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ЮН СЮЗ

Азярбайжан дилиндя ситолоэийайа аид материаллар проф. М.С.Абдуллайев вя дос.
Щ.С.Абийевин мцяллифлийи иля 1975-жи илдя няшр олунмуш "Цмуми щистолоэийа" дярслийин-
дя верилмишдир. Эюстярилян дярслийин мцгяддимясинин илк жцмляляриня истинад етмякля
юн сюзя давам етмяйи мягсядяуйьун сайырам. Мцяллифляр гейд едирляр: "Сон илляр щис-
толоэийанын, хцсусиля онун бюлмяляриндян бири олан ситолоэийанын жошьун инкишафы бу сащя-
дя чохлу йениликляр ашкар етмишдир. Бу йениликляри тялябяляря чатдырмаг мцвафиг дярслик-
ляр олмадан мцмкцн дейилдир. Сито- вя щистолоъи кяшфляр о гядяр сцрятля эедир ки, сон он
илдя чыхан дярсликляр артыг кющнялмиш щесаб едилир....".
Анжаг щеч бир мцбалиьясиз гейд етмяк олар ки, сон 30 иллик дювр ярзиндя физикляр,

рийазиййатчылар, биологлар вя тибб сащясиндя чалышан алимлярин бирэя сяйляри нятижясиндя
ситолоэийанын методолоъи ясаслары тамамиля йенидян гурулмуш вя техники имканлары
чох йцксяк сявиййяйя галхмышдыр. Ялдя олунан йениликляр цмумиййятля ситолоэийанын
бир елм кими формалашдыьы дюврдян индийя гядяр щцжейрянин тяшкилиндя иштирак едян тю-
рямяляр щаггындакы мялуматларын щядсиз дяряжядя чохалмасына эятириб чыхармышдыр.
Бунун нятижясиндя юлкямиздян хариждя щцжейря биолоэийасына (ситолоэийаны инди чох
вахт беля адландырырлар) щяср олунмуш эениш щяжмли дярсликляр чап едилмишдир. Щеч тяса-
дцфи дейилдир ки, сон Щистолоъи номенклатуранын ситолоэийа шюбяси яввялки номенклату-
райа нисбятян хейли эенишляндирилмишдир.
Сизя тягдим олунан дярсликдя щцжейря зарынын кимйяви тяркиби, физики хцсусиййятляри,

сечижи кечирижилийи, хцсусиля щцжейря зарынын ресепторларынын ендо- вя екзоситозун тямин
олунмасында иштирак едян молекулларла, щямчинин мцхтялиф функсийаларын йериня йети-
рилмяси цчцн ихтисаслашмыш зцлалларын (каналлар, дашыйыжылар, ресепторлар) кортикал ситос-
келет елементляри иля гаршылыглы ялагяляри щаггында ян йени мялуматлар юз яксини тапмыш-
дыр. Дярслийя классик гябул едилмиш щцжейря органелляринин (нцвя, сентросом, рибосом,
митохондри, ендоплазматик шябякя, лизосом, пероксисом, Щолжи комплекси) гурулушу
вя фяалиййят механизмляри иля бирэя, яввялляр мялум олмайан органелляр (протеасом вя
ендосом) щаггындакы мялуматлар да дахил едилмишдир.
ХХ ясрдя едилмиш кяшфляр ичярисиндя инсан эеномунун ачылмасы хцсуси йер тутур.

Буну нязяря алараг дярслийин тяртиби заманы инсан эеному лайищясини щяйата кечирмиш
бейнялхалг комитялярин фяалиййятиня вя ялдя етдикляри наилиййятляри якс етдирян мцвафиг
материаллара йер айрылмышдыр.
Дярслийин тяртиби заманы монографийа вя дярсликлярля йанашы, дюври елми ядябиййат-

да няшр едилмиш мягаля вя ижмаллардан эениш истифадя олунмушдур. Бцтцн истифадя олун-
муш вя ялавя оху материалы кими тювсиййя едилян ядябиййатларын сийащысы щяр фяслин со-
нунда верилмишдир. Дярсликдя трансмиссион вя яксетдирижи електрон-микроскопик шякил-
лярля йанашы, щцжейрядахили структурларын гурулушуну вя щцсейрядя баш верян мцхтялиф
ситофизиолоъи просеслярин эедишини ятрафлы изащ едян цчюлчцлц схематик шякиллярдян, щям-
чинин жядвяллярдян истифадя едилмишдир.
Верилмиш мялуматларын яксяриййяти, щямчинин йени номенклатуранын тятбиги иля яла-

гядар истифадя едилмиш терминляр йени олдуьу цчцн дярслийин мцяййян гцсур вя нюгсан-
лардан хали олдуьу истисна едилмир. Бу сябябдян охужуларын иряли сцряжякляри бцтцн
ясасландырылмыш ирад вя тяклифляр сямими гябул едиляжяк вя онлар дярслийин сонракы няшр-
ляриндя нязяря алынажагдыр.

Мцяллиф
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Ситолоэийанын [йунанжа (Й.): кйтос
- щцжейря, лоэос - елм] инкишафында ясас
мярщялялярдян бири щцжейря нязяриййя-
синин формалашмасы олмушдур. XVII
ясрин яввялляриндя италйан алими Г.Га-
лилей ижад етдийи икилинзалы силиндрик бо-
ру (телескоп) васитясиля сяма жисимляри-
нин вязиййятини арашдырмагла йанашы,
щяшяратларын да гурулушуну юйрян-
мяйя чалышмыш вя сонралар онларын ки-
чик юлчцлц эюз алмаларынын структуру-
ну щейрятамиз дяряжядя дягигликля
тясвир етмишдир. Анжаг онун жанлы ор-
ганизмлярин юйрянилмяси сащясиндя ял-
дя етдийи уьурлар астрономийа елминя
эятирдийи йениликлярля мцгайисядя аз
олмушдур.

XVII ясрин икинжи йарысында физикляр
арасында ишыьын щансы хцсусиййятя
(дальа вя йа корпускулйар) малик ол-
масы щаггында давам едян мцбащи-
сяляр микроскопун кяшфиня сябяб ол-
ду. Беляликля, жанлы организмлярин инжя
гурулушуну юйрянмяк цчцн эениш им-
канлар йаранды.
Щцжейря щаггында илкин мялумат-

лар инэилис физики Роберт Щука мяхсус-
дур. О, юзцнцн дцзялтдийи микрос-
копда аьаж габыьынын назик кясийини
тядгиг едяркян онун бир-бириндян
аракясмяляр (диварлар) васитясиля айрыл-
мыш щиссяжиклярдян ибарят олдуьуну
ашкар едяряк шяклини чякмиш (шяк. 1.1)
вя бу щиссяжикляри "cellulae" адландыр-
мышдыр. Латынжа (Л.) "cellula" кичик
отаг, щцжря мянасында ишлядилир. Ща-

зырда истифадя етдийимиз "щцжейря" тер-
мини беля йаранмышдыр.
Р.Щукун кяшфи онун бир чох тяряф-

дарлары (М.Малпиэи, А.Левенщук,
Н.Грйу, Ф.Фантана вя б.) тяряфиндян
тясдиг олунса да жанлы организмлярин
щцжейрялярдян тяшкил олундуьу щяля дя
айдынлашмамыш галырды.

XIX ясрин яввялляриндян микроско-
пик техниканын сцрятли  инкишафы щцжей-
рялярин гурулушу щаггында там йени
мялуматларын ялдя олунмасы иля няти-
жялянди. Йан Пуркинйе (1830)
мцяййян етди ки, щцжейрянин фяалиййя-
ти цчцн мцщцм олан елементляр онун
диварында йох, протоплазмасында
йерляширляр. Бундан жями бир ил сонра
Роберт Броун битки щцжейряляринин
протоплазмасында "кцряви структу-
рун" - нцвянин олдуьуну эюстярди.
Теодор Шванн (1839) щейван вя

Матиас Шлайден ися битки щцжейряляри-
нин тядгиги заманы ялдя етдикляри мя-
луматлары йекунлашдырараг щцжейря
нязяриййясинин илк ики мцддяасыны иряли
сцрдцляр:

1. Бцтцн организмляр бир вя йа чох
щцжейрядян ибарятдирляр.

2. Щцжейря бцтцн организмлярин
тяшкилиндя иштирак едян илк жанлы ващид-
дир.
Ялдя олунан йениликляря бахмайа-

раг щцжейрянин нежя йаранмасы суал
алтында галырды. М.Шлайден щесаб
едирди ки, щцжейряляр юз тяркибляриндя
олан дянявяр субстратдан йенидян йа-
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ранырлар (ситобластема нязяриййяси).
Юз-юзцня тюрямянин гяти ялейщиня
олан алман алими Рудолф Вирхофф
щцжейрялярин бюйцмя вя бюлцнмясиня
щяср олунмуш ишлярини йекунлашдырараг
1858-жи илдя "Щцжейря патолоэийасы"
ясяриндя щцжейря нязяриййясинин
цчцнжц мцддяасы кими гябул олун-
муш ашаьыдакы нятижяйя эялди:

3. Бцтцн щцжейряляр юзцндян яввялки
щцжейрядян тюрянирляр.
Сон олараг ону гейд етмяк лазым-

дыр ки, щцжейря нязяриййяси ситолоэийа,
ембриолоэийа, щистолоэийа вя физиолоэ-
ийанын фундаментал ясаслар цзяриндя
инкишафына башланьыж вермишдир.
Щал-щазырда ясасян ики нюв: прока-

риот вя еукариот щцжейря типи айырд
едилир. Прокариот (Й.: про-юн, +
карйон-нцвя) щцжейряляря анжаг бак-
терийаларда тясадцф едилир. Бу щцжей-
ряляр кичик юлчцйя (1 мкм) вя садя гу-
рулуша маликдирляр. Прокариот щцжей-
рянин ясас фяргляндирижи хцсусиййяти
эенетик материалы юзцндя сахлайан де-
зоксирибонуклеин туршусуну (ДНТ-
ни) ситоплазмадан айыран нцвя

юртцйцня малик олмамасыдыр. Бунун-
ла йанашы, бу щцжейрялярин ситоплаз-
масында органелляря вя ситоскелет еле-
ментляриня дя тясадцф едилмир.
Еукариот (Й.: eu-йахшы,+карйон)

щцжейряляр даща бюйцк юлчцйя (бюйцк
яксяриййяти 5-50 мкм) вя эенетик ма-
териалы ситоплазмадан айыран нцвя
юртцйцня маликдирляр. Бу щцжейряля-
рин тяркибиндя мцхтялиф функсийаларын
йериня йетирилмяси цчцн ихтисаслашмыш
органелляр, ситоскелет елементляри вя
эенетик материалла ялагяли щистонлар
вардыр.
Эюстярилян фярглярин олмасына бах-

майараг жанлы материйайа хас олан
яламятлярин (эенетик информасийанын
ДНТ-дя йерляшмяси, щцжейря зары иля
ящатя олунмасы, енеръи метаболизми-
нин уйьун механизмляря ясасланма-
сы) молекулйар ясаслары прокариот вя
еукариот щцжейрялярдя, демяк олар ки,
ейнидир. Бу хцсусиййят щяр ики тип
щцжейрялярин цмуми мяншяйя малик
олдуьуну эюстярмякля йанашы, бир
щцжейря типиндя мцяййян олунмуш
ганунауйьунлуглары диэяр щцжейря ти-
пиня дя шамил етмяйя ясас верир. Бу
дярсликдя верилян мялуматлар ясасян
еукариот щцжейряляря аиддир.
Инсан организминдя 200-дян чох

дифференсиасийа етмиш щцжейря типи ол-
дуьу мцяййян едилмишдир. Онларын
щяр биринин мцяййян щцдуд дахилиндя
дяйишя билян формасы, юлчцсц, дахили
гурулушу вя функсийалары вардыр. Щяр
бир щцжейря типиня хас олан хцсу-
сиййятлярин формалашмасында газларын
диффузийасы, гидалы маддялярин вя
мцбадиля мящсулларынын нягли цчцн
оптимал шяраитин йарадылмасы иля йана-

Шякил. 1.1. Р.Щук тяряфиндян 1662-жи илдя чя-
килмиш микрографийанын фрагменти. Æ.Ê.
Ðîëàí è äð. "Àòëàñ ïî áèîëî-
ãèè êëåòêè". Ì.: Ìèð, 1978 кита-
бындан эютцрцлмцшдцр.
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шы, онлары ящатя едян мцщитин тяркиби
хцсуси рол ойнайыр. Щцжейрялярин фор-
малашмасы заманы эюзлянилян ян
мцщцм принсиплярдян бири кичик
щяжмдя мцмкцн гядяр эениш мцба-
диля сятщиня малик структурларын йа-
ранмасыдыр. Мисал цчцн эюстярмяк
олар ки, яэяр орта щесабла 5 м узун-
луьу олан назик баьырсагларын диварыны
юртян епител щцжейряляринин баьырсаг
бошлуьуна бахан сятщляриндяки хов вя
микроховлары ящатя едян щцжейря зар-
ларыны дцз хятт бойунжа дцзсяк, 1 км

узунлуьунда бору алынар.
Щцжейрялярин адландырылмасында

цмуми бир принсипя риайят олунмур.
Бу заман мцхтялиф мейарлардан исти-
фадя олунур. Щцжейряляр:

- мянсуб олдуглары тохума вя ор-
ганлара эюря (епителиосит, мезенхимо-
сит, лимфосит, хондросит, остеосит, кар-
диомиосит, нейросит, щепатосит, пул-
моносит, ентеросит вя с.);

- харижи эюрцнцшляри мцяййян щян-
дяси фигурлара (силиндрябянзяр, куба-
бянзяр, пирамидябянзяр, чохбужаглы,

Шякил 1.2. Соматик щцжейрялярин тяркиб елементляринин електрон-микроскопик шякилляри ясасында
тяртиб олунмуш цчюлчцлц фяза гурулушу.
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дискосит, кцряви вя с.) вя йа яшйалара
[чюпжцк, колбажыг, сцтуншякилли, ийя-
бянзяр, улдузабянзяр, армудабянзяр,
йумуртайабянзяр (овоид), аьажабян-
зяр (дендритик) вя с.] охшадыгларына
эюря;

- юлчцляриня эюря (кичик, орта,
бюйцк, нящянэ);

- формаларына эюря (йасты, тосгун,
кирпикли, тиканлы вя с.);

- бойанма хцсусиййятляриня эюря
(нейтрофил, базофил, асидофил вя йа еози-
нофил, хромаффин, арэирофил вя с.);

- функсийаларына эюря (макрофаг,
фибробласт, остеобласт, остеокласт, ен-
докриносит, гонадотропосит вя с.);

- йерляшмя хцсусиййятляриня эюря
(интерстисиал, йукставаскулйар, ме-
занэиал, ендотел, мезотел, щоризон-
тал вя с.);

- онлары кяшф етмиш алимлярин шяряфиня
(Шванн, Купфер, Хофбауер, Ланэер-
щанс, Пуркинйе, Бетс, Lейдиг, Сертоли)
вя с. адландырылыр.
Жанлы материйа - протоплазма ики

щиссядян: ситоплазма (Й.: плазма -
ямяля эятирмяк) вя нцвядян (Й.: nux -
фындыг ляпяси, дяняси) тяшкил олунмуш-
дур. Биринжи - щцжейря зары, икинжи ися -
нцвя юртцйц иля щцдудланыр, йяни си-
топлазмайа щцжейря зары иля нцвя
юртцйц арасында йерляшян тюрямяляр
аид едилир (шяк. 1.2).
Ситоплазма дахилиндя биолоъи зар иля

ящатя олунан щиссяляр вакуолоплазма
адланыр. Бунлара лизосомлар, митохо-
ндриляр, пероксисомлар, ендосомлар,
секретор вя няглиййат говугжуглары,
ендоплазматик шябякя, Щолжи комп-
лекси аиддирляр. Бу тюрямялярин щяр би-
рини ящатя едян биолоъи зарын сечижи ке-

чирижилик габилиййяти онлара хас олан
функсийаларын йериня йетирилмяси цчцн
лазыми мцщит йарадыр.
Ситоплазманын вакуолоплазмайа

аид едилян тюрямяляр арасында галан
щиссясини эюстярмяк цчцн "ситозол" вя
йа "щиалоплазма" терминляриндян исти-
фадя олунур. Гейд етмяк лазымдыр ки,
"ситозол" термини илкин олараг био-
кимйяви термин кими сентрифугалашдыр-
мадан сонра щцжейрянин органел вя
щиссяжикляринин цзяриндя галан майе
щиссяни эюстярмяк цчцн ишлядилмишдир.
Морфолоъи ишлярдя "ситозол" термини
електрон-микроскопик олараг щцжей-
рянин аморф маддяси вя йа матрикси
мянасында ишлядилир. Онун тяркибиня
суда щялл олмуш вя йа суспензийа ща-
лында йерляшян цзви вя гейри-цзви мад-
дяляр, рибосомлар, ситоскелетин тяркиби-
ня дахил олан филаментляр, филаментар
гурулуша малик олан органелляр (сент-
риоллар) дахил едилир (шяк. 1.2). Щиалоп-
лазма вя ситозол терминляри синоним
кими ишлядилмир вя анжаг ишыг микрос-
копу васитясиля апарылан тядгигатлар-
да истифадя олунур. Щцжейря дахилиндя
ишыг микроскопу иля эюрцнян щиссяжик-
лярин (нцвя вя органеллярин) арасында
галан ситоплазма щиалоплазма адла-
ныр.
Щцжейря дахилиндя ян бюйцк орга-

нел ситоплазмадан нцвя юртцйц иля ай-
рылмыш нцвядир (шяк. 1.2). О, щцжейря-
нин эенетик материалы йерляшян хрома-
тиндян, рибосомал РНТ-нин синтез
мяркязи олан нцвяжикдян, нцвя мат-
рикси вя нцвя щиссяжикляриндян тяшкил
олунмуш нуклеоплазмадан ибарятдир.
Яксяр соматик щцжейряляр тякнцвя-

ли щцжейрялярдир. Анжаг, бязян ситоп-
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лазма дахилиндя чохлу мигдарда нцвя
олдуьу мцяййян олунур. Чохнцвяли
щцжейряляр ясасян ики цсулла ямяля эя-
лир: 1) бир чох тякнцвяли щцжейрянин
бир-бири иля бирляшмяси нятижясиндя (син-
ситиum); 2) нцвянин сайынын артмасы си-
топлазманын бюлцнмяси иля мцшащидя
олунмадыгда (плазмодиум). Биринжи
нюв чохнцвяли щцжейряляр остеокласт-
ларын, енинязолаглы язяля лифляринин вя
жифтин синсититрофобласт гатынын ямяля
эялмясиндя мцшащидя олунур. Икинжи
нюв чохнцвяли щцжейряляря бязян епи-
тел щцжейряляри, ялялхцсус гаражийяр
щцжейряляринин арасында тясадцф еди-
лир.
Эюстярилянлярин яксиня олараг, бязи

щцжейряляр дифференсиасийа просесиндя
терминал сявиййяйя галхараг юз нцвя-
лярини итирирляр. Нцвясиз щцжейряляря га-
нын гырмызы жисимжиклярини вя епидер-
мисин буйнуз гатында йерляшян керати-
носитляри мисал эюстярмяк олар.
Щцжейрялярин дифференсиасийа ся-

виййясинин вя шишлярин бядляшмя дяря-
жясинин мцяййян олунмасында
мцщцм ящямиййят кясб едян эюстяри-
жилярдян бири нцвя-ситоплазма нисбяти-
нин мцяййян олунмасыдыр. Бунун
цчцн тядгиг олунан щцжейрялярин щяр
бириндя нцвянин щяжминин ситоплаз-
манын щяжминин нечя щиссясиня бяра-
бяр олдуьу щесабланыр.
Организм юзцнямяхсус формасы,

гурулушу вя вязифяси олан органлардан
тяшкил олундуьу кими, щцжейрялярин да-
хилиндя дя хцсуси ихтисаслашмыш функ-
сийа йериня йетирян метаболик актив
щиссяляр - органелляр (L.:  кичик орган-
лар) вардыр. Онлар щям вакуолоплаз-
манын (зарлы органелляр), щям дя сито-

золун (зарсыз органелляр) тяркибиндя
йерляширляр. Зарлы органелляря ендоп-
лазматик шябякя, митохондриляр, Щолжи
комплекси, лизосомлар, ендосомлар,
пероксисомлар, зарсыз органелляря ися
рибосомлар, сентросомлар вя протеа-
сомлар аиддирляр. Органеллярин бюйцк
яксяриййятинин ишыг микроскопунун
кюмяклийи иля ашкар едилмясиня бах-
майараг, онларын кимйяви тяркиби,
структур-метаболик просесляринин ме-
ханизми щаггында мцасир биликляр
електрон-микроскопик, биокимйяви,
щистокимйяви, иммунщистокимйяви вя
с. тядгигат методларындан истифадя
олунмасы нятижясиндя мцмкцн олмуш-
дур.
Ситозолун тяркибиня щцжейряйя

мцяййян форма верилмясиндя, онун
щярякятиндя вя щцжейрядахили няг-
лиййатда мцщцм рол ойнайан микро-
боружуг вя филаментлярдян тяшкил
олунмуш ситоскелет елементляри дя да-
хилдир (шяк. 1.2).
Щцжейрялярин дахилиндя сайыланлар-

ла йанашы, метаболизмин варлыьы мяж-
бури олмайан кянар мящсулларынын,
ещтийат гида маддяляринин, пигмент
вя кристалларын топлантыларына - ялавяля-
ря дя тясадцф олунур.
Дярсликдя верилмиш мялуматлара

кечмямишдян яввял бир мясяляйя ай-
дынлыг эятирмяк лазымдыр. Бир чох
дярсликлярдя щцжейря зары (плазмолем-
ма) зарлы органелляр групуна дахил
едиляряк онларла бирликдя тясвир олу-
нур. Анжаг диэяр груп мцяллифляр
щцжейрянин ясас цч компартментдян:
щцжейря зары, ситоплазма вя нцвядян
тяшкил олундуьуну гейд едяряк, бирин-
жини айрылыгда тясвир едирляр.
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Кечян ясрин 80-жи илляриндя рибо-
нуклеин туршулары (RNT) молекуллары-
нын тякжя эенетик материалын дашыйыжысы
кими йох, щям дя биокатализатор кими
фяалиййят эюстярмяси щаггында мялу-
матлар дярж олунмаьа башламышдыр. О
мцддятя гядяр цмуми гябул олун-
мушду ки, биокатализатор ролуну ан-
жаг хцсуси груп зцлаллар - ферментляр
йериня йетирирляр. Бу мялуматларын ня
гядяр эюзлянилмяз вя о дюврдяки дярс-
ликлярдя верилян гябул олунмуш мялу-
матларын там яксиня олмасына бах-
майараг, сонракы тядгигатлар нятижя-
синдя тясдиг олунду ки, истяр прокари-
от, истярся дя еукариот щцжейрялярдя
ферментатив активлийя малик олан
хцсуси RNT молекуллары - рибозимляр
вардыр. Щямчинин дягигляшдирилмишдир
ки, Йер кцрясиндя йаранмыш илк орга-
низмляр икигат фосфолипид гаты иля ящатя
олунмуш, юз-юзцнц репликасийа етмяк
габилиййятиня малик RNT молекулла-
рындан  тяшкил олунмушлар (шяк. 1.3). О
дюврц RNT-ляр дцнйасы да адландырыр-
лар. Тягдим олунмуш материалын ялдя
олунмасында хцсуси рол ойнамыш

американ алимляри T.R.Чех вя
S.Altman 1989-жу илдя кимйа цзря
Нобел мцкафатына лайиг эюрцлмцшляр.
Беляликля, филоэенез просесиндя илк

щцжейрянин юз-юзцня репликасийа олу-
нан РНТ молекулунун икигат фосфо-
липид зары иля ящатя едилмяси нятижясин-
дя ямяля эялдийини нязяря алсаг, плаз-
молемманын жанлы организмлярин тяш-
килиндяки хцсуси ролу айдын эюрцнцр
(шяк. 1.3).
Щяр бир инсан организминин фярди

инкишафы (онтоэенези) бир ядяд киши вя
бир ядяд гадын жинси  щцжейрясинин бир-
ляшмясиндян ямяля эялян зиготанын
формалашдыьы дюврдян башлайыр.

Beynяlxalq Anatomiya Cяmiy-
yяtlяri Federasiyasыnыn 2004-cц ildя
Yaponiyanыn Kioto шяhяrindя
keчirilmiш konfransыnda qяbul olun-
muш axыrыncы "Histoloji Nomenklatu-
ra" da embrional inkiшafыn baшlanьыc
mяrhяlяsindя  meydana чыxan hцceyrя
tiplяrinin yeni tяsnifatы verilmisdir.
Bu tяsnifata яsasяn prenatal inkiшafыn
qeyd olunan dюvrцndя ardыcыl olaraq
aшaьыdakы hцceyrя tiplяri formalaшыr-
lar:

1. Ilkin hцceyrяlяr (L.: cellulae pri-
mordialis)- bunlara ziqotanыn юzцnц
vя onun bюlцnmяsi nяticяsindя mey-
dana чыxan ilk hцceyrяlяri aid edirlяr;

2. Яcdad hцceyrяlяr (L.: cellulae
fundatoria) - bu hцceyrяlяr bцtцn
toxumalarы formalaшdыrmaq qabiliy-
yяtinя malik olmaqla bir vя ya bir
neчя hцceyrя tipinя baшlanьыc verirlяr;

3. Kюtцkюnц hцceyrяlяr (L.: cellu-
lae proprecursoria)- bu hцceyrяlяrdяn
bir vя ya bir neчя kюtцk (эюvdя)
hцceyrя tюrяnя bilir;

Шякил 1.3. Юз-юзцнц репликасийа етмяк габи-
лиййятиня малик RNT-нин ики фосфолипид гаты иля
ящатя олунмасы нятижясиндя йаранмыш илк жан-
лы организмин схематик гурулушу.
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4. Kюtцk (gюvdя) hцceyrяlяr (L.:
cellulae precursoria) - ixtisaslaшmaya
uьramadan mцяyyяn sayda tamamilя
юzunяbяnzяr hцceyяlяr (koloniya
tюrяdяn hцceyря) яmяlя gяtirirlяr.
Bundan sonra onlar юz saylarыnы sabit
saxlamaq шяrti ilя mцxtяlif ixtisas-
laшmыш hцceyrя tiplяrini tюrяtmяk
qabiliyyяtinя malik olurlar;

5. Sяlяf hцceyrяlяr (L.: cellulae
progenetrix) kюtцk hцceyrяlяrin
tюrяmяlяri olub юz saylarыnы sabit
saxlamaq qabiliyyяtinя malik
olmurlar. Bu hцceyrяlяr ancaq bir
ixtisaslaшmыш hцceyrя tipinя чevrilя
bilirlяr.

Fяrdi inkiшafda (ontogenezdя)
kюtцk hцceyrяlяr юz nюvbяsindя rast
gяldiklяri dюvrlяrя uyьun olaraq bir
neчя qrupa bolцnцrlяr:

1. embrionun (embrional) kюtцk
hцceyrяlяri;

2. dюlцn (fetal) kюtцk hцceyrяlяri;
3. yenidoьulmuшun (neonatal)

kюtцk hцceyrяlяri;
4. yaшlыlarыn (yetkin) kюtцk

hцceyrяlяri.
Kюtцk hцceyrяlяr haqqыnda яtraflы

mяlumat vermяzdяn qabaq onto-
genezin baslanьыc mяrhяlяsindя for-
malaшan hцceyrяlяrin potensial
imkanlarы haqqыndakы mяlumatlarla
tanышlыq чox vacibdir. Bu proses
kюtцk hцceyrяlяrя hяsr olunmus, юzu
dя gцndяn-gцnя kosmik sцrяtlя artan
mцasir elmi yeniliklяri vя onlarыn
praktik яhяmiyyяtlяrini lazыmi
dяrяcяdя qiymяtlяndirmяk imkanы
yaratmalыdыr. Mцzakirя olunan
mяsяlя haqqыndakы mяlumatlar
D.Zipori (2005) tяrяfindяn tяrtib

edilmiш sxemdя юz яksini tapmышdыr
(sяk. 1.3) .

Sxemdяn gюrцndцyц kimi, totipo-
tentlik ancaq mayalanma nяticяsindя
formalaшan ziqotaya vя onun bюlцn-
mяsi zamanы yaranan ilk blastomer-
lяrя xasdыr (sяk. 1.4 C vя D). Bu
hцceyrяlяrdяn embrion vя dюlцn
юzlяri ilя yanasы, onlarы яhatя edяn
tюrяmяlяr (amnion qiшasы, gюbяk
ciyяsi, cift) яmяlя gяlirlяr. Yяni, lazыmi
шяraitdя totipotent hцceyrяlяrin hяr
birindяn tam orqanizm inkiшaf edir.
Misal цчцn embrional inkiшafыn ilk
dюvrlяrindя bir ziqotadan tюrяnmiш
totipotent hцceyrяlяrin ayrыlыqda
inkiшaf etmяlяri nяticяsindя bir
yumurta яkizlяrinin formalaшmasыnы
gюstяrmяk olar.
Юz potensial imkanlarыna gюrя

totipotent hцceyrяlяrя yaxыn olanы
plцripotent hцceyrяlяrdir. Bu
hцceyrяlяrdяn ancaq embrion vя
dюlцn юzlяrinin tяшkilindя iшtirak edяn
hцceyrя tiplяri tюrяnirlяr. Qeyd etmяk
lazыmdыr ki, plцripotent hцceyrяlяrя
embrional inkiшafыn blastula vя qas-
trulyasiya mяrhяlяlяrindя rast
gяlindiyi qeyd olunurdu (sяk. 1.4 C).
Lakin son zamanlar bu sahяdя
aparыlan elmi tяdqiqatlarыn nяticяlяri
gюstяrir ki, yaшlы orqanizmlяrdя dя
plцripotent hцceyrяlяr mюvcuddur
(bax sonraya).

Embrional inkisaf dюvrцndя
plцripotent hцceyrяlяrя blastosistin
qцtblяrinin birindя toplanan daxili
hцceyrя kцtlяsinin hцceyrяlяri (sяk.
1.4 A-da yaшыl rяnglя gюstяrilmiшdir),
epiblastlarыn hцceyrяlяri (bunlarы
primitiv ektoderma da adlandыrыrlar),
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teratoma (embrional шiш) hцceyrяlяri
vя ilkin cinsi hцceyrяlяr aid edilir.
Plцripotent hцceyrяlяr gюtцrцlmя
mяnbяlяrinin mцxtяlif olmasыna bax-
mayaraq цmumi morfo-funksional
xцsusiyyяtlяrя malikdirlяr.

Plцripotent hцceyrяlяr arasыnda
tibbi baxыmdan xцsusi яhяmiyyяt
kяsb edяni insanыn embrional kюtцk
hцceyrяlяridir (ingilscя (ing.): human
Embryonal Stem cells - hESCs). Bu
hцceyrяlяri ilk dяfя 1998-ci ildя
J.A.Tomson vя яmяkdaшlarы, digяr
mяmяlilяrdя oldugu kimi, blastosistin
daxili hцceyrя kцtlяsindяn ayыrmaьa
nail olmuslar. Onlar bu hцcey-
rяlяrdяn bir чox xяstяliklяrin (шяkяrli
diabet, sinir sistemindя degenerativ

dяyiшikliklяrlя mцsahidя olunan
Parkinson vя Alsheymer xяstяliklяri,
onurьa beyninin zяdяlяnmяlяri vя s.)
mцalicяsindя istifadя olunacaьы fikri-
ni irяli sцrmцslяr. Gostяrilяn isti-
qamяtlяrdя яsaslы yeniliklяr яldя olun-
masы ilя yanaшы hяllini gюzlяyяn prob-
lemlяr qalmaqda davam edir.

Plцрipotent hцceyrяlяr aшagыda
sadalanan xarakter xцsusiyyяtlяrя
malikdirlяr:

- totipotent hцceyrяlяrdяn tюrяnir-
lяr;

- onlarda toxuma spesifikliyi
olmayan qяlяvi fosfataza vя telomer-
aza fermentlяrinin yцksяk aktivliyi
aшkar edilir;

- plazmolemmalarыnыn tяrkibindя

Шякил 1.4. Ontogenezin mцxtяlif mяrhяlяlяrindя (A vя B) hцceyrяlяrin potensial imkanlarы
haqqыnda (C vя D) olan elmi mяlumalarыn sxematik tяsviri.
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qlikolipid antigenlяrinя aid olan
SSEA-3, SSEA-4 vя keratansulfat
proteoqlikanlarыndan olan Tra 1-60,
Tra 1-81 sяthi niшanlarы (ing.: maker)
vardыr;

- Oct-4 vя NANOG transkripsiya
faktorlarыnыn (bax sяh. 190-192)
vasitяsi ilя differensiasiyaya uьra-
madan yцksяk proliferativ aktivliyi
tяmin edяn 1000-я qяdяr gen ekspres-
siya olunur. Plцripotent hцceyrяlяrdя
differensiasiya baшlandыьы dюvrdяn
xцsusi repressorlarыn vasitяsi ilя
yuxarыda gюstяrilяn transkripsiya fak-
torlarыnыn aktivliyi azalmaьa baшlayыr;

- юlmяz hцceyrяlяr olub, xцsusi
mцhitdя "daimi olaraq" ixtisaslaш-
maya (differensiasiyaya) uьramadan
saylarыnы artыrmaqla (proliferasiya
etmяklя) koloniya yaratmaq
qabiliyyяtinя malikdirlяr. Altы ay
яrzindя daxili hцceyrя kцtlяsindяn
ayrыlmыш 30 hцceyrяdяn 1 milyondan
чox plцripotent hESCs yaranыr. Bu
xцsusiyyяt demяk olar ki, яksяr mцяl-
liflяr tяrяfindяn юz-юzцnц bяrpa
etmяk vя ya юz-юzцnц tяzяlяmяk
(ing.: self-renowal) qabiliyyяti kimi
tяsvir edilir;

- immun catышmazlыьы olan digяr
orqanizmя daxil edildikdя (in vivo)
mцxtяlif rцseymi vяrяqяlяrin
tюrяmяlяrinя aid edilяn hцceyrяlяrdяn
tяшkil olunmuш шiшlяr - teratomalar
(bax yuxarыya) яmяlя gяtirirlяr;

- qidalы mцhitdя (in vitro) rцшeymi
vяrяqяlяrin hяr цcцnцn (ektoderma,
mezoderma vя entoderma) iшtirakы ilя
formalaшan bцtцn differensiasiya
etmiш hцceyrя tiplяrinin inkiшafыna
baшlanьыc verяn multipotent vя

oliqopotent kюtцk hцceyrяlяri,
sonunculardan isя monopotent sяlяf
(blast) hцceyrяlяri (sяk. 1.4 C vя D)
яmяlя gяtirirlяr vя s.

Qeyd etmяk lazыmdыr ki, kюtцk
hцceyrяlяr haqqыndakы mяlumatlarыn
bюyцk яksяriyyяti яsasяn qanыn for-
malы elementlяrinin inkiшafыnы tяmin
edяn hematopoetik kюtцk hцceyrяlяrin
(ing.: hematopoietik stem cells -
HSCs) tяdqiqi zamanы яldя olunmuш-
dur. Ingilis dilindя чap olunmuш elmi
mяlumatlarыn demяk olar ki, hamыsыn-
da HSCs-in kecяn яsrin 60-cы illяrindя
kяшf olundugu fikri irяli sцrцlцr.
Ancaq hяqiqяt xatirinя bilinmяlidir
ki, mцzakirя olunan hцceyrяlяr
haqqыnda юz dюvrцnя gюrя яtraflы
mяlumatlar hяlя XIX яsrin axыrlarыn-
da Peterburq Hяrbi Tibb Akade-
miyasыnыn pofessoru A.A. Maksimov
vя onunla яmяkdaшlыq edяn bir qrup
alman alimi (Weidenreich, Dominici,
Ferrata) tяrяfindяn verilmisdir. A.A.
Maksimov 1914-cц ildя чap etdirdiyi
"Histologiyanыn яsaslarы" kitabыnda
qeyd edir ki, embrional inkiшafыn
baшlanьыc mяrhяlяsindя iki tip qan
hцceyrяsi formalaшыr. Birinci tip
hцceyrяlяr primitiv eritroblastlar olub
qыsa mцddяt яrzindя fяaliyyяt
gюstяrdikdяn sonra izsiz olaraq qan
dюvranыndan kяnarlasdыrыlыrlar. Ikinci
tipя aid etdiyi limfositlяr isя birin-
cilяrin яksinя olaraq hяdsiz inkiшaf vя
mцxtяlif istiqamяtli proqressiv differ-
ensiasiya imkanlarыna malikdirlяr.
Onlar sцrяtlя чoxalaraq ontogenezin
bцtцn dюvrlяrindя qanыn formalы ele-
mentlяrinin hamыsыnы яmяlя gяtirя
bilяn яcdad hцceyrяlяrя чevrilirlяr
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(qanyaranmanыn unitar nяzяriyyяsi).
Яcdad sюzцnц kюtцk sюzц ilя яvяz
etsяk, onda gюstяrilяn яlamяtlяrin
HSCs-я aid olduьu aydыn gюrцnцr.

Yeni histoloji nomenklaturada
(bax yuxarыya) uшaqlыq illяrindяn
baшlamыш ahыl yaшlarыna qяdяr
orqanizmdя olan kюtцk hцceyrяlяr
цmumi olaraq yetkin kюtцk
hцceyrяlяr termini ilя gюstяrilmisdir.
Bu hцceyrяlяri bяzi mцяlliflяr somatik
kюtцk hцceyrяlяr adlandыrыrlar.

1960-cы ildяn baшlayaraq yetkin
kюtцk hцceyrяlяrin o dюvr цcцn
mцasir sayыlan metodlarыn kюmяkliyi
ilя яtraflы tяdqiqi nяticяsindя qыrmыzы
sцmцk iliyinin tяrkibindя qanыn
bцtцn formalы elementlяrini яmяlя
эяtirяn HSCs ilя yanasы, mezenximal
kюtцk hцceyrяlяrin (ing.: mesenchymal
stem cells - MSCs) dя olduьu askar
edildi. Sonunculardan sцmцk, qыьыr-
daq, baь, vяtяr, piy vя s. birlяшdirici
toxuma elementlяri tюrяndiyindяn
onlarы qыrmыzы sцmцk ilиyinin stromal
hцceyrяlяri dя adlandыrыrlar. Hal-
hazыrda dяridя, sinir sistemindя,
цrяkdя, baьыrsaqlarыn epitel qiшasыn-
da, qaraciyяrdя, gюz almasыnыn
buynuz vя tor qiшalarыnda, prostat
vяzidя vя s. yetkin kюtцk hцceyrяlяrin
olduьu tяsdiq olunmuшdur.

Yetkin kюtцk hцceyrяlяr bюlцnmя
saylarы mяhdud olduьu цчцn юlmяz
hцceyrяlяr qrupuna aid edilmirlяr. Bu
hцceyrяlяr differensiasiyaya uьra-
madan proliferasiya etmяklя (kolo-
niya yaratmaq) yanasы, bir vя ya bir
necя differensiasiya etmiш hцceyrя
tipinя чevrilя bilirlяr.

Yetkin kюtцk hцceyrя ikidяn artыq
differensiasiya etmiш hцceyrяyя
baшlanьыc verяrsя, ona multipotent
hцceyrя deyilir. Son zamanlara qяdяr
yetkin kюtцk hцceyrяlяrin ancaq
mцяyyяn орган vя ya toxumanыn
tяrkibindя yerlяшяn hцceyrя tiplяrinя
baшlanьыc verdiyi vurьulanыrdы. Misal
olaraq HSCs-dяn qanыn formalы ele-
mentlяrinin, MSCs-dяn birlяшdirici
toxumaya aid edilяn hцceyrяlяrin
(fibrositlяrin, osteositlяrin, xon-
drositlяrin vя s.), nevral kюtцk
hцceyrяlяrdяn isя neyronlarla yanaшы,
iki tip qliya hцceyrяsinin - astro-
sitlяrin vя oliqodendrositlяrin tюrяn-
diklяrini gюstяrmяk olar.

Eksperimental olaraq tяsdiq edim-
iшdir ki, bяzi yetkin kюtцk hцceyrяlяr
mцxtяlif quruluш vя mяnшяyя malik
hцceyrяlяrя dя baшlanьыc vermяklя
plцripotent imkana malikdirlяr. Belя
ki, HSCs-dяn qanыn formalы ele-
mentlяri ilя yanaшы sinir vя qliya
hцceyrяlяri, eninяzolaqlы яzяlя liflяri,
kardiomiositlяr vя hepatositlяr
yarana bilirlяr. Tяsvir olunan
xцsusiyyяtя yetkin kюtцk
hцceyrяlяrin plastikliyi vя ya transdif-
ferensiasiyasы deyilir.
Яgяr yetkin kюtцk hцceyrяdяn bir

vя ya maksimum iki differensiasiya
etmiш hцceyrя tюrяnirsя, onlarы
oliqopotent hцceyrяlяrя aid edirlяr.
Misal цчцn tяk follikullarыnda ancaq
piqment hцceyrяlяrinя, qaraciyяrdя
hepatositlяrlя yanaшы endoteliositlяrя
чevrilя bilяn kюtцk hцceyrяlяri gюstяr-
mяk olar.
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Иstяr multipotent, istяrsя dя
oliqopotent kюtцk hцceyrяlяrdяn
lazыmi faktorlarыn tяsiri nяticяsindя
mцяyyяn funksiyalarыn yerinя yetir-
ilmяsi цчцn ixtisaslaшmыш (differensi-
asiya etmiш) hцceyrяlяrя чevrilяn
monopotent sяlяf hцceyrяlяr for-
malaшыrlar.

Embrional vя ya yetkin kюtцk
hцceyrяlяrin mцxtяlif xяstяliklяrin
mцalicяsindя istifadяsi цчцn qarшыya
cыxan яn mцhцm maneя donorla
resipiyent arasыndakы immunoloji
uyьunsuzluqdur. Bu zaman
resipiyentdя transplantantыn qopma
reaksiyasы bas verir. Resipiyentin
kючцrцlmцs kюtцk hцceyrяlяri qяbul
etmяsi цcцn immunsupressorlardan,
yяni immun sistemin fяaliyyяtini azal-
dan dяrmanlardan istifadя olun-
malыdыr. Gюstяrilяn qrup dяrman
maddяlяrinin istifadяsi zamanы mцx-
tяlif dяrяcяli fяsadlarыn bas vermяsi
onlarыn tяtbiqini xeyli чяtinlяшdirir,
bяzi hallarda isя qeyri-mцmkun edir.

Yuxarыda tяsvir olunan problemin
hяlli цcцn son on il яrzindя molekul-
yar biologiyanыn mцasir metodlarыnыn
kюmяkliyi ilя (bax яdяbiyyat siyahыsы-
na) kцlli miqdarda mцxtяlif
istiqamяtli axtarышlar aparыlmышdыr. Bu
metodlar iчяrisindя retroviral trans-
duksiya (lazыmi genlяrin retrovirus-
larыn vasitяsi ilя hцceyrяlяrin nцvяsinя
daxil edilmяsi) цsulu xцsusi yer tutur.
Bir qrup yapon alimi (K.Takahashi,
S.Yamanaka, 2006; K.Takahashi et
al, 2007, 2007a) gюstяrilяn metodun
kюmяkliyi ilя orta yaшlы siчan vя insan-

larыn яsil dяrisindяn (dermasыndan)
gюtцrцlmцш fibroblastlarыn nцvяsi
daxilinя Oct3/4, Sox2, Klf4 vя c-Myc
transkripsiya faktorlarыnыn genlяrini
yeridяrяk plцripotent kюtцk
hцceyrяlяrini almaьa nail olmuшlar.
Sadя шяkildя ifadя etsяk, bu цsulla
resipiyentin юz dяrisindяn
gюtцrцlmцs fibroblastlardan plцripo-
tent kюtцk hцceyrяlяr яldя etmяk
imkanы yaranmыsdыr. Mцяlliflяr
sonuncularы tюrяdilmiш plцripotent
kюtцk hцceyrяlяr [ing.: indused
pluripotent stem - (iPS) cells] adlan-
dыrmaьы tяklif etmiшlяr.

iPS hцceyrяlяrinin яldя olun-
masыnыn iki mцhцm elmi-praktik
яhяmiyyяti vardыr. Birinci - insanыn
differensiasiya etmiш somatik
hцceyrяlяrini differensiasiya etmяmiш
plцripotent kюtцk hцceyrяlяrя чevir-
mяk цcцn lazыm olan transkripsiya
faktorlarы dяqiqlяшdirilmiшdir. Ikinci
isя iPS hцceyrяlяrin resipiyentя
kючцrцlmяsi zamanы transplantantыn
qopma reaksiyasыnыn baш vermяmя-
sidir. Tяsadцfi deyilдир ki, dцnyanыn
mяhшur infoрmasiya mяrkяzlяrinin
apardыqlarы sorьularda yapon alim-
lяrinin яldя etdiklяri nяticяlяr 2007-ci
ilin яn mцhцm elmi yeniliklяri sыrasы-
na daxil edilmiшdir.
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Плазмолемма икигат фосфоли-
пидлярдян, зцлал вя карбощидратлардан
тяшкил олунараг ситоплазма иля щцжей-
ряятрафы мцщит арасында сечижи кечирижи-
лийя малик сярщяд ролуну ойнайыр. Су-
да щялл олан маддялярин яксяриййяти
фосфолипид гатындан кечя билмядийин-
дян щяйат цчцн важиб олан ион вя био-
лоъи актив маддялярин ситоплазмайа вя
йа яксиня щярякяти хцсуси зцлал моле-
кулларынын кюмяклийи иля щяйата кечири-
лир. Бунунла бирликдя, харижи мцщитдян
гябул олунмуш сигналлар плазмолем-
манын тяркибиндя йерляшян диэяр груп
зцлаллар (ресепторлар) васитясиля щяр бир
щцжейрянин дахилиндя лазыми истига-
мятдя ютцрцлмякля йанашы, чохщцжей-
ряли организмин диэяр щцжейряляриня
дя чатдырылырлар. Беляликля, сечижи кечири-
жилийя малик олан  щцжейря зары щяр бир
щцжейрянин ону ящатя едян мцщитля вя
диэяр гоншу щцжейрялярля гаршылыглы
ялагяляринин йаранмасына шяраит йарадыр.

Щцжейря зарынын гурулушу щаггын-
да мцасир тясяввцрляр, ясасян мямяли-
лярин еритроситляринин цзяриндя апарылан
тядгигатлар нятижясиндя ялдя едилмиш-
дир. Бу щцжейрялярин нцвяляринин вя
щцжейрядахили мембранларынын олма-
масы онларын плазмолеммаларынын ай-

рылыгда биокимйяви тядгигини хейли
асанлашдырыр.

1925-жи илдя Щолландийа алимляри
E.Гorter вя K.Гrenдel еритроситлярин
сащяси мялум олан щиссясиндян
екстраксийа олунмуш липид молекулла-
рынын су цзяриндя ики дяфя артыг сащяйя
йайылмасыны нязяря алараг, плазмо-
лемманын икигат липид молекулларын-
дан тяшкил олундуьу фикрини иряли
сцрдцляр (шяк. 2.1 А). Бу мцяллифлярин
ян бюйцк хидмяти ондан ибарят иди ки,
онлар липид молекулларынын щидрофоб
ужларынын плазмолемманын дахилиня,
щидрофил ужларынын ися онун харижиня
йюнялдийини эюстярдиляр. Гейд етмяк
лазымдыр ки, анжаг бу шяраитдя липид
молекуллары ситоплазмада йерляшян тю-
рямяляри щяр тяряфдян ящатя едяряк сяр-
щяд ямяля эятиря билярляр (шяк. 1.2).
Сонракы тядгигатлар нятижясиндя

сцбут олунду ки, анжаг икигат липид-
дян тяшкил олунан плазмолемма ме-
ханики олараг щцжейрянин тамлыьыны
сахлайа билмязди. Плазмолемманын
тяркибиндя зцлали елементляр ашкар
едилдикдян сонра Ж.F.Danielli вя
H.Davson (1935) зцлал-липид бутербро-
ду нязяриййясини тяклиф етдиляр. Бу нязя-
риййяйя эюря липид молекуллары щяр ики
тяряфдян бир гат зцлал молекуллары иля
ящатя олунурлар (шяк. 2.1 Б).

Pлазмолемманын електрон микрос-
копунда ики тцнд (харижи вя дахили) вя
бир ачыг гат шяклиндя эюрцнмяси зцлал-
липид бутерброду нязяриййясинин мор-
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фолоъи тясдиги кими гябул олунурду
(шяк. 2.2). Анжаг дондуруб-сындырма
(криофрактографийа) техникасынын кю-
мяклийи иля щазырланмыш репликаларын
(сурятлярин) електрон-микроскопик
тядгиги эюстярди ки, зцлал вя липид мо-
лекуллары айры-айры гат шяклиндя йох,
гарышыг щалда йерляширляр (шяк. 2.1 C).
Бу тядгигатларын мцяллифляри Жоnatan
Singer вя Гart Nikolson 1972-жи илдя

щцжейря зарынын мозаик-майе нязя-
риййясини иряли сцрдцляр. Бу нязя-
риййяйя эюря зцлал молекуллары липид
океанында цзян айсбергляри хатырла-
дараг, йа щяр ики фосфолипид гаты иля (ин-
теграл зцлаллар), йа да онлардан бири иля
(периферик зцлаллар) ялагядя олурлар
(шяк. 2.3). Интеграл зцлалларын чох гис-
минин щцжейрянин харижиндя вя дахи-
линдя йерляшян тюрямялярля бирляшян

Шякил 2.1. Щцжейря зарынын гурулушу щаггында мювжуд фикирлярин схеми:
А - икигат липид нязяриййяси (E.Гorter, K.Гrendel, 1925);
B - зцлал-липид бутербуроду нязяриййяси (Ж.F.Danielli, H.Davson, 1935);
C - мозаик - майе нязяриййяси (Ж.Singer, Г.Nikolson, 1972).
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щиссяляри олдугларына эюря, онлары
трансмембран зцлаллар адландырырлар.
Криофрактограмларда фосфолипидля-

рин щамар сятщи фонунда зцлал моле-
куллары зардахили щиссяжикляр шяклиндя
эюрцнцрляр (шяк. 2.4).
Дондурулмуш обйектлярин сындырыл-

масы заманы зцлал молекуллары фосфоли-
пидлярин щансы гаты цзяриндя галырса
зардахили щиссяжик щцндцрлцйц, щансы
гатдан гопуб айрылырса, орада мцва-

фиг олараг зардахили щиссяжик чюкяклийи
ямяля эялир (шяк. 2.5).
Щцжейря зарынын П-сятщиндя (про-

топлазмайа бахан сятщ) щцндцрлцкля-
рин, E-сятщиндя (екзоплазматик сятщ)
ися чюкякликлярин сайы нисбятян чох
олур (шяк. 2.4).  Бу трансмембран
зцлалларын чох гисминин щцжейрянин си-
тоскелет елементляри иля даща сых ялагя-
дя олдугларыны эюстярир.
Цмуми мялуматлары йекунлашдыра-

Шякил 2.2. Гоншу ендотел щцжейряляринин плазмолеммаларынын електрон-микроскопик шякли. Щяр
ики плазмолемманын яксяр щиссяляринин ики тцнд вя бир ачыг гатдан тяшкил олундуьу эюрцнцр.
E - ендотел щцжейряляри; - щцжейря зары.

Шякил 2.3. Щцжейря зарынын мозаик - майе моделинин цчюлчцлц фяза гурулушунун схематик
шякли.
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раг гейд етмяк лазымдыр ки, щцжейря
зарына там перпендикулйар кечмиш
ултраназик кясикляря електрон микрос-
копунда бахылмасы заманы 9-10 нм
галынлыьында олан плазмолемманын
харижи тцнд, ара ачыг вя дахили тцнд
гатлардан тяшкил олундуьу айдын
эюрцнцр (шяк. 2.2). Харижи вя дахили
гатларын тцнд эюрцнмясинин сябяби
фиксасийа заманы плазмолемманын
тяшкилиндя иштирак едян тюрямялярин
щидрофил щиссяляринин цзяриня редуксийа
олунмуш осмиум металы молекуллары-
нын чюкмясидир.

Кимйяви тяркибжя щцжейря зары ли-
пидлярдян, периферик вя интеграл зцлал-
ларлардан вя карбощидратлардан тяшкил
олунмушдур.

ЩЦЖЕЙРЯ ЗАРЫ
ЛИПИДЛЯРИ

Плазмолемманын тяшкилиндя иштирак
едян липидлярин яксяриййяти фосфолипид-
лярдян (фосфатидилхолин, фосфатидилета-
ноламин, фосфатидилсерин, сфингомиелин
вя с.), холестериндян вя аз мигдарда
(2%) гликолипидлярдян тяшкил олунмуш-
дур.
Липид молекулларынын ясас ики хцсу-

сиййяти щцжейря зарынын тяшкилиндя
мцщцм рол ойнайыр. Биринжи - онларын
молекулларынын судан горхмайан
(щидрофил) башы вя судан горхан (щид-
рофоб) гуйруьунун, икинжи хцсусиййят
ися - онларын бярк йох, диффузийа коефи-

сиенти 10-8 см2/s-1-я бярабяр олан юзлц
майе олмасыдыр.
Биринжи хцсусиййятин щесабына липид

молекуллары майе мцщитиндя гуйруг-
гуйруьа дайанараг щцжейря зарынын
ики гатлы каркасыны ямяля эятирирляр
(шяк. 1.3, 2.1).
Икинжи хцсусиййят ися няинки липид

молекулларынын плазмолемманын бир
чох функсийаларынын йериня йетирилмяси
цчцн важиб олан щярякятиня (1
мкм/сан), щямчинин онун тяркибиня
дахил олмуш зцлал молекулларынын да
щярякятли олмаларына шяраит йарадыр
(шяк. 2.5).
Фосфолипидлярин гцтблц (щидрофил)

башы мцхтялиф спиртлярдян, фосфат тур-
шусундан вя глисерин галыьындан тяшкил
олунмушдур. Гцтбсцз (щидрофоб)
гуйруьу ися глисеринля ковалент рабитя
васитясиля бирляшмиш йаь туршулары зян-
жирляриндян ямяля эялмишдир (шяк. 2.6).
Йаь туршусу зянжирляриндян бириндя
бир вя йа бир нечя йердя икигат рабитя-

ЩЦЖЕЙРЯ ЗАРЫНЫН
КИМЙЯВИ ТЯРКИБИ

Шякил 2.4. Щцжейря зарынын криофрактограмы.

18 Щцжейря зары - плазмолемма



ляр (доймамыш йаь туршулары) олур. Бу
рабитялярин йерляшдийи йердя яйрилик вя
гыврылмаларын ямяля эялмяси бир тяряф-
дян гоншу фосфолипид молекулларынын
бир-бириня йахын йерляшмясиня мане
олур, диэяр тяряфдян ися щямин йаь тур-
шусу зянжиринин гысалмасына эятириб чы-
харыр. Доймамыш йаь туршусу зянжир-
ляри гысалдыьындан, доймуш йаь туршу-
ларындан ямяля эялян узун зянжир
плазмолемманын дахилиндя сярбяст
йердяйишмя имканы ялдя едир. Эюстяри-
лян яламятляр щцжейря зарынын ахынлы
майе шяклиндя олмасы иля йанашы, онун
пластиклийини дя тямин едир.
Мцхтялиф щцжейрялярдяки вя йа ейни

бир щцжейрянин мцхтялиф сятщляриндяки
липидлярин молекулйар тяркибиндя нязя-
рячарпажаг фярглярин олмасындан
башга, онларын плазмолемманын гон-
шу гатларында да асимметрик йерляш-
дийи мцяййян олунмушдур. Мясялян,
плазмолемманын харижи гатында сфин-
гомиелин вя гликолипид молекуллары
цстцнлцк тяшкил етдийи щалда, дахили
гатда ян чох фосфатидилсерин вя фосфати-
дилинозитол молекулларына раст эялинир
(шяк. 2.7). Сонунжулар мянфи йцк да-
шыдыьындан плазмолемманын гатлары

Шякил 2.5. Биолоъи нцмуняляр ашаьы температурлу (-1500 S-дян ашаьы) фреон мящлулунда сцрятля
дондурулан заман щцжейря зарынын тяркибиндя олан фосфолипидлярин щидрофоб щиссяляри арасында
жазибя гцввяси азалыр. Она эюря щямин обйектляр сойуг (-1000 S-дян аз олмайараг) сындырылан
заман плазмолемманын харижи вя дахили гатлары бир-бириндян араланырлар. Ялавя мялумат мятн-
дя верилмишдир.

- зардахили щиссяжик щцндцрлцкляри;                      - зардахили щиссяжик чюкякликляри.

Шякил 2.6. Щцжейря зары тяркибиндя ян чох раст
эялинян фосфолипид молекулунун гурулуш схе-
ми. Фосфолипидин баш щиссяси палыды, гуйруг
щиссяси ися йашыл рянэдя эюстярилмишдир. Йаь
туршусу зянжириндя икигат рабитя йерляшян йер-
дя яйрилик мейдана чыхыр.
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арасындакы електрик йцкцнцн мцхтя-
лифлийи липид молекулларынын бир гатдан
диэяр гата кечмясини хейли чятинляшди-
рир. Эюстярилянлярля йанашы, плазмо-
лемманын харижи гатында сфинголипид-
лярин, холестеринин вя онларла ялагядя
олан трансмембран зцлалларын сых йер-
ляшмяси нятижясиндя диаметри 50 нм-я
гядяр олан, су цзяриндя цзян аьажлар-
дан дцзялдилмиш "сал"ы хатырладан тю-
рямяляр ямяля эялир. "Сал"ларын харак-
тер хцсусиййяти ондан ибарятдир ки, он-
ларын тяркибиня дахил олан молекуллар
айры-айрылыгда йох, анжаг бирликдя щя-
рякят едя билирляр. "Сал"ларын сигналла-
рын бир щцжейрядян диэяриня ютцрцлмя-
синдя вя ендоситоз просесиндя актив
иштирак етмяляри гейд олунур.
Фосфолипид молекуллары щцжейря за-

рынын сечижи кечирижилийини тямин етмяк-
ля йанашы, щцжейряляр арасында сигнал-

жаваб реаксийаларынын щяйата кечирил-
мясиндя мцщцм рол ойнайырлар.
Мцяййян олунмушдур ки, икинжили ва-
ситячи ролуну ойнайан (бах сящ. 69)
маддялярин бир гисми [сфингозин, диа-
силглисерол, фосфатид туршусу (phospha-
tidic acid), инозитол 1,4,5 - трифосфат,
арахидон туршусу, серамид (ceramide)
вя с.] мцхтялиф ферментлярин тясириндян
фосфолипид молекулларындан айрылыр.
Организмдя йад тюрямяляря гаршы

мцщцм рол ойнайан вя илтищаб меди-
аторлары кими мяшщур олан биолоъи ак-
тив маддяляр дя (простагландинляр,
тромбоксанлар, лейкотриенляр вя б.)
фосфолипидлярин тяркибиня дахил олан
арахидон туршусундан синтез олунур-
лар.
Сон заманлар щцжейря зарынын мо-

дели кими липосомлардан эениш истифадя

Шякил 2.7. Щцжейря зарынын тяшкилиндя иштирак едян мцхтялиф йцклц липид молекулларынын йерляшмя
хцсусиййятляри. Изащы мятндя верилмишдир. Схем Э.M.Жооper-ин (2000) мялуматлары ясасында
тяртиб олунмушдур.
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олунур. Липосомлар фосфолипидлярдян
сцни цсулла щазырланмыш диаметри 25
нм-дян 1 мкм-я гядяр олан говуг-
жуглардыр. Тямас заманы фосфолипид
молекулларынын бир-бириня гарышдыьыны
нязяря алараг липосомлардан дярман
маддяляринин, косметик васитялярин
(препаратларын), эенлярин вя с. щцжей-
рялярин ситоплазмасына дахил едилмяси
цчцн истифадя едилир.
Плазмолемманын тяркибиндя фосфо-

липид молекуллары иля ейни молйарлыьа
малик олан липид - холестериндир.Холес-
терин (холестерол) молекулларынын кон-
денсасийа олунмуш тсиклик гурулуша
(шяк. 2.8) вя пазабянзяр формайа ма-
лик олмасы (шяк. 2.7) онларын фосфоли-
пидлярля мцгайисядя фяргли функсийа-
лар йериня йетирмясиня шяраит йарадыр.
Холестерин молекуллары яксярян

гцтбсцз олмагла, плазмолемманын
тяркибиндя айрыжа гат ямяля эятирмир-
ляр. Онларын OH- групу дашыйан щис-
сяси (башы) фосфолипид молекулларынын
мцвафиг щиссяси иля, карбощидроэен

зянжири ися йаь туршулары иля ялагя сах-
лайыр. Холестерин молекуллары фосфоли-
пидлярин тяркибиндя олан карбощид-
ратларла ялагяйя эиряряк, онларын щяря-
кятини мящдудлашдырыр вя бунунла да
плазмолемманын ахарлыьыны вя дефор-
масийа олунмасыны азалдырлар. Бунун
нятижясидир ки, щейвани щцжейрялярдя
плазмолемма ятрафында гылафын (дива-
рын) ямяля эялмясиня ещтийаж галмыр.
Демяли, фосфолипидлярин тяркибиндя
доймамыш йаь туршуларынын олмасы
щцжейря зарынын юзлцлцйцнцн (ахарлыь-
ынын) вя еластиклийинин артмасына, хо-
лестерин молекулларынын олмасы ися як-
синя, азалмасына сябяб олур.
Эюстярилян просесляр арасында

мцяййян нисбятин сахланылмасы щцжей-
ря зарынын дяйишкян дахили вя харижи
амиллярин тясириня уйьунлашмасы цчцн
лазыми шяраит йарадыр. Буна мисал
цчцн эюстярмяк олар ки, йцксяк тем-
пературун тясири заманы холестерин
йаь туршусу зянжирляринин щярякятини
мящдудлашдырараг плазмолемманын
сяртляшмясиня вя онун кечирижилик га-
билиййятинин азалмасына сябяб олур.
Ашаьы температурун тясири заманы ися
холестерин йаь туршусу зянжирляри иля
чарпазлашараг плазмолемманын
ахарлыьыны сахламагла йанашы, ону
донмадан горуйур.
Холестерин организм цчцн щяйати

важиб олан бир чох маддялярин мета-
болизминдя мцщцм рол ойнайыр. Сте-
роид щормонларын (жинси щормонлар,
кортикостероидляр), юд туршуларынын вя
D витамининин синтезиндя важиб ком-
понентлярдян демяк олар ки, биринжиси
холестериндир.

Шякил 2.8. Щцжейря зарынын тяшкилиндя иштирак
едян холестерин молекулунун схематик шякли.

OH- групу олан баш щиссяси гырмызы рянэлян-
мишдир.
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ЩЦЖЕЙРЯ ЗАРЫ
ЗЦЛАЛЛАРЫ

Щцжейря зарынын бир чох функсийа-
ларынын йериня йетирилмясиндя зцлал
молекулларынын ролу явязсиздир.
Щцжейря зарынын цмуми кцтлясинин
50%-дян чоху зцлаллардан ибарятдир.
Лакин зцлал вя липидлярин молекулйар
чякиляриндя кяскин фярг олдуьуна эю-
ря, плазмолемманын тяркибиндя щяр
зцлал молекулунун пайына 50-дян
100-я гядяр липид молекулу дцшцр.
Зцлал молекулларынын морфо-функ-

сионал характеристикасы цчцн мцщцм
жящятлярдян бири - онларын тяркибиндя
иштирак едян амин туршусу галыгларынын
ардыжыллыьыдырса, икинжиси - онларын
цчюлчцлц фяза гурулушларынын юйрянил-
мясидир.

Щазырда амин туршусу галыгларынын
ардыжыллыьы мцяййян олунмуш 200
миндян чох зцлалдан анжаг 4 миня
йахынынын цчюлчцлц фяза гурулушу дя-
гигляшдирилмишдир. Зцлал молекуллары-
нын актив вя пассив вязиййятдя олмала-
рынын онларын фяза гурулушу иля сых яла-
гяли олдуьуну нязяря алсаг, бу мялу-
матларын няинки фундаментал, щямчи-
нин тяжрцби ящямиййят кясб етдийини
эюрцрцк.
Йухарыда гейд олундуьу кими,

Ж.Сinger вя Г.Niкolsonун (1972)
классик ишляриндян сонра щцжейря зары
тяркибиндя периферик вя интеграл (чох
щиссяси трансмембран) зцлаллар айырд
едилир.
Периферик зцлаллар щям липид, щям

дя интеграл зцлал молекуллары иля ялагя
йарада билирляр. Лакин бу ялагяляр ичя-
рисиндя ковалент рабитялярин олмамасы
нятижясиндя гаты дуз вя йа турш мящ-
лулларын тясири заманы периферик зцлал-
лар щцжейря зарындан асанлыгла айрылыр-
лар. Бунун яксиня, интеграл зцлал мо-
лекуллары амфифил хцсусиййятя малик ол-
магла, щцжейря зарынын щям щидрофил,
щям дя щидрофоб тюрямяляри иля чох-
сайлы ковалент рабитяляр йарадырлар.
Бунун нятижяси олараг, щцжейря зары-
нын тамлыьыны анжаг хцсуси детерэент-
лярин (мяс., октил гликозид) кюмяклийи
иля поздугдан сонра интеграл зцлаллары
плазмолеммадан айырмаг олур.
Щцжейря зарынын "мозаик - майе"

гурулушуна малик олмасы щаггында
нязяриййянин мейдана чыхмасына тя-
кан верян ишляр ичярисиндя L.Frай вя
M.Edidin (1970) тядгигатлары хцсусиля
гейд олунмалыдыр. Бу мцяллифляр плаз-
молеммаларындакы зцлал молекуллары

Шякил 2.9. Инсан (солда) вя сичан (саьда)
щцжейряляринин бирляшдирилмяси нятижясиндя йа-
ранан щибрид щцжейрянин (ортада) плазмо-
леммасында йерляшян зцлалларын йанлара доь-
ру щярякят едяряк бир-бириня гарышмасы
(ашаьыда).
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флуорессенсийа методу иля нишанлан-
мыш (мцвафиг олараг гырмызы вя йашыл
бойагла) инсан вя сичан щцжейряляри-
нин бирляшдирилмясиндян (щибрид щцжей-
ря) жями 40 дягигя сонра мцвафиг
зцлалларын тамамиля бир-бириня гарыш-
дыьыны ашкар етмякля, щцжейря зары тяр-

кибиндя олан зцлалларын йана доьру
щярякят етмялярини морфолоъи олараг
нцмайиш етдирдиляр (шяк. 2.9). Сонракы
тядгигатлар эюстярди ки, щцжейря зары
сятщиндя йана доьру щярякят етмяк
габилиййяти иля бир-бириндян кяскин
фярглянян зцлаллар мювжуддур. Бир

Шякил 2.10. Зцлал молекулларынын гурулуш моделляри. 
А - биринжили гурулуш; Б - икинжили гурулуш ( α-спирал солда вя β-гырчын саьда); C - цчцнжцлц
гурулуш; Ч - дюрдцнжцлц гурулуш. Цчцнжцлц гурулушда гырмызы рянэля α-спираллар, эюй рянэля
β-гырчынлар, йашыл рянэля ися онлары бир-бири иля бирляшдирян илэякляр эюстярилмишдир.
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груп зцлаллар щцжейря зары сятщиндя
сярбяст йайылырлар. Диэяр груп зцлаллар
анжаг мцяййян истигамятдя щярякят
едя билирляр. Цчцнжц груп зцлалларда
ися сярбяст йайылма вя щярякятин кяс-
кин азалмасы дюврляри бир-бирини явяз
едир. Эюстярилянлярля йанашы, зцлалларын
бюйцк бир гисми щцжейря зары иля ситос-
келет елементляри васитясиля сых ялагядя
олдугларына эюря щярякят етмя габи-
лиййятиндян мящрумдур.
Зцлалларын щцжейря зары тяркибиндя

щярякятли олмасы харижи тясирлярин
щцжейря дахилиня ютцрцлмясиндя, ре-
септор васитяли ендоситозда, щцжейря-
лярин бир-бири вя ара маддя тюрямяляри
иля бирляшмяляриндя вя с. хцсуси рол ой-
найыр.
Зцлал молекулларынын цчюлчцлц фяза

гурулушу щаггында ятрафлы мялумат-
ларла биокимйа вя щцжейря биолоэийасы
дярсликляриндя таныш олмаг олар. Бу-
нунла бярабяр, щазырки дярсликдя верил-
миш бязи материалларын мянимсянилмя-
сини асанлашдырмаг мягсядиля зцлалла-
рын фяза гурулушу вя функсийалары ара-
сындакы мцмкцн ялагялярин моле-
кулйар ясаслары щаггында олан мцасир
мялуматларла танышлыг важибдир.
Зцлалларын бюйцк яксяриййяти, о

жцмлядян щцжейря зарынын тяшкилиндя
иштирак едян зцлаллар глобулйар гуру-
луша маликдирляр. Бу груп зцлаллар,
фибрилйар зцлалларла мцгайисядя, юзля-
риня мяхсус йцксяк дяряжядя низама
салынмыш фяза гурулушуна маликдирляр.
Глобулйар зцлалларын 4 гурулуш ся-
виййяси айырд едилир (шяк. 2.10):

- зцлалларын тяркибиндя эенетик ола-
раг детерминасийа олунмуш (бах сящ.
131 вя 171) амин туршусу галыгларынын

йерляшмя ардыжыллыьына зцлалларын бирин-
жили гурулушу дейилир (шяк. 2.10 А);

- полипептид зянжириндя (амин тур-
шуларынын тяркибиня уйьун олараг) щяр
дюрдцнжц амин туршусу гоншу амин
туршусу иля щидроэен рабитяси йаратдыг-
да α-спираллар (шяк. 2.10 Б солда), бир-
бириня паралел йерляшян зянжирлярдя
амин туршулары ардыжыл олараг бир-бири
иля щидроэен рабитяси йарадыгда β-гыр-
чынлар (шяк. 2.10 Б саьда) формалашыр-
лар. Зцлалларын α-спираллар вя β-гырчын-
лар шяклиндя конфигурасийаларына
икинcили гурулуш дейилир;

- щяр щансы полипептид зянжириндя
йерляшян α-спираллар вя β-гырчынлар
амин туршусу галыгларынын сап шяклин-
дя олан щиссяляриндян ямяля эялмиш илэ-
яклярин щесабына гатланараг (шяк. 2.10
Ж), зцлаллара хас олан фяза конфигура-
сийасыны ямяля эятирирляр. Буну зцлалла-
рын цчцнжцлц гурулушу адландырырлар;

- бязи зцлаллар бир нечя полипептид
зянжириндян тяшкил олунурлар. Онларын
тяркибиндя олан щяр бир полипептид
зянжири мономер вя йа субващид адла-
ныр. Сонунжуларын бир-бири иля мцхтялиф
цсулларла бирляшяряк бир зцлал молеку-
луну ямяля эятирмясиня зцлалларын
дюрдцнжцлц гурулушу дейилир.
Зцлалларын цчюлчцлц фяза конфигу-

расийасы вя йериня йетирдикляри функ-
сийалар арасында ялагянин олмасы щаг-
гында илк мялуматлар Кristian
Arfinsen вя ямякдашлары тяряфиндян
(1957) ялдя олунмушдур.  Бу мцяллиф-
ляр мцяййян етмишляр ки, истилийин тяси-
риндян гатлары ачылараг активлийини итир-
миш (денатурасийа) рибонуклеаза фер-
менти отаг температурунда оксиэенля
зянэин физиолоъи мящлула кечирилян кими
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юз-юзцня йенидян гатланмыш вязиййят
алараг активлийини бярпа едир. Бу тяд-
гигатлар бир тяряфдян зцлалларын
цчюлчцлц фяза гурулушу цчцн ясасын
йеня дя эенетик детерминасийа олун-
муш амин туршуларынын ардыжыллыьынын
олмасыны, икинжи тяряфдян ися зцлалларын
цчфязалы конфигурасийасы иля онларын
функсийалары арасында сых ялагянин
мювжудлуьуну эюстярирди. Мцхтялиф
истигамятли експериментляря ясаслана-
раг К.Arfinsen беля бир нятижяйя эялди
ки, гатланмыш щалда зцлалларын
цчюлчцлц фяза гурулушу онларын тер-
модинамик олараг ян сабит вязиййяти-
ня уйьундур.
Беля бир уйьунлуьун гябул олун-

масы иля йанашы мцяййян едилмишдир ки,
зцлалларын цчюлчцлц фяза гурулушлары
щядсиз дяряжядя гейри-сабит тюрямя-
лярдир. Беля ки, ейни зцлалын гатланмыш
вя ачылмыш вязиййятляриндяки сярбяст
енеръи (Щелмщолтс енеръиси) фярги, жями
бир ядяд ковалент рабитядя олан енеръ-
идян (400 kJ/мол-1), демяк олар ки, он
дяфя аздыр. Йяни, чох кичик енеръи сярф
едяряк зцлалын цчюлчцлц фяза гурулу-
шуну дяйишмяк олар.
Бу хцсусиййят зцлаллара юз фяза гу-

рулушуну асанлыгла дяйишяряк юзцня-
мяхсус биолоъи функсийалары йериня йе-
тирмяк имканы верир. Тясадцфи дейилдир
ки, щал-щазырда ион каналларынын ачы-
лыб-гапанмасындан тутмуш щцжейря-
лярин бюлцнмясиня гядяр бцтцн про-
сеслярин щяйата кечирилмясини зцлалла-
рын цчюлчцлц фяза гурулушунда баш ве-
рян дяйишикликлярля ялагяляндирирляр.
Эюстярилянлярля йанашы гейд етмяк

лазымдыр ки, зцлал молекулларынын гу-
рулушунда олан жцзи дяйишиклик онла-

рын сабитлийини там поза билир. Буна
эюря дя организмин истянилян щиссясин-
дя мцхтялиф сябябляр цзцндян баш вер-
миш жцзи мутасион дяйишикликляр зцлал-
ларын гурулуш вя функсийаларында кяс-
кин позьунлуглар тюрядяряк бязи хяс-
тяликлярин мейдана чыхмасына сябяб
олур.

ЩЦЖЕЙРЯ ЗАРЫ
КАРБОЩИДРАТЛАРЫ

Щцжейря зары иля ялагядя олан кар-
бощидратлар, яксярян олигосахаридля-
рин харижи гатда йерляшян фосфолипид
молекуллары вя трансмембран зцлал-
ларла ковалент рабитя васитясиля бирляш-
мяси нятижясиндя ямяля эялян гликоли-
пид вя гликопротеинляр шяклиндя раст
эялинирляр (шяк. 2.2 вя 2.7). Ахырынжылар
щцжейря зарынын цмуми кцтлясинин 2-
10%-ни тяшкил едирляр. Гликолипид вя
гликопротеинлярин олигосахаридлярдян
тяшкил олунан инжя фибрилйар щиссяляри
бязи щцжейряарасы маддя тюрямяляри,
ферментляр вя с. иля бирляшяряк щцжейря
зарыны щяр тяряфдян ящатя едян глико-
каликс адланан аморф гурулуша малик
юртцк ямяля эятирирляр (шяк. 2.11). Гли-
кокаликс юртцйцнцн молйар тяркиби вя
галынлыьы щцжейрялярин айры-айры сятщля-
риндя бир-бириндян кяскин фярглянир.
Ян галын гликокаликся (50 нм) назик
баьырсагларын диварынын тяшкилиндя ишти-
рак едян ентероситслярин апикал сятщин-
дя, ян назийиня ися (1-20 нм) синир лиф-
ляринин миелин гишасында раст эялинир.
Гликокаликс щцжейрялярин механики

вя кимйяви тясирлярдян горунмасында,
бир-бирини танымасында, щцжейряарасы
ялагялярин йаранмасында, дамарларын
кечирижилик габилиййятинин тянзиминдя,
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мцхтялиф нюв сигналларын щцжейряляр
тяряфиндян гябул олунмасында, ди-
варйаны щязмдя, организмин йад жи-
симляря гаршы иммун жавабында вя с.
мцщцм рол ойнайыр.
Гликокаликсин тяшкилиндя иштирак

едян бязи олигосахаридляр чохщцжейря-
ли организмлярдя щцжейря типляринин
мцяййян олунмасы вя мцхтялиф сябяб-
ляр цзцндян организм цчцн йад
зцлаллар синтез едян щцжейрялярин
(мяс., хярчянэ щцжейряляринин) ашкар
едилмяси цчцн нишан ролуну ойнайыр-
лар.
Гликокаликс елементляринин няинки

ишыг, щятта електрон микроскопунда
да айдын сечилмяси цчцн хцсуси лектин-
лярдян, гырмызы рутениум вя Алсиан
абысындан истифадя олунур.

Щцжейря зарынын ситоплазма иля ят-
раф мцщитин сярщядиндя йерляшмяси, ей-
ни бир щцжейрянин мцхтялиф сятщляриндя
фяргли кимйяви тяркибя вя физики хцсу-
сиййятляря малик олмасы, онун меха-

низмжя бир-бириндян кяскин фярглянян
функсийалары йериня йетирмясиня лазыми
шяраит йарадыр. Цмумиляшдирилмиш щал-
да щцжейря зарынын вязифяляри ясас беш
група бюлцнцр:

1. Сечижи кечирижилик;
2. Ендоситоз;
3. Екзоситоз;
4. Мцхтялиф мяншяли гыжыгларын гя-

булу вя онлара уйьун щцжейрядахили
просесляря башланьыж верилмяси (ресеп-
тор функсийа);

5. Щцжейряви вя гейри-щцжейряви
елементлярля гаршылыглы ялагяляр. Бун-
лар щаггында мялуматларла цмуми
щистолоэийайа аид дярсликлярдян таныш
олмаг олар. 

Щцжейрянин фяалиййяти цчцн важиб
олан молекулларын бюйцк яксяриййяти
плазмолеммадан сярбяст кечя бил-
мирляр. Бунун сябяби плазмолемма-
нын тяшкилиндя иштирак едян фосфолипид-
лярин йаь туршулары зянжирляриндян тяш-
кил олунмуш щидрофоб щиссяляринин био-
лоъи сядд (барйер) ролуну ойнамалары-
дыр. Буна эюря дя йаьларда щялл олан
газлар (O2, N2), щидрофоб молекуллар
(бензол, бязи витамин вя щормонлар -
(бах сящ. 64, 65) вя кичик юлчцйя малик
йцксцз (нейтрал) щидрофил молекуллар
(су, етил спирти, глисерин, сидик жювщяри)
плазмолеммадан сярбяст кечмяк га-
билиййятиня маликдирляр (шяк. 2.12 солда).
Эюстярилян молекуллар плазмолем-

манын ики тяряфиндяки гатылыг фяргля-
риндян асылы олараг (гатылыг чох олан
йердян аз олан йеря доьру) щцжейря-

Шякил 2.11. Назик баьырсаг ентероситляринин
апикал сятщиндя йерляшян микроховлары ящатя
едян гликокаликс елементляри охларла эюстярил-
мишдир (Don Fawcett - няшриня гадаьа
гойулмайыб).

ЩЦЖЕЙРЯ ЗАРЫНЫН
ВЯЗИФЯЛЯРИ

СЕЧИЖИ КЕЧИРИЖИЛИК
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нин дахилиня вя йа якс истигамятдя
мцяййян сцрятля йайыла билдикляриндян
бу просес ади диффузийа адланыр (шяк.
2.13 А).
Бунунла бирликдя, молекулйар чя-

киси 150 kD-дан [1Д (далтон)=

1,6605х10-24 грам] йухары олан нейт-
рал молекуллар (мяс., глцкоза, саха-
роза) вя юлчцсцндян асылы олмайараг
йцк дашыйан молекуллар, о жцмлядян
кичик ионлар (H+, Na+, K+, Ca2+, Mg2+,

Cl-, HCO3
-) щцжейря зарыны сярбяст

кечя билмирляр (шяк. 2.12). Кечян ясрин
30-жу илляриндя апарылан тядгигатлар
эюстярирди ки, гейд олунан молекуллар
вя ионлар да гатылыг вя потенсиал фяр-
гиндян асылы олараг, плазмолемма-
дан щцжейрянин дахилиня вя йа харижи-
ня ади диффузийа иля мцгайисядя даща
сцрятля кечя билирляр. Буну нязяря ала-
раг, о дюврдян асанлашдырылмыш диффу-
зийа термини истифадя олунмаьа баш-
ланды. Ади диффузийадан фяргли олараг,
асанлашдырылмыш диффузийа заманы
плазмолемманы кечян молекул вя

ионлар фосфолипид гатларынын биолоъи
сядд ролуну ойнайан щидрофоб щисся-
ляри иля билаваситя ялагяйя эирмядян,
хцсуси интеграл зцлалларын васитясиля
щцжейряйя дахил ола вя йа яксиня,
щцжейрядян хариж ола билирляр (шяк.
2.13 Б, C).
Ади вя асанлашдырылмыш диффузийа

заманы ион вя молекуллар щцжейря за-
рыны електрик йцкляринин (потенсиаллары-
нын) вя йа гатылыгларынын чох олдуьу
тяряфдян аз олдуьу тяряфя доьру кечир-
ся, бу жцр йердяйишмя пассив няглиййат
адланыр (шяк. 2.13 А, Б, C).
Яэяр ион вя молекуллар юз потенси-

ал фяргляри вя гатылыгларынын якси истига-
мятиндя (аздан чоха доьру) щцжейря
зарыны кечирся, механизминдян асылы
олмайараг, бу жцр йердяйишмя актив
(фяал) няглиййат адланыр. Бу заман
йердяйишмя билаваситя макроерэик
молекулларын [аденозин трифосфат
(АТФ) вя йа гуанозин трифосфат
(ГТФ)] щидролизи нятижясиндя йаранан
енеръинин щесабына щяйата кечирилирся,
буну биринжили актив няглиййат вя бу

Шякил 2.12. Фосфолипид гатларынын кечирижилик хцсусиййяти. Изащы мятндя верилмишдир.
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просесдя иштирак едян зцлаллары насос-
лар адландырырлар (шяк. 2.13 Ч).
Актив кечирижилик насосларын фяа-

лиййяти нятижясиндя мейдана чыхан
електрокимйяви градийентин (фяргин)
йаратдыьы енеръи щесабына щяйата кечи-
рилирся, буна икинжили актив няглиййат
дейилир (шяк. 2.13 Д).
Енеръи иткиси иля мцшащидя олун-

майан (пассив) асанлашдырылмыш диффу-
зийанын вя икинжили актив кечирижилийин
тямин олунмасында иштирак едян зцлал-
лар дашыйыжы зцлаллар адланыр (шяк. 2.13
C, Д).
Плазмолемманын тяркибиндя насос

вя дашыйыжы зцлалларла йанашы, ионларын,
су вя глисерин молекулларынын йер-
дяйишмясиндя иштирак едян цчцнжц
груп зцлаллар ашкар едилмишидир ки, он-
лары мцвафиг олараг ион вя су каналла-
ры адландырырлар.

Беляликля, щцжейря зары тяркибиндя
онун сечижи кечирижилийини тямин едян
вя щяр биринин юзцнямяхсус хцсу-
сиййятляри олан зцлалларын цч бюйцк
групу айырд едилир:
1. насослар; 2. каналлар; 3. дашыйыжылар.

НАСОСЛАР

Насосларын бюйцк яксяриййяти ион
вя молекуллары потенсиал фяргляри вя йа
гатылыгларынын (100 мин дяфядян чох)
яксиня олараг йердяйишмясини тямин
едя билян АТФ-аза активлийиня малик
ферментлярдир. Щал-щазырда еукариот
щцжейрялярдя фяалиййят эюстярян ашаьы-
дакы АТФ-азалар ашкар едилмишдир:

P-типли АТФ-азалар;
F-типли АТФ-азалар;
V-типли АТФ-азалар;
АБК (АТФ бирляшмиш касет) типли

АТФ-азалар.

Шякил 2.13. Пассив вя актив няглиййатларын нювляри.
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P-типли АТФ-азалар

P-типли АТФ-азалара бцтцн жанлыла-
рын щцжейря зарында йерляшян Na+/K+-
АТФ-аза, щцжейря зарынын вя ендоп-
лазматик шябякяни ящатя едян зарын
тяркибиндя йерляшян Ca2+-АТФ-азала-
р, мядя вя бюйряк щцжейряляринин за-
рында йерляшян H+/K+-АТФ-аза аид
едилир.

Na+/K+ насосу 1957-жи илдя
Ж.Skou тяряфиндян периферик синир
АТФ-азасына бязи катионларын тясирини
юйряняркян кяшф едилмишдир. Гейд ет-
мяк лазымдыр ки, бу кяшф юз вахтында
лазымынжа гиймятляндирилмяся дя
(Ж.Skou бу кяшфя эюря анжаг 40 ил
сонра Нобел мцкафатына лайиг
эюрцлмцшдцр), сонракы тядгигатлар
эюстярди ки, щцжейрядя эедян просес-
лярин бюйцк яксяриййяти Na+/K+ насо-
сунун фяалиййяти нятижясиндя мейдана
чыхан електрокимйяви фяргин енеръиси
щесабына щяйата кечирилир (шяк. 2.13 Д).

Na+/K+-АТФ-аза интеграл зцлал
олуб, каталитик α-субващиддян вя β-
гликопротеиндян ибарятдир. Насосун
фяалиййяти цчцн важиб олан АТФ, Na+

вя K+ катионлары вя фосфорлашма про-
сесиня уьрайан аспараэин туршусунун
галыьы α-субващид цзяриндя йерляшир-
ляр. Na+/K+ насосунун ситоплазмайа
бахан сятщиня 3 Na+ бирляшмяси (шяк.
2.14 А) АТФ молекулунун щидролизи-
ня вя α-субващидин фосфорлашмасына
сябяб олур (шяк. 2.14 Б). Бунун няти-
жясиндя конформасионал дяйишиклийя
уьрайан насосун Na+ бирляшян щиссяси
щцжейря сятщиня чеврилир вя беляликля дя
Na+ щцжейрядян хариж олмасыны тямин

едир (шяк. 2.14 C).
Паралел олараг насосун щцжейря

сятщиня чеврилмиш щиссясиня (шяк. 2.14
Ч) 2 К+ бирляшмяси фосфат групунун
α-субващиддян айрылмасына (дефос-
форлашмайа) сябяб олур (шяк. 2.14 Д).
Бу заман насос яввялки вязиййятиня
гайыдараг K+ щцжейрянин дахилиня
кечмясини тямин едир (шяк. 2.14 Е).
Беляликля, Na+/K+ насосу бир моле-
кул АТФ-ин щидролизи нятижясиндя мей-
дана чыхан енеръи щесабына електро-
кимйяви фяргин яксиня олараг 3 Na+

щцжейрядян хариж, 2 K+ щцжейряйя да-
хил едир.

Na+/K+ насосунун щцжейрянин фя-
алиййятиндяки важиблийини айдынлашдыр-
маг цчцн гейд етмяк лазымдыр ки, ос-
мотик активлийя малик, мцсбят вя
мянфи йцк дашыйан ион вя молекулла-
рын щцжейря зары ятрафында пайланма-
сында нязяря чарпажаг фярг мювжуд-
дур (жяд. 2.1). Жядвялдян эюрцндцйц

кими, щцжейрянин харижиндя Na+, Cl-

вя Ca2+ ионларынын мигдары бир нечя
дяфя чох олдуьу щалда, щцжейрянин
дахилиндя цстцнлцк K+ вя мянфи йцк
дашыйан цзви маддялярин (амин туршу-

Жядвял 2.1. Мямяли щейванларда щцжейря
зары ятрафында (ситоплазма вя щцжейряарасы
майедя) йцклц ион вя молекулларын гатылыьы.

Ситоплазма Щцжейряарасы майе

H2O

Na+=10 Ммол

Ca2+=0,1 Ммол

K+=140 Ммол

Cl-=0,1 Ммол
Цзви маддяляр

H2O

Na+=145 Mmol

Ca2+=1 Mmol

K+=5 Mmol

Cl-=110 Ммол
_____
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лары, нуклеотидляр, шякярляр вя макро-
молекуллар) пайына дцшцр.
Яэяр беля бир таразлыг олмасайды,

цзви маддялярин йаратдыьы осмотик
тязйиг майенин щцжейря дахилиня ахы-
ныны артырыб онун тамлыьынын позулма-
сына сябяб оларды. Бунунла бирликдя,
цзви маддялярин мигдарынын щцжейря-
дя эедян просеслярдян асылы олараг тез-
тез дяйишмясини нязяря алдыгда,
щцжейря щяжминин сабит сахланылма-
сында Na+/K+ насосунун ролу айдын
эюрцнцр. Na+/K+ насосунун фяа-
лиййяти нятижясиндя катионларын пайлан-
масында мейдана чыхан фярг икинжили
актив просеслярин щяйата кечирилмяси
цчцн ясас енеръи мянбяйидир. Бунун
нятижясидир ки, щцжейрялярдя синтез
олунмуш АТФ-ин 25%-дян чоху
Na+/K+ насосунун фяалиййятиня сярф

олунур.
Na+/K+ насосу електрик сигналлары-

нын синир вя язяля щцжейряляриндя йайыл-
масында да мцстясна ящямиййятя ма-
ликдир.

Ca2+ ионларынын икинжи васитячи кими
(бах сящ. 68) щцжейря дахилиндя эедян
мцхтялиф истигамятли просеслярин щяйа-
та кечирилмясиндя иштирак етмяси, онла-
рын ситозол дахилиндяки гатылыьынын чох
ашаьы сявиййядя сахланылмасыны тяляб
едир. Бу тяляб щцжейря зарынын  тярки-
биндя йерляшян Ca2+-АТФ-аза фер-
менти (насосу) васитясиля щяйата кечи-
рилир. Бу насос Na+/K+ насосунун
каталитик α-субващиди иля охшар гуру-
луша малик олуб, бир молекул АТФ-ин
щидролизи нятижясиндя мейдана чыхан
енеръи щесабына комформасионал
дяйишиклийя уьрайараг бир Ca2+

Шякил 2.14. Na+/K+ насосунун ишлямя модели. Изащы мятндя верилмишдир.
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щцжейрядян хариж, бир H+ ися щцжей-
ряйя дахил олунмасында иштирак едир.
Ейни гурулуша малик олан Ca2+ на-

сослары язяля лифляринин саркоплазматик
шябякясинин диварында йерляширляр. Бу
насосларын фяалиййяти нятижясиндя сито-
золун тяркибиндя олан Ca2+ онлар
цчцн анбар ролуну ойнайан (бах сящ.
113) саркоплазматик шябякянин мян-
фязиня, 2 H+ ися яксиня - ситозола кечи-
рилир.
Эюстярилян насосларын фяалиййяти ня-

тижясиндя ситозолда Ca2+ мигдары лазы-
ми сявиййядя (0,1 мМ-дан чох олма-
магла) сахланылдыьы щалда ситозола ке-

чирилмиш H+ щцжейря зарында олан да-
шыйыжылар васитясиля йа щцжейрядян ха-
риж едилир, йа да буфер ролу ойнайан
системлярин кюмяклийи иля нейтраллашды-
рылырлар.
Гейд етмяк лазымдыр ки, Ca2+ на-

сосларынын фяалиййяти нятижясиндя Ca2+

гатылыьында кяскин фярг йарандыьы щал-
ларда, йухарыда гейд олунан фяалиййя-
тин яксиня олараг, Ca2+ насослары
АТФ синтез етмяйя башлайырлар.

H+/K+-АТФ-аза мядя ширясинин
тяркибиндя олан хлорид туршусунун
синтезиндя мцщцм рол ойнайыр. Бу
насосун фяалиййяти нятижясиндя мядя-
нин селикли гиша вязиляринин тяркибиндя
олан париетал щцжейрялярин апикал сят-
щиндя щцжейря дахилиндя олан H+

ионлары щцжейрядян хариждя йерляшян
K+ ионлары иля дяйишдирилирляр. Беля бир
електронейтрал мцбадиля париетал
щцжейрялярин дахилиндя туршулуьун
дяйишмямясиня, мядя ширясинин туршу-
луьунун ися кяскин сурятдя артмасына
(pH=2,0) сябяб олур.

H+/K+ насослары да гурулушжа α-
вя β-субващидлярдян тяшкил олунмуш-
лар.

F-типли АТФ-азалар

F-типли АТФ-азалара еукариот
щцжейрялярдя митохондрилярин дахили
зарынын тяркибиндя раст эялинир вя дярс-
ликлярин яксяриййятиндя АТФ-синтетаза
ады иля тясвир олунур. F-типли АТФ-аза-
лар ясасян ики щиссядян ибарятдир (шяк.
2.15):

1. митохондринин матриксиня тяряф
чеврилмиш, α- вя β-субващидлярдян тяш-
кил олунмуш щидрофил глобулйар щисся;

2. дахили зарын тяркибиндя йерляшян

вя H+ пассив олараг матрикся кечирил-
мясини тямин едян щисся.
Бу щиссяляр бир-бири иля γ-субващидля

бирляширляр.
H+ зарарасы сащядян матрикся доь-

Шякил 2.15. Митоходринин дахили зарынын тярки-
биндя йерляшян АТФ-синтетаза ферментинин
гурулуш схеми [T.Elston, H.Wang вя G.Oster
мялуматлары (J. Nature, 1998, 391, p.510-
513) ясасында тяртиб едилмишдир].
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ру ахыны заманы γ-субващидин щярляня-
ряк β-субващиди конформасионал
дяйишиклийя уьратмасы АДФ-ын PO4
групу иля бирляшиб АТФ синтезиня ся-
бяб олур (шяк. 2.15). Бунун яксиня
олараг, яэяр α-субващидля ялагядя
олан АТФ щидролизя уьрайарса, онда
матриксдя олан H+ актив сурятдя ми-
тохондринин зарарасы сащясиня кечириля
билир вя беляликля дя F-типли АТФ-аза
адына уйьун, йяни насос кими иш
эюрмцш олур.

V-типли АТФ-азалар

Адындан мялум олдуьу кими, V-
типли АТФ-азалар ситоплазманын ваку-
олаплазма адландырылан (бах сящ. 4)
щиссяляринин яксяриййятини ящатя едян
зарларын тяркибиндя йерляширляр. Бун-
дан башга, V-типли АТФ-азалар юз ят-
рафларында турш мцщит йарадан щцжей-
рялярин (остеокластлар, макрофаглар вя
с.) плазмолеммаларында да вардыр.
Мцзакиря олунан АТФ-азаларын

ясас функсийасы мцвафиг органеллярин
дахилиндя эедян ферментатив просесляр
цчцн важиб олан мцщитин туршулуьу-
нун тянзими вя H+ градийентинин йа-
ратдыьы енеръи щесабына мцштяряк кечи-
рижилийин (мяс., бязи нейромедиаторла-
рын синаптик говугжуглара дахил ол-
масыны) щяйата кечирилмясидир.

V-типли АТФ-азалар гурулушжа F-
типли АТФ-азалара охшасалар да (шяк.
2.15), онлар анжаг протон насосу ол-
магла (1 мол АТФ-ин щидролизи зама-
ны вакуолаплазмайа 1 вя йа 2 H+ да-
хил олур), АТФ синтезиндя иштирак ет-
мяк габилиййятиня малик дейилляр.

АБК-типли АТФ-азалар

АБК-типли АТФ-азалар бцтцн жан-
лыларда сайжа ян чох раст эялинян на-
сослардыр. Бу насослар щям гурулушжа,
щям дя вязифяляриня эюря P-, F- вя V-
типли АТФ-азалардан фярглянирляр. Гу-
рулушларындакы ясас фярг ситоплазмайа
бахан сятщляриндя АТФ молекуллары
иля бирляшян бир йох, ики йерин олмасыдыр
(шяк. 2.16). Она эюря дя онлары АТФ
бирляшмиш касет адландырырлар.
Вязифяжя фярг ондан ибарятдир ки,

бу тип насосларын фяалиййяти нятижясин-
дя протон градийенти йох, ион вя мо-
лекулларын (шякярляр, амин туршулары,
полисахаридляр, дипептидляр, липидляр,
стероидляр, щятта бязи зцлаллар) щцжей-
рядян хариж олунмасы вя йа бязи орга-
неллярин (мяс., ендоплазматик шябякя)
дахилиня кечирилмяси тямин олунур.
АБК-типли АТФ-азалар биринжи дяфя

бядхассяли шиш щцжейряляринин цзяриндя
апарылан тядгигатлар нятижясиндя ашкар
едилмишдир. Мцяййян олунмушдур ки,
эюстярилян щцжейрялярин чох гисми ток-
сик дярман маддяляринин тясири зама-
ны (химотерапийа) мящв олдуьу щал-
да, щямин шяраитдя бир груп щцжейря-
ляр юз тамлыьыны сахлайыр вя артмагда
давам едирляр. Икинжи груп щцжейряля-
рин ситоплазмасында АБК-типли зцлал-
ларын синтезиндя иштирак едян хцсуси эе-
нин олдуьу тясдигляндикдян сонра он-
лары чохсайлы дярманлара давамлылыг
эени (MDR - multidrug resistance
gene) адландырмаьа башладылар.
Щал-щазырда MDR-1 адландырылан

насос нормал вязиййятдя аз мигдарда
синтез олунараг щцжейря цчцн йад
олан вя тящлцкя тюрядян маддялярин
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щцжейрядян хариж олунмасында иштирак
едир. Бязи бядхассяли шиш щцжейрялярин-
дя бу насосларын кцлли мигдарда син-
тез олунмасы нятижясиндя химотера-
пийа заманы ситоплазмайа дахил олан
щидрофоб дярман маддяляри (колхисин,
етопозид, адриамисин, винбластин вя с.)
дярщал хариж едилдикляриня эюря лазыми
мцалижяви тясир эюстяря билмирляр.
Апарылан тядгигатлар нятижясиндя

тяняффцс йолларында Cl- каналы кими фя-
алиййят эюстярян, ситоплазмада мей-
дана чыхан антиэен зцлалларын ендоп-
лазматик шябякянин дахилиня кечирил-
мясини тямин едян, гаражийярдя юд
синтезиндя вя хромосом юзяйинин тяш-
килиндя иштирак едян зцлалларын АБК-
типли АТФ-азалар олдуьу ашкар едил-
мишдир.

КАНАЛЛАР

Асанлашдырылмыш диффузийа просеси
кечирижилийиндя иштирак едян интеграл
зцлаллар морфо-функсионал хцсусиййят-
ляриня эюря ики група бюлцнцрляр: 

1. каналйарадыжы зцлаллар вя йа ион
каналлары (шяк. 2.13 Б);

2. дашыйыжы зцлаллар (шяк. 2.13 C).
Бу зцлалларын щидрофоб амин туршу-

лары йанлара доьру чевриляряк фосфоли-
пид молекулларынын йаь туршусу зян-
жирляри иля ялагя сахладыьы щалда, щидро-
фил амин туршулары мяркязя доьру чев-
риляряк щидрофил дялийи (тунели) хариждян
ящатя едирляр (шяк. 2.13 Б, C).
Мялумдур ки, 100-дян артыг эенля

кодлашдырылан ион каналларынын бязиля-
ри анжаг мцяййян бир ионун, диэярляри
ися бир нечя ионун вя йа суда щялл олан
кичик молекулларын щцжейря зарындан
мцяййян истигамятдя кечирилмясиндя
иштирак едирляр. Ион каналларынын ха-
рактер хцсусиййятляриндян бири онларын
сечижи кечирижилийя малик олмасыдыр. Бу
хцсусиййят потенсиал-асылы Na+ вя K+

каналларынын мцгайисясиндя айдын
эюрцнцр. Мялумдур ки, K+ ионларынын
юлчцсц (r=0,133 нм) Na+ ионлары
(r=0,095 нм) иля мцгайисядя хейли
бюйцкдцр. Буна бахмайараг, K+

каналларынын K+ ионларыны кечирмяк
сцряти Na+ ионларына нисбятян азы
1000 дяфя артыгдыр. Ади щидрофил дялик-
лярдян фяргли олараг ион каналларынын
бюйцк яксяриййяти даим ачыг вязиййят-
дя олмурлар (бах сонрайа). Беля ка-
наллары ямяля эятирян зцлалларын
цчюлчцлц фяза гурулушунда гапыны ха-
тырладан щиссяляр мювжуддур ки, онлар
анжаг мцяййян щцжейряхарижи вя йа
щцжейрядахили сигналларын тясири зама-
ны формасыны дяйишяряк ион каналыны
ачыг вязиййятя эятирир вя йенидян яв-
вялки формасына гайыда билирляр (бах

Шякил 2.16. АТФ бирляшмиш касет типли (АБК-
типли) АТФ-азанын гурулуш схеми. 
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сонрайа). Эюстярилянляри нязяря алараг
ион каналлары гапылы вя ачыг олмагла
ики йеря бюлцнцрляр.

ГАПЫЛЫ ИОН КАНАЛЛАРЫ

Гапылы каналлар ичярисиндя ятрафлы
тядгиг олунанлары K+, Na+, Ca2+ вя

Cl- каналларыдыр.
K+ каналлары. Сечижи кечирижилийя

малик олан ион каналларынын гурулушу
вя ишлямя механизми щаггында мца-
сир тясяввцрляр бцтювлцкдя K+ канал-
ларынын гурулушунун юйрянилмяси за-
маны ялдя олунмуш мялуматлара яса-
сян формалашмышдыр. Тясадцфи дейилдир
ки, бу сащядя бир чох йениликлярин
мцяллифи олан R.MakKinnon 2003-жц
илдя кимйа цзря Нобел мцкафатына
лайиг эюрцлмцш ики алимдян биридир.

R.MakKinnon вя диэяр мцяллифля-
рин апардыглары тядгигатларын нятижясин-

дя мцяййян едилмишдир ки, К+ канал-
ларында 4 ядяд ейни тяркибли субващид
(тетрамер) ионларын кечдийи йолу щяр-
тяряфли ящатя едир. Субващидлярин
щцжейря сятщиня бахан ужлары арасында
сечижи кечирижилик габилиййятиня малик
филтр (сцзэяж), ситоплазмайа бахан
ужунда ися гапы ролуну ойнайан щисся
вардыр. Сечижи филтр ролуну ойнайан
щисся K+ каналларыны ямяля эятирян
зцлал субващидляринин α-спиралларыны
бир-бири иля бирляшдирян P-илэякляринин
(шяк. 2.17-дя нарынжы рянэдя) арасында
галан, диаметри 0,2 нм, узунлуьу 1,2
нм олан щидрофил бошлугдур. K+ ка-
налларынын бцтцн нювляриндя эюстяри-
лян бошлуг глисин-тирозин-глисин ардыжыл-
лыьы иля йерляшян амин туршу галыглары-
нын карбонил (Ж=О) групларынын окси-

эен атомлары (шяк. 2.17-дя гара нюгтя
кими ишаря олунуб) иля ящатя олунур.
Шякил 2.17-дян эюрцндцйц кими,

филтрин харижи вя дахили тяряфляриндя K+

ионлары су молекуллары иля бирляшдийи
щалда, филтр дялийи сявиййясиндя анжаг
дещидратасийа олунмуш K+ эюрц-
нцрляр. Беляликля, ади вязиййятдя K+ су
молекуллары тяркибиндя олан оксиэен
атомлары иля рабитя йаратдыглары щалда,
филтр дахилиндя ейни типли рабитяляр амин
туршуларынын карбонил групларынын ок-
сиэен атомлары иля йараныр. Даща дяги-
ги, филтр сявиййясиндя K+ су юртцйцнц
итирдикдян (дещидратасийа олундуг-
дан) сонра амин туршуларынын карбо-
нил групу иля рабитяйя эиряряк филтр бош-
луьуна дахил олурлар.

Na+ ионларынын K+ каналларындан
кечмя сцрятинин кяскин аз олмасынын
ики сябяби вардыр: 1) дещидратасийа
олунмуш Na+ ионларынын юлчцляри кичик
олдугларына эюря филтр дялийини ящатя
едян карбонил групу иля лазыми рабитя-
ляр йарада билмямяси; 2) су молекул-
лары иля бирляшмиш Na+ ионларынын
бюйцк юлчцйя малик олдугларына эюря
филтр бошлуьуна йерляшя билмямяси.

K+ каналыны ямяля эятирян зцлалла-
рын зардахили щиссясиндя деполйариза-
сийаны гябул едян, ситоплазма тяряфин-
дя Ca2+ ионлары иля, щцжейря харижиня
бахан сятщиндя ися мцхтялиф лигандлар-
ла (мяс., асетилхолин, АТФ) бирляшмяк
габилиййятиня малик хцсуси сенсор щис-
сяляри вардыр. Ачыг вя гапалы щалда K+

каналы зцлалларынын мцгайисяли анализи
эюстярир ки, сенсор щиссяляр мцвафиг
гыжыглары гябул едян кими формаларыны
дяйишмякля ситоплазмайа йахын
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йерляшян  α-спиралларыны йана доьру
дартараг (шяк. 2.17-дя охла эюстярилиб)
каналы ачыг вязиййятя эятирирляр.

K+ каналлары организмдя олан
бцтцн щцжейря типляриндя тясадцф еди-
лир. Бу каналлар зар потенсиалынын
(сцкунят потенсиалы) йаранмасында,
щцжейрялярин щяжминин тянзиминдя,
язяля вя синир щцжейряляриндя електрик
гыжыгларынын модулйасийасында вя с.

иштирак едирляр.
K+ каналларыны тяшкил едян зцлалла-

рын синтезиндя мутасион дяйишиклик баш
вердикдя вя организмдя K+ ионлары-
нын кяскин чатышмазлыьы заманы цряк
фяалиййятинин електрик йазысынын (ЕКГ)
QT интервалынын узанмасына тясадцф
едилир. Бунун сябяби деполйаризасийа
заманы цряк язяля щцжейряляринин K+

каналларынын вахтында ачылмамасыдыр.

Шякил 2.17. KcsA типли К+ каналы. Ион сцзэяжиндян йухарыда вя ашаьыда щидратасийа олунмуш

К+ ионлары (эюй рянэдя) йерляширляр. Сцзэяжин сечижи кечирижилийи ону ящатя едян зцлалларын окси-
эен атомлары (гара рянэдя) васитясиля тямин олунур. Канал онун ашаьы щиссясиндя йерляшян гапы

васитяси иля баьлы сахланылыр. К+ каналынын сенсор щиссяси (шякилдя эюстярилмяйиб) мцвафиг гыжыь-
ын тясириндян гапы ролуну ойнайан щиссяляри йанлара доьру дартараг (гара охла эюстярилиб) ка-
налы ачыг вязиййятя эятирир. Схематик шякил кимйа цзря Нобел мцкафаты тяшкилат комитясинин 8
октйабр 2003-жц ил тарихли мялуматындан эютцрцлмцшдцр.
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Бу заман фяалиййят потенсиалынын
мцддятинин артмасы црякдя гяфляти
юлцмля нятижялянян анормал ритмлярин
йаранмасына сябяб олур.

Na+ каналлары гурулушжа K+ ка-
налларына охшайырлар. Ясас фярг ися он-
ларын айры-айры субващидлярдян йох,
260 kD молекулйар чякийя малик бир
зцлал зянжириндян тяшкил олунмасыдыр.
Na+ каналларынын мцщцм хцсусиййят-
ляриндян бири онларын ачылдыгдан жями
бир вя йа ики миллисанийя сонра гапалы
вязиййятя дцшмяляридир. Бязи щцжейря
типляриндя, хцсусян гыжыгланма габи-
лиййятиня малик олан енинязолаглы язя-
ля лифляри, синир вя цряк язяляси щцжейря-
ляриндя фяалиййят потенсиалынын мейда-
на чыхмасы цчцн важиб олан илкин де-
полйаризасийа Na+ каналларынын ачыг
вязиййятя дцшмяси заманы баш верир.
Гейд етмяк лазымдыр ки, Na+ ка-

налы зцлалынын синтезиндя анаданэялмя
чатышмазлыьын олмасы да ЕКГ-нин QT
интервалынын узанмасына сябяб ола би-
лир. Анжаг бу заман Na+ каналлары-
нын гейри-актив вязиййятя гайытмасы
цчцн вахт узандыьына эюря кардиоми-
оситлярин реполйаризасийанын эежикмяси
црякдя анормал ритмлярин мейдана
чыхмасына эятириб чыхарыр.
Эцндялик тибби ямялиййатларда исти-

фадя едилян йерли кейляшдирижиляр (лидо-
каин, прокаин) Na+ каналларыны баьлы
сахлайараг фяалиййят потенсиалынын
мейдана чыхмасына имкан вермядик-
ляриня эюря аьры импулсларынын мяркязи
синир системиня нягли позулур.

Ca2+ каналлары диэяр катион канал-
лары иля мцгайисядя мцхтялиф тяркибдя
вя сайда олан субващидлярдян (α, α2,

β, γ, δ) тяшкил олунмуш мцряккяб зцлал
комплексляридирляр. Бу каналлар щям
щцжейря зары, щям дя щамар ендоп-
лазматик шябякяни (бах сящ. 133) яща-
тя едян зарын тяркибиндя йерляширляр.

Ca2+ каналлары щцжейря зарынын де-
полйаризасийасы вя мцхтялиф лигандла-
рын (АТФ, тсАМФ, норадреналин, ино-
зитолтрифосфат, мцхтялиф дярман мад-
дяляри) хцсуси ресептор щисся иля бирляш-
дийи заман активляшяряк (ачылараг)
Ca2+ ионларынын гатылыг градийентиня
уйьун олараг ситоплазмайа дахил ол-
масыны тямин едирляр. Ca2+ каналлары
зар потенсиалынын тянзиминдя, язя-
лялярин йыьылмасында, секресийа просе-
синдя, щцжейряарасы ялагялярин тямин
олунмасында вя икинжи васитячи кими
(бах сящ. 68) щцжейря дахилиндя эедян
мцхтялиф просеслярин щяйата кечирилмя-
синдя мцщцм рол ойнайырлар.

Cl- каналлары. Ян чох йайыланы по-

тенсиал-асылы Cl- каналларыдыр. Индийя
гядяр онларын 15-дян чох изомери

мцяййян едилмишдир. Cl- каналларынын
тяшкилиндя иштирак едян зцлаллар ики
субващиддян (димер) тяшкил олунмуш-
дур. К+ каналларындан (бах сящ. 34,

31) фяргли олараг Cl- каналларында ион-
лар цчцн йол субващидлярин бир-бириня
бахан сятщляри арасында йох, щяр бир
субващидин мяркязиндя йерляшир. Она

эюря дя Cl- каналларыны икилцляли тцфя-
нэя бянзядирляр. Бу хцсусиййятиня эю-

ря Cl- каналлары порин вя аквапоринля-
ря охшайырлар (бах сящ. 40, 41).

Cl- каналларыны К+ каналларындан
фяргляндирян икинжи хцсусиййят - ионлар
цчцн сцзэяж ролуну ойнайан щиссяля-

36 Щцжейря зары - плазмолемма



ринин щцжейря сятщи йахынлыьында йох,
каналын мяркязи щиссясиндя йерляшмя-
сидир (шяк. 2.18). 

Cl- каналларынын щяр бир субващиди-
ни ямяля эятирян 18 ядяд α−спирал тяр-
кибжя бир-бириня охшайан ики щиссядян
ибарятдир. Онларын бир-бириня уйьун
щиссяляри якс истигамятдя (антипаралел)
йерляшяряк (шяк. 2.18) ион каналыны щяр
тяряфдян ящатя едирляр. Бу заман суб-
ващидлярин мцсбят йцк дашыйан щисся-
ляри (шяк. 2.18-дя гырмызы ряэля рянэля-
ниб) щцжейря зарынын мяркязи щиссясиня
доьру чевриляряк узунлуьу 1,5 нm, ди-
аметри 0,2 нм олан вя ион сцзэяжи ро-
луну ойнайан дялийи ящатя едирляр. Бу
дяликдян йухарыда вя ашаьыда щидрата-

сийа олунмуш Cl- ионлары йерляширляр
(шяк. 2.19). Тясвир олунан каналларын

сечижи олараг анжаг Cl- кечирмяси ион

филтри ролуну ойнайан щиссядя Cl- ион-
лары иля бирляшя билян хцсуси йерлярин ол-
масы иля изащ едилир. Ади щалда о йерляр
глцтамин туршусунун карбоксил гру-
пу иля тутулмуш олур.
Мцхтялиф физики вя кимйяви факто-

рларын (електрик потенсиалы, Cl- гатылыьы

вя pH) тясириндян эюстярилян карбоксил
груплары вязиййятлярини дяйишдикляри

цчцн онларын йерини Cl- тутурлар.
Сцзэяж нащийясиндя мцсбят йцклц щис-

сялярин олмасы Cl- ионларыны юзляриня
тяряф жязб едяряк, сонунжуларын
щцжейря зарынын бир тяряфиндян диэяр
тяряфиня кечмясини тямин едирляр (шяк.
2.19).

Cl- каналлары щцжейря зарынын гы-
жыьа гаршы щяссаслыьынын артырылмасында
(хцсусиля, енинязолаглы язяля лифляриндя
вя синир щцжейряляриндя), щцжейрялярин
щяжминин тянзиминдя, органеллярин
дахилиндя pH-ын тянзиминдя вя епител
юртцкляриндян су вя дуз молекуллары-
нын кечирилмясиндя иштирак едирляр.

Cl- каналларынын мутасион дяйишик-
ликляри заманы эюзлянилмяз кобуд щя-

Шякил 2.18. Cl- каналы субващидляринин α−спи-
ралларынын антипаралел вязиййятдя йерляшяряк
щцжейря зарынын мяркязи щиссясиндя мцсбят
йцклц амин туршулары галыглары иля ящатя олун-
муш ион сцзэяжини ямяля эятирмяси (R.Dutzler
et ал, Nature, 2002, v. 415, p. 287-294).

Шякил 2.19. Cл- каналларынын сцзэяж нащийясин-

дя (шяк. 20) Cl- ионлары су молекулундан ай-
рылдыгдан сонра бирляширляр. Бундан сонра
йерлярини дяйишян заман су молекулу иля йени-
дян бирляшиб каналын бир тяряфиндян диэяр тяря-
финя кечирляр (Fahkle C. Am. J. Physiol. Ren.
at Physiol. 2001, v. 280, F 748 - F 757).
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рякятлярля мцшащидя олунан ресессив
доминант миотонийа (Томсен хястя-
лийи) вя бюйряк дашы хястяликляри мейда-
на чыхыр.
Гапылы каналларын ачыг вязиййятя

дцшмясиня сябяб олан физики вя кимйяви
факторларын нювцндян асылы олараг ме-
хано-щяссас, потенсиал-асылы, G-зцлал-
асылы, лиганд-асылы (медиатор-асылы, нук-
леотид-асылы, АТФ-асылы вя пептид-асылы
каналлар) айырд едилир.
Механо-щяссас каналлар. Бу канал-

ларын гапылары щцжейря зарынын анжаг фи-
зики деформасийасы заманы ачыг вя-
зиййятя дцшцрляр. Мисал олараг ешитмя
цзвцндя йерляшян тцкжцклц щцжейряляри
вя механоресепторлара аид олунан Фа-
тер-Пачини жисимжиклярини эюстярмяк
олар. Мцяййян олунмушдур ки, илбиз
ахажаьынын базилйар сяфщяси цзяриндя
йерляшян тцкжцклц сенсор щцжейрялярин
стереосилиум адланан чыхынтылары хцсу-
си тонофибрилляр васитясиля юртцк зарынын
канал ямяля эятирян зцлаллары иля сых
ялагя йарадырлар. Буна эюря дя сяс
дальаларынын тясириндян стереосилиум-
лар мцяййян истигамятдя щярякят ет-
дикдя эюстярилян тонофибрилляр эярэин-
ляшдикляриндян, онларла ялагяли олан
ион каналы ачылыр. Бу каналлар васитяси-
ля ситоплазмайа дахил олан кцлли миг-
дарда ионлар (яксярян катионлар)
тцкжцклц сенсор щцжейрялярин де-
полйарзасийасына сябяб олур. Ахырда
синир импулсуна чеврилян бу тясирляр
бейиндя сяс кими гябул (интерпрета-
сийа) олунурлар.
Потенсиал-асылы каналлар щцжейря за-

рынын ятрафында електрик потенсиалынын
дяйишмясиня жаваб олараг ачылыб вя йа
гапанырлар. Мясялян, импулсларын
нягли заманы синир лифинин мцяййян бир

щиссясинин деполйаризасийасы баш вер-
дийи анда аксолеммада олан Na+ ка-
налларынын баьланмасы чох гыса заман
ярзиндя (бир нечя миллисанийя) бу ка-
налларын йенидян ачыг вязиййятя
дцшмясиня имкан вермир. Бу, рефрак-
тер дювр адланараг щяр бир синир импул-
сунун айрылыгда нягл олунмасы цчцн
хцсуси ящямиййят кясб едир.

G-зцлал-асылы каналларын ямяля эял-
мясиндя иштирак едян зцлалларда баш
верян конформасион дяйишикликляр (ион
каналыны ачыб вя йа гапамаг цчцн)
анжаг активляшмиш G-зцлалын (бах сящ.
66, 67) иштиракы иля баш верир. Мисал ола-
раг цряк язяля щцжейряляриндя асетил-
холинин мускарин ресепторунун G-
зцлал комплекси иля бирляшдикдя К+ ка-
налларынын ачылмасыны эюстярмяк олар.
Лиганд-асылы каналлар. Бу каналлары

ямяля эятирян зцлалларын сигнал моле-
куллары (лигандлар) иля бирляшян ресеп-
тор щиссяляри дя олур. Она эюря дя ка-
нал гапысынын ачылмасы лигандын ресеп-
торла бирляшдийи мцддятдя баш верир.
Потенсиал-асылы каналлардан фяргли ола-
раг лиганд-асылы каналлар анжаг лиганд
ресептордан айрылдыгдан сонра гапа-
нырлар. Бу каналларын фяалиййят эюстяр-
мяси цчцн лиганд ролунда нейромеди-
аторлар, бязи нуклеотидляр, АТФ, ГТФ
вя кичик пептидляр иштирак едирляр.
Лиганд-асылы каналларын ашаьыдакы
нювляри вардыр:

- медиатор-асылы каналлар яксярян си-
напс нащийясиндя - постсинаптик зарда
йерляшир вя юзляриня мяхсус нейроме-
диаторла бирляшдикдя фяза гурулушуну
дяйишяряк мцяййян ионларын щцжей-
ряйя дахил олмасына имкан верирляр.
Бу заман ситоплазмайа мцсбят ион-
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лар дахил оларса, деполйаризийа баш
вердийиндян импулс бир щцжейрядян о
бириня ютцрцлцр. Яксиня, ситоплазмайа
мянфи ионлар дахил оларса, щцжейря за-
рынын щиперполйаризасийасы баш вер-
дийиндян импулс икинжи щцжейряйя
ютцрцля билмир. Буна эюря дя биринжи
груп медиаторлара гыжыгландырыжы, икин-
жиляря ися тормозлайыжы медиаторлар
дейилир;

- нуклеотид-асылы каналлары ямяля эя-
тирян зцлаллар тсиклик аденозин моно-
фосфат (тсАМФ) вя йа тсиклик гуанозин
монофосфатла (тсГМФ) бирляшян за-
ман конформасийаларыны дяйишяряк
мцяййян ионларын щцжейряйя дахил
олунмасында иштирак едирляр. Мисал
олараг тсАМФ-ин гоху ресепторлары,
тсГМФ-ин ися тор гишанын чюпжцкляри
иля бирляшмяси нятижясиндя мцвафиг ион
каналларынын ачылмасыны эюстярмяк
олар;

- АТФ-асылы каналлар щцжейряхарижи
АТФ иля бирляшдийи заман катионларын
щцжейря дахилиня кечмясиндя иштирак
едирляр. АТФ молекуллары синаптик го-
вугжугларын тяркибиндя олан нейро-
медиаторларла бирликдя йерляширляр вя
екзоситоз цсулу иля хариж олурлар. Ми-
сал олараг ган дамарларынын иннерва-
сийасында иштирак едян симпатик синир
ужларыны вя аьры щиссинин гябул олун-
масында иштирак едян синирляри эюстяр-
мяк олар. Гейд етмяк лазымдыр ки,
АТФ-асылы каналларла йанашы ГТФ-асы-
лы каналларын да олдуьу мцяййян едил-
мишдир. Бунлары бирликдя "пуринерэик"
каналлар да адландырыр вя мцвафиг
олараг P2X вя P2Y шяклиндя ишаря
едирляр;

- пептид-асылы каналлар. Кичик пеп-

тидлярин тясириндян ачылан бу каналлар
биринжи дяфя онурьасызларда кяшф олун-
мушдур. Онлар сечижи олараг анжаг
Na+ ионларынын йердяйишмясиндя ишти-
рак едирляр.
Инсан бейниндя мцвафиг пептидля-

рин синтез олунмасына бахмайараг,
онларын функсийалары щаггында мялу-
матлар щяля чох сятщидир.

АЧЫГ ИОН КАНАЛЛАРЫ

Йухарыда эюстярилян гапылы канал-
ларла йанашы даими ачыг - гапысыз ка-
наллар да мювжуддур. Сонунжуларын
арасында ян чох тясадцф едилянляри K+

каналлары, су каналлары - аквапоринляр
вя поринлярдир.
Гейд етмяк лазымдыр ки, потенсиал-

Шякил 2.20. АГП1 субващидинин саэитал кясийи-
нин схематик эюрцнцшц. Су молекулларынын
щцжейряхарижи сащядян ситоплазма истигамя-
тиндя щярякяти эюстярилмишдир. Каналын мяркя-
зиндя 4 ядяд су молекулунун жярэя иля йерляш-
дийи эюрцнцр. Ялавя мялуматлар мятндя верил-
мишдир (P.Agre, D.Кozono. -FEBS Letters
27718, 2003, p.1-7).
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асылы вя лиганд-асылы K+ каналлары иля
йанашы инсан организминин демяк
олар ки, бцтцн щцжейряляриндя ачыг
(гапысыз) K+ каналлары да вардыр. Бу
каналлара дцзляндирижи K+ каналлары да
дейилир. Онлар сцкунят потенсиалынын,
синир вя цряк язяляси щцжейряляринин гы-
жыгланма габилиййятинин тянзиминдя
иштирак едирляр.
Су каналлары - аквапоринляр жанлы

организмлярдя (бактерийадан тутмуш
инсана гядяр) тясадцф едилян ян гядим
зцлал аилясиня аид олмаларына бах-
майараг, онларын су молекуллары
цчцн канал ролу ойнамалары сон илляр-
дя мцяййян едилмишдир.

1988-жи илдя P.Aqrе вя ямякдашлары
еритроситлярдян вя бюйряк боружуглары
епителиндян о вахта гядяр мялум ол-
майан CHIP28 адлы зцлал айырдыглары
щаггында мялумат дярж етдирирляр.
Апарылан интенсив тядгигатлар нятижя-
синдя CHIP28 зцлалынын тяркиби вя син-
тезиндя иштирак едян эен ашкар едилдик-
дян сонра щямин зцлалын мащмызлы
гурбаьанын (Xenopus) йумурта
щцжейряси зарында експрессийа олун-
масына наил олурлар. Ади щалда су мо-
лекулларыны чох зяиф бурахан бу йу-
мурта щцжейряляри эюстярилян зцлал
експрессийа едиляндян сонра щипото-
ник (щипоосмотик) мцщитдя чох сцрят-
ля шишяряк партлайырлар. Артыг о вахт-
дан йени кяшф олунмуш CHIP28 зцла-
лынын су каналы олдуьу там тясдиглянир
вя ону инди аквопорин-1 (AQP1) ад-
ландырырлар.
Су каналлары щяр бири 6 ядяд зарда-

хили α-спиралы олан дюрд субващиддян
тяшкил олунмушдур. Бу субващидлярин
щяр биринин мяркязиндя су молекулла-

ры йерляшян гум саатына охшар канал
вардыр (шяк. 2.20). Бу каналын ситоп-
лазмайа вя щцжейря харижиня бахан
щиссяляриндя 2 нм диаметрли эенишликляр
(дящлиз) мяркязя доьру эетдикжя да-
ралыр.
Каналын мяркязиндян 0,8 нм йу-

харыда диаметри 0,28 нм олан (тяхми-
нян су молекулунун диаметри гядяр)
дар дялик йерляшир. Дялийин ятрафында вя
каналын назикляшмиш щиссясиндя
мцсбят йцклц амин туршулары йерля-
ширляр (шяк. 2.20 R195, H180). Тясвир
олунан каналларын анжаг су молекул-
ларынын кечирилмясиндя иштирак етмяси-
нин 3 сябяби вардыр:

1. юлчцсцнцн дар олмасы;
2. дар дялийин ятрафында йерляшян

мцсбят йцклц амин туршусу катионла-
рынын електростатик итялямяси;

3. каналын мяркязиндя бир-бириндян
аралы, анжаг якс гцтблярдя мцсбят
йцклц амин туршуларын (шяк. 2.20 N76,
Н192) йерляшмяси.
Беляликля, су молекулларынын канал-

дан ади ахынла йох, щярляняряк кеч-
мяси тямин едилир. Сонунжу, каналын
мяркязи щиссясиндян протонларын сыч-
райыш йолу иля ("proton hopping") кеч-
мясинин гаршысыны алыр. Су каналларынын
тяшкилиндя иштирак едян АГП1 зцлалы-
нын кяшфи, онун цчюлчцлц фяза гурулу-
шунун вя ишлямя механизминин юйря-
нилмяси сащясиндя ялдя етдийи йенилик-
ляря эюря P.Aqrе 2003-жц илдя кимйа
цзря Нобел мцкафатына лайиг эюрцлян
икинжи мцяллифдир.
Сон илляр ярзиндя апарылан интенсив

ишляр нятижясиндя аквапоринлярин гуру-
лушу щаггында мялуматларын топлан-
масы иля йанашы, онларын мцхтялиф хяс-
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тяликлярин мейдана чыхмасындакы рол-
лары да тясдиг едилмишдир. Ян юнямлиси
ися одур ки, аквапоринлярля апарылан
тядгигатлар нятижясиндя зцлалын дисфу-
нксийасына эятириб чыхаран дяйишиклик-
лярин молекулйар вя атомар сявиййядя
тясдиг олунма принсипляри щазырлан-
мышдыр.

AQP1 ян чох еритроситлярдя, да-
марларын ендотел щцжейряляриндя,
бюйряклярин проксимал гыврым бору-
жугларында вя бейин мядяжикляриндя
(бейин-онурьа бейни майесинин ямяля
эялдийи йерлярдя) раст эялинир. AQP1
синтезиндя анаданэялмя дяйишикликляр
олан заман щямин инсанларда харижян
мцяййян дяйишикликляр мцшащидя
олунмаса да, онларын ифраз етдийи си-
дийин гатылыьы 450 mOs-дан (нормада
1000-1200 mOs) йухары галхмыр, тяр
вя диэяр вязилярин дахилиндя суйун ча-
тышмазлыьы мцшащидя олунур.

AQP2 чатышмазлыьы заманы бюй-
ряклярин йыьыжы боружугларындан илкин
сидийин тяркибиндя олан суйун эерийя
сорулмасы (реабсорбсийасы) позулдуь-
уна эюря, эцндя 20 литря гядяр (нор-
мада 1,5-2,0 л) сидик ифразы иля мцша-
щидя олунан нефроэен шякярсиз диабет
хястялийи мейдана чыхыр.
Щал-щазырда мямялилярдя аквапо-

ринлярин 10 изомери ашкар едилмишдир.
Онлардан 4-ц (AQP1, AQP2, AQP4,
AQP5) анжаг су молекулларынын
(классик аквапоринляр), 4-ц ися
(AQP3, AQP7, AQP9, AQP10) су иля
йанашы глисерин молекулларынын (ак-
ваглисеропоринляр) щцжейря зарындан
щяр ики истигамятдя кечирилмясиндя иш-
тирак едирляр. Галан ики аквапоринляр
(AQP6, AQP8) мцвафиг олараг

щцжейряарасы ялагялярин йарадылма-
сында вя органеллярдахили pH-ын ни-
замланмасында иштирак едирляр. Гейд
етмяк лазымдыр ки, су молекулларынын
щцжейря зарында ади диффузийа йолу иля
йайылма сцряти чох кичикдир. Аквапо-
ринлярин олмасы нятижясиндя щцжейря
зары ятрафында мцхтялиф сябябляр
цзцндян (насослар вя кечирижи зцлаллар
васитясиля, макромолекулларын гейри-
бярабяр пайланмасы) баш верян дяйи-
шикликляр заманы бир санийя ярзиндя
106 сайда су молекулунун плазмо-
лемманын бир тяряфиндян о бири тяряфи-
ня кечмяси мцмкцн олур. Еритросит-
лярин ятраф мцщитин осмолйарлыьындан
асылы олараг ани шишмяси (щипотоник
мящлулда) вя йа бцзцшмяси (щиперто-
ник мящлулда) онларын диварында ак-
вапорин-1 молекулларынын олмасы иля
ялагядардыр.
Поринляр - грам-мянфи бактерийа-

ларын, хлоропластларын вя митохондри-
лярин харижи зарларынын тяркибиндя йер-
ляшян, диэяр каналларла мцгайисядя
эениш юлчцйя малик олан, су иля долу
ачыг канал ямяля эятирян зцлаллардыр.
Поринляр гурулушжа зардахили α-спирал-
лардан йох, β-гырчынлардан тяшкил
олунмушдур.
Ясасян цч субващиддян (тример)

тяшкил олунмуш поринлярин щяр бир суб-
ващиди мяркязиндя йерляшян каналы
ящатя едян 16-18 ядяд бир-бириня па-
ралел, анжаг якс истигамятдя эедян β-
гырчынлардан тяшкил олунан чялляйябян-
зяр гурулуш ямяля эятирир (шяк. 2.21).
Порин каналларындан ионларла йа-

нашы кичик юлчцлц суда щялл олан моле-
куллар да сярбяст кечя билирляр.
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ДАШЫЙЫЖЫ ЗЦЛАЛЛАР

Бу зцлаллар ионофорлар вя йа транс-
портйорлар да адланыр. Дашыйыжы зцлал-
ларын щцжейря зарыны дяфялярля чарпаз-
лайан молекулларынын бир вя йа щяр ики
тяряфиндя мцяййян ион вя молекуллар-
ла бирляшмяк цчцн хцсуси йерляри олур.
Она эюря дя ион каналларыны (сящ. 33)
ямяля эятирян зцлаллардан фяргли ола-
раг, дашыйыжы зцлаллар мцяййян ион вя
молекулларла билаваситя бирляшдикдян
сонра йенидян бярпа олуна билян кон-
формасионал дяйишиклийя уьрайараг
эюстярилян маддялярин щцжейря зары-
нын бир тяряфиндян диэяр тяряфиня кечи-
рилмясини тямин едирляр (шяк. 2.14).
Дашыйыжы зцлаллар васитясиля йериня

йетирилян кечирижилик йалгыз вя мцштяряк
олмагла 2 група бюлцнцр (шяк. 2.22).
Йалгыз кечирижилик (унипорт) зама-

ны анжаг бир маддя мцяййян бир исти-

гамятдя щярякят едир (шяк. 2.22 А).
Мцштяряк кечирижилик заманы ися бир
кечирижи зцлал ики вя йа чох сайда
маддянин (шяк. 2.22 Б) ейни истига-
мятдя (симпорт) вя йа якс (шяк. 2.22
C) истигамятлярдя (антипорт) йердяйиш-
мяляриня шяраит йарадыр. 

ЙАЛГЫЗ КЕЧИРИЖИЛИК

Йалгыз вя мцштяряк кечирижилик васи-
тясиля щярякят едян ион вя молекуллар
щаггында мялумат 2.2-жи жядвялдя ве-
рилмишдир. 

Жядвял 2.2. Йалгыз вя мцштяряк кечирижи-
лийин нювляри.

Жядвялдян эюрцндцйц кими, йалгыз
(унипорт) кечирижилийи тямин едян зцлал-
лар асанлашдырылмыш диффузийа йолу иля
глцкоза вя амин туршуларынын йер-
дяйишмясиндя иштирак едирляр (шяк. 2.22 А).
Унипорт кечирижилийи тямин едян

зцлалларын щцжейряарасы сащяйя, йа да
ситоплазмайа бахан сятщляриндя
глцкоза (шяк. 2.23 А) вя йа мцвафиг
амин туршусунун бирляшмяси цчцн
хцсуси йер олур. Мцвафиг бирляшмя йа-
ранан кими зцлаллар конформасионал
дяйишиклийя уьрайараг глцкоза вя йа
амин туршуларыны онларын гатылыглары-
нын чох олдуьу сащядян аз олдуьу са-
щяйя кечирирляр (шяк. 2.23 Б вя C). Бу
цсулла глцкоза ганын плазмасындан

Шякил 2.21. Порин мономеринин гурулушу.
Щяр мономерин тяркибиндя 16-дан 18-я гя-
дяр гырчын олур. (H. Nikaido.  J. Microb, and
Mol. Biol. Ref., 2003, v.67, 4, p.593-656).

Кечирижилийи
н нювц

Uniport Симпорт Антипорт

Йердяйишян
ион вя

молекуллар

Глцкоза
Амин
туршулары

Na+

/Глцкоза

Na+ /Амин
туршусу

Na+/Cл-

Na+/K+/2Cл-

Na+/H2PO4

Na+/H+

Na+/Ca2+

Cл-/HCO3
-

ADF/ATF
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еритроситлярин дахилиня, гаражийяр
щцжейряляриндя ися (глцкоза синтез
олунан щиссялярдя) яксиня, ситоплаз-
мадан щцжейряарасы майейя доьру
кечирилир.
Глцкозанын кечирилмясиндя иштирак

едян GLUT- эенляринин кодлашдырдыьы
6 нюв интеграл гликопротеин мялум-
дур. Онлар мцвафиг олараг GLUT-1-

6 кими ишаря олунурлар. Мцяййян
олунмушдур ки, GLUT-1 еритроситляр-
дя, GLUT-3 синир щцжейряляриндя,
GLUT-4 пий вя язяля щцжейряляриндя,
GLUT-5 сперматозоидлярдя вя баьыр-
саг епителиндя глцкоза вя фруктозанын
ятраф мцщитдян мцвафиг щцжейрялярин
дахилиня, GLUT-2 ися глцкозанын
баьырсаг епители щцжейрясинин дахилин-

Шякил 2.22. Йалгыз кечирижилик вя мцштяряк кечирижилийин нювляри.

Шякил 2.23. Дашыйыжы васитяли асанлашдырылмыш кечирижилик.
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дян щцжейряарасы сащяляря кечирилмя-
синдя иштирак едирляр.

GLUT-2 эенинин мутасийасы за-
маны амин туршулары сырасында 197-жи
йердя валинин явязиня изолейсин туршу-
су галыьынын йерляшмяси инсулиндян асы-
лы олмайан шякярли диабет (2-жи тип)
хястялийинин йаранма сябябляриндян
биридир.
Айры-айры вя мцяййян груп амин

туршуларынын (α, нейтрал, икиясаслы)
щцжейря зарындан кечирилмясиндя ишти-
рак едян, SLC-1 вя SLC-3 эенляри иля
кодлашдырылмыш 10-а йахын интеграл гли-
копротеин мялумдур. Онлар амин
туршуларын баьырсаглардан сорулма-
сында, бюйряклярин проксимал гыврым
боружугларындан реабсорбсийасында,
медиатор ролуну ойнайан амин тур-
шуларын ися синир вя глийа щцжейряляри-
нин ситоплазмаларына дахил олунмала-
рында иштирак едирляр.

БИР (СИМПОРТ) ВЯ ЯКС
ИСТИГАМЯТЛИ МЦШТЯРЯК

КЕЧИРИЖИЛИКЛЯР

2.2-жи жядвялдян эюрцндцйц кими,
дашыйыжы зцлалларын кюмяклийи иля бир ис-
тигамятдя мцштяряк кечирилян (сим-
порт) ион вя молекулларын щамысынын

йердяйишмяси Na+ ионларынын гатылыг
фяргиндян йаранан енеръинин щесабына
мцмкцн олур (бах сящ. 28), йяни икин-
жили актив кечирижилийя аиддир.
Симпорт кечирижилийи тямин едян

зцлалларын диэяр бир хцсусиййяти ондан
ибарятдир ки, онларын щцжейрянин хари-
жиня вя йа дахилиня бахан сятщляриндя
Na+ йанашы, диэяр ион вя йа молеку-
лун бирляшмяси цчцн дя хцсуси йерляр
олур (шяк. 2.24).

Глцкоза вя Na+ бир истигамятли
мцштяряк кечирижилийини SGLT эенляри
иля кодлашдырылмыш гликопротеинляр
щяйата кечирирляр. Бунлар назик баьыр-
саг ентероситляринин вя бюйряклярин
проксимал гыврым боружуглары епители-
нин апикал сятщляриндя йерляшяряк
глцкозанын (бязиляри фруктозанын да)
мцвафиг щцжейрялярин ситоплазмалары-
на дахил олмасыны тямин едирляр.

Na+/Cl-, Na+/K+/2Cl- дашыйыжылары
васитясиля  организмдя NaCl мцбади-
ляси (шяк. 2.25), епител тохумасынын ке-
чирижилийи, вязлярдя секресийа просесляри
тянзим олунур. Бюйряклярин прокси-
мал боружугларында фосфатларын реаб-
сорбсийасында NPT2 эенляри иля код-

лашдырылмыш Na+/Щ2PO4
- дашыйыжылары иш-

тирак едирляр.
Ионларын мцштяряк якс истигамятли

(антипорт) кечирилмясиндя иштирак едян
зцлаллар катион (Na+/H+, Na+/Ca2+)

Шякил 2.24. Икинжили актив кечирижилик. Глцкоза
молекуллары юз гатылыглары  фяргинин яксиня ола-

раг, Na+/K+ насосунун фяалиййяти нятижясин-

дя мейдана чыхан ион (Na+) фяргинин енеръиси
щесабына кечирилир.
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вя анион (Cl-/HCO3
-) дяйишдирижиляри

дя адландырылыр.
Na+/H+ катион дяйишдирижисинин

[NHE-(Na+, H+ Exchаinger)] фяа-
лиййяти нятижясиндя бюйряклярдя, щязм
каналында вя бир чох диэяр органларда
Na+ ситозола дахил олдуьуна вя мета-
болизм просесиндя мейдана чыхан H+

ситозолдан хариж едилдийиня эюря
щцжейрядахили pH лазыми сявиййядя
сахланылыр.

Na+/Ca2+ катион дяйишдирижиси як-
сяр щцжейрялярдя, ялялхцсус гыжыглан-
ма вя йыьылма габилиййятиня малик
олан щцжейрялярдя чох тясадцф едилир.
Бу зцлалын фяалиййяти 3 Na+ щцжейряйя
дахил олмасы, бир Ca2+ гатылыьын яксиня
олараг щцжейрядян хариж олмасы иля
нятижялянир. Na+/Ca2+ дашыйыжысынын вя
Ca2+ насосунун (бах сящ. 30) бирлик-
дя фяалиййяти нятижясиндя Ca2+ щцжейря
дахили вя харижи гатылыглары арасындакы
фярг 10 миня чатыр.
Якс истигамятли мцштяряк (анти-

порт) кечирижиляря митохондрилярин да-
хили зары тяркибиндя тясадцф едилян
АДФ/АТФ дяйишдирижиси дя аиддир
(шяк. 2.22 C).
Бу дяйишдирижинин тяркибиня дахил

олан 6 α-спиралдан тяшкил олунмуш
субващидлярин (2 ядяд) йердя галан
дашыйыжыларын яждады олдуглары эцман
едилир. АДФ/АТФ дашыйыжы зцлалынын
фяалиййяти нятижясиндя ситоплазматик
АДФ митохондри матриксиндя синтез
олунмуш АТФ-ля дяйишдирилир (шяк.
2.22).
Анион дяйишдирижиляри ичярисиндя ят-

рафлы юйряниляни еритроситлярин плазмо-

леммасында йерляшян 3 золаг гликоп-
ротеинидир. Тохумаларда оксидляшмя
просеси заманы ямяля эялян карбон
газы (ЖО2) диффузийа йолу иля еритросит-

лярин ситоплазмасына дахил олдугда,
карбоанщидраза ферментинин тясири иля

бикарбонат анионуна (HCO3
-) чеври-

лир. Сонунжу, еритроситлярин 3 золаг гли-

копротеинин кюмяклийи иля Cl- иону иля
дяйишдирилдикдян сонра плазмайа га-
рышараг аьжийярляря чатдырылыр. Бикар-
бонат молекуллары гейри-сабит ол-
дугларына эюря парчаланараг CO2
ямяля эятирирляр ки, о да аьжийярлярдя
диффузийа йолу алвеол бошлуьуна дахил
олур.
Гейд етмяк лазымдыр ки, йухарыда

Шякил 2.25. Щенле илэяйинин галхан айагжыьы-
нын диварыны юртян епител щцжейряляринин апикал
вя базал сятщляриндяки каналдашыйыжыларын  вя
насосларын гаршылыглы фяалиййяти нятижясиндя
бюйряйин бейин маддясиндя йерляшян бору-
жугларын ятрафында щипертоник мящлулун йа-
ранма механизми.
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адлары чякилян структурларын ямяля эял-
мясиндя иштирак едян зцлаллар айры-ай-
рылыгда йох, бирликдя, щям дя коорди-
насийа олунмуш шякилдя фяалиййят эюс-
тяряряк щяр бир щцжейрянин она хас
олан функсийаларынын йериня йетирилмя-
сини, щцжейря щяжминин тянзимини, он-
ларын ятраф мцщитя уйьунлашмасыны вя
с. тямин едирляр. Мисал цчцн бюйрякля-
рин морфо-функсионал ващидинин (неф-
ронун) тяркибиня дахил олан Щенле илэ-
яйинин галхан айагжыьынын йоьун щис-
сясиндяки епител щцжейряляриндя бору-
жуьун мянфязиндян Na+ вя Cl- ионла-
рынын боружугятрафы мцщитя доьру да-
шынмасыны эюстярмяк олар (шяк. 2.25).
Бир-бири иля сых ялагя васитясиля бирляш-
миш епител щцжейряляринин апикал (бо-
ружуьун мянфязиня бахан) сятщиндя
йерляшян Na+/K+/2Cl- дашыйыжысынын
(симпорт) кюмяклийи иля Na+ гатылыг
фяргиня уйьун олараг, мцвафиг ионлар
епител щцжейрясинин ситоплазмасына
кечирилир. Щямин щцжейрянин базолате-
рал сятщиндя  йерляшян Na+/K+ насосу
васитясиля 3 Na+ иону боружугятрафы
майейя, 2 K+ иону ися ситоплазмайа
кечирилир (шяк. 2.25). Щямин сятщдя
олан Cl- каналлары ися ейни адлы ионлары
боружугятрафы майейя доьру кечирир-
ляр. Йазыланларла йанашы, епител щцжей-
ряляринин истяр апикал, истярся дя базал
сятщляриндян ситоплазмайа кечирилмиш
K+ ионлары ачыг K+ каналлары васитяси-
ля эерийя гайтарылыр вя онларын дювр ет-
мяси тямин олунур. Беляликля, Щенле
илэяйинин галхан айагжыьынын йоьун
щиссясинин мянфязиндя олан NaCl мо-
лекуллары боружугятрафы майейя кечя-
ряк, бир тяряфдян Na+ вя Cl- ионлары-

нын организмдян хариж олмасынын
гаршысы алыр, диэяр тяряфдян ися бюй-
ряйин бейин маддясиндя йерляшян ара
(интерстисиал) майенин осмолйарлыьы-
нын артмасына сябяб олурлар. Сонун-
жу ися бюйряклярдя сон (гатылашдырыл-
мыш) сидийин йаранмасыны тямин едян
ясас факторлардан биридир.

Юз кимйяви гурулушуна вя физики
хассяляриня эюря насос, дашыйыжы вя ка-
наллар васитясиля щцжейряйя дахил ола
билмяйян макромолекуллар, суда
щялл олмуш маддяляр, микрооргани-
змляр, щиссяжикляр (юлмцш щцжейряля-
рин фрагментляри) вя с. ситоплазмайа
мцхтялиф формалара вя мцряккяб ме-
ханизмя малик ендоситоз просесляри
васитясиля дахил олурлар. Ендоситоз тер-
мини биринжи дяфя Кriсtian de Dйuv
(1963) тяряфиндян щцжейрядян хариждя
йерляшян тюрямялярин удулараг ситоп-
лазмайа дахил едилмясини эюстярмяк
цчцн ишлядилмишдир.
Организмдя еритроситлярдян башга

диэяр бцтцн щцжейрялярин гида мящ-
суллары иля тяжщизиндя, мцдафия олун-
масында вя щцжейряятрафы мцщитин са-
битлийинин (щомеостаз) тямин олун-
масында ендоситоз просесинин ролу
явязсиздир.
Ендоситоз просесинин мцхтялиф исти-

гамятли тяснифаты мювжуддур. Цму-
ми гябул олунаны одур ки, бюйцк щис-
сяжиклярин вя микроорганизмлярин
удулмасы фагоситоз (шяк. 2.26 А),
макромолекуллар вя суда щялл олу-
нан маддялярин щцжейря тяряфиндян

ЕНДОСИТОЗ
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удулмасы ися пиноситоз адланыр. Яэяр
пиноситоз просеси заманы ямяля эялян
говугжугларын юлчцсц 50-150 нм
арасында тяряддцд едирся, буна мик-
ропиноситоз (шяк. 2.26 Б, C, Ч), даща
ири юлчцлц (150-200 нм) олурса,  мак-
ропиноситоз дейилир (шяк. 2.26 Д).

ФАГОСИТОЗ

Организмя дахил олмуш бактерийа-
ларын, тякщцжейрялилярин вя эюбялякля-
рин, щямчинин зядялянмиш щцжейрялярин
вя лазым олмайан щцжейряарасы мад-
дялярин хцсуси ихтисаслашмыш щцжейряляр
(макрофаг вя нейтрофилляр) тяряфиндян
удулмасы просесиня фагоситоз дейилир
(шяк. 2.27 А) . Бцтювлцкдя организм
цчцн йад щиссяжикляр адландырылан бу
тюрямялярин удулмасы ресептор-асылы
просес олуб, чох вахт хцсуси молекул-

ларын ("опсонинляр") кюмяклийи иля
щяйата кечирилир. Опсонин ролунда
яксжисимляр вя ганын комплемент
зцлаллары иштирак едирляр. Яксжисимляр
организмя дахил олмуш микрооргани-
змлярин сятщиндя олан антиэенлярля,
ганын комплемент зцлаллары ися йолух-
муш вя юлц щцжейрялярля бирляшяряк фа-
госитлярин сятщиндя олан опсонин ре-
септорлары [иммуноглобинлярин сабит
фрагменти (Fc) ресептору] иля ялагя йа-
радан кими фагоситоз просеси башлайыр.
Опсонин - ресептор ялагяляринин йа-

ранмасы фагоситозун йапышма мярщяля-
си дя адланыр. Бундан сонра йад щисся-
жиклярин удулмасы просеси башлайыр.
Бунун цчцн щцжейря сятщиндя ямяля
эялмиш чыхынтылар (псевдоподиляр) йад
щиссяжикляри ящатя етдикдян сонра бир-
бири иля бирляширляр (шяк. 2.27 А). Нятижя-

Шякил 2.26. Ендоситозун формалары.
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Шякил 2.27. Ендоситозун формаларынын електрон-микроскопик шякли.
А. Фагоситоз - ендоневрал макрофаг тяряфиндян деструксийайа уьрамыш миелинсиз сиир лифинин
удулмасы; 
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дя щяр тяряфдян щцжейря зары иля ящатя
олунмуш йад жисимжик фагосом (шяк.
2.26 А) шяклиндя ситоплазмайа дахил
олур. Фагосомлар ситоплазмада
биринжили лизосомларла (бах сящ. 150)
бирляшдикдян сонра йад щиссяжиклярин
мящви вя щязм олунмасы просесляри
баш верир.

МАКРОПИНОСИТОЗ

Макропиноситоз термини щцжейря
зарынын эиринтили-чыхынтылы (бцзмяли) щис-
сяляриндян ямяля эялян ламеллаподиля-
рин бир-бири иля бирляшяряк (шяк. 2.27 Б)
бюйцк щяжмли майенин ситоплазмайа
дахил едилмяси иля нятижялянян, юлчцсц 1
мкм-я гядяр чатан говугжугларын
(макропиносомларын) (шяк. 2.26 Д)
ямяля эялмясини эюстярмяк цчцн ишля-
дилир. Макропиноситоза мисал олараг
галханабянзяр вязи фолликулларында
йерляшян тиреоглобулинин Т-тироситлярин
ситоплазмасына дахил едилмясини, им-
мун нязаряти тямин етмяк цчцн денд-
ритик щцжейряляр тяряфиндян щцжейряят-
рафы мцщитдян бюйцк щяжмли майенин
удулмасыны эюстярмяк олар. Гейд ет-
мяк лазымдыр ки, бюйцмя факторлары-
нын тясири заманы диэяр щцжейрялярдя
дя мцвяггяти олараг макропиноситоз
баш веря билир.

МИКРОПИНОСИТОЗ

Микропиноситозун да бир нечя фор-
масы вардыр:

1. Ади (юртцксцз) пиноситоз - го-

вугжугларын кюндялян юлчцсц 100 нм-
я гядяр олур (шяк. 2.26 Ж).

2. Клатрин юртцклц пиноситоз (ресеп-
тор васитяли ендоситоз) - говугжугла-
рын кюндялян юлчцсц 100-150 нм ара-
сында тяряддцд едир (шяк. 2.26 Ч).

3. Кавеолалар - говугжугларын кюн-
дялян юлчцсц 50-80 нм олур (шяк. 2.26 Б).
Ендоситозун йухарыда сайылан фор-

маларындан анжаг бириндя - ресептор
васитяли ендоситозда ямяля эялян пино-
ситоз говугжуглар бир чох зцлалларын
(бах сонрайа) иштиракы иля мейдана чы-
хан клатрин юртцйц ящатя иля олунурлар.
Она эюря фагоситозу, ади пиноситозу,
кавеоланы бязян клатрин юртцксцз ен-
доситоз да адландырырлар.

АДИ (ЮРТЦКСЦЗ)
ПИНОСИТОЗ

Ади пиноситоз просесиндя (шяк. 2.27
Ж) мейдана чыхан говугжугларын йа-
ранма механизми вя эяляжяк агибяти
барядя фикир бирлийи йохдур. Бунунла
бирликдя, бу говугжугларын диварла-
рында кавеолин зцлалынын вя клатрин
юртцйцнцн олмамасына эюря сярбяст
тюрямя кими гябул едилдийи вя онларын
щцжейря зары иля диэяр органелляр,
хцсусян лизосом вя Щолжи комплекси
арасында няглиййат функсийасы дашыдыьы
щаггында мялуматлар аз дейилдир.
Експериментал олараг мцхтялиф моле-
кулларын (IL-2, липидляр, бактериал ток-
синляр вя с.) юртцксцз говугжуглар ва-
ситясиля дашындыьы тясдиг олунмушдур.

Б. Макропиноситоз - артериал дамарын ендотел щцжейряляри юз чыхынтылары иля дамар мянфязиндян
бюйцк щяжмли майе вя майедя щялл олмуш маддяляри щцжейря дахилиня кечирирляр;
Ж. Ресептор васитяли ендоситоз (бир охла эюстярилиб) вя ади пиноситоз (ики охла эюстярилиб);
Ч. Периневрал щцжейрялярин щцжейря зары иля ялагяли вя ялагясиз кавеолалар эюрцнцр.
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КАВЕОЛАЛАР

Кавеолалар щцжейря зары иля назик-
ляшмиш бойун васитясиля бирляшмиш го-
вугжуглар олуб (шяк. 2.26 Б, 2.27 Ч)
бцтцн щцжейря формаларында, ян чох
ися ендотел щцжейряляриндя тясадцф
едилир. Кавеолаларын диварында щцжей-
ря зары салларынын (бах сящ. 20) тяшкилин-
дя иштирак едян молекулларын тапылма-
сы бу ики тюрямя арасында сых ялагя ол-
дуьуну эюстярир. Даща дягиги, кавео-
лаларын анжаг саллар олдуьу йерлярдя
ямяля эялдийи тяхмин едилир. Кавеола-
ларын ямяля эялмясиндя салларын тяркиб
щиссяляри иля йанашы, холестерин вя йаь
туршусу зянжирляри иля рабитядя олан ка-
веолин зцлалынын хцсуси ролу вардыр.
Кавеола нащийясиндя бир чох ресеп-

торларын, сигнал молекулларынын вя да-
шыйыжыларын олмасы онларын щцжейря да-
хилиндя баш верян просеслярин башлан-
масы цчцн сигнализасийа мяркязи ролу
ойнамасыны тямин едир.
Говугжугларын щцжейря зарындан

айрылмасында иштирак едян ГТФ-аза
активлийиня малик динамин зцлалынын
(бах сящ. 51) кавеолаларын бойну вя
сонунжуларын ятрафында раст эялинмя-
си, онларын щцжейря зарындан айрылараг
сярбяст няглиййат говугжуьу (кавео-
ласом) кими ситоплазмайа дахил ола
билмялярини эюстярир.
Кавеолалар щцжейря зары иля ялагяни

итирмямяк шярти иля, бязи кичик моле-
куллары ситоплазмайа кечирмякдя ишти-
рак едирляр. Патоситоз адланан бу про-
сес заманы молекуллар (мяс., холесте-
рин) анжаг кавеолаларын дивары иля яла-
гяйя эирдикдян сонра диффузийа йолу
иля ситоплазмайа дахил ола билирляр.

РЕСЕПТОР ВАСИТЯЛИ
ЕНДОСИТОЗ - КЛАТРИН
ЮРТЦКЛЦ ПИНОСИТОЗ

Ресептор васитяли ендоситоз мцхтя-
лиф груп маддялярин - лигандларын
(мяс., трансферрин, аз сыхлыглы липопро-
теинляр, токсинляр, иммуноглобинляр,
бюйцмя факторлары, бязи вируслар) - си-
топлазмайа дахил олмасында иштирак
едир (шяк. 2.26 Ч). Бу просесин сечижи
характер дашымасынын ясас сябяби
щцжейря зарында анжаг эюстярилян ли-
гандларла бирляшмя габилиййятиня ма-
лик хцсуси ресептор ролуну ойнайан
интеграл зцлалын олмасыдыр. Юртцклц
говугжугларын йаранмасында клатрин
зцлалынын ролу ашкар едилдикдян сонра,
бу просесдя 25-дян артыг зцлалын ишти-
ракы мцяййян едилмишдир. Онларын ща-
мысы щаггында ятрафлы мялумат вермя-
сяк дя гейд етмялийик ки, юртцклц няг-
лиййат говугжугларынын ямяля эялмя-
синдя ресептор ролуну, ясасян интеграл
зцлаллар, адаптер (чешидляйижи) зцлаллар
(арестин вя AP-2), клатрин, динамин вя
амфифизин зцлаллары ойнайырлар (шяк.
2.28).
Адаптер ролуну ойнайа билян дюрд

зцлал (Адаптер протеинс АП-1, АП-2,
АП-3, АП-4) мцяййян едилмишдир. Он-
лардан ендоситоз просесиндя анжаг
АП-2 зцлалы иштирак едир.
Адаптер зцлаллар лигандла бирляшян

интеграл зцлалын (ресепторун) ситоплаз-
майа бахан сятщиндя йерляшян сигнал
щиссяси иля клатрин зцлалы арасында
кюрпц ролуну ойнайырлар. Бу бахым-
дан AP-2 зцлалынын ресептор интеграл
зцлалларынын ситоплазмайа бахан щис-
сяси иля клатрин зцлалы арасында ялагя
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йаратмасы ресептор васитяли ендоситоз
просесинин башланмасыны эюстярир (шяк.
2.28).
Клатрин зцлалы цч аьыр (190 kD) вя

цч йцнэцл (30 kD) зянжирдян тяшкил
олунмушдур. Аьыр вя йцнэцл зянжирляр
мяркязи нюгтядян шца шяклиндя цч исти-
гамятдя йюняляряк цчайаглы бир гуру-
лушу - трискелиону ямяля эятирирляр (шяк.
2.28).

AP-2 зцлалы лиганд-ресептор комп-
лекси иля бирляшян кими (шяк. 2.26 Ж,
2.28) клатрин молекуллары иля дя ялагя
йарадараг щцжейря зары цзяриндя ща-
шийялянмиш чухуржуг ямяля эятирир
(шяк. 2.29). Чухуржуьун ятрафына топ-
ланмыш клатрин вя AP-2 молекуллары
бир-бири иля бирляшяряк беш вя йа алты тя-
ряфли дяликляри олан сябятябянзяр тор
йарадырлар. Торун йаранмасы иля пара-
лел олараг трискелион комплекси

цчюлчцлц фяза гурулушуну дяйишяряк
щашийяли чухуржуьу дяринляшдирир вя
ону говугжуьа чевирир (шяк. 2.29 Б, Ж).
Говугжуглар ситоплазмайа доьру

дяринляшдикжя, онларын щцжейря зарына
йахын назикляшмиш щиссясиндя (бойну-
нун ятрафында) йерляшян амфифизин
зцлалы бир тяряфдян клатрин вя AP-2
молекуллары иля, икинжи тяряфдян ися гу-
анозинтрифосфатаза (ГТФ-аза) актив-
лийиня малик динамин зцлалы иля ялагя
сахлайырлар (шяк. 2.28). Динамин зцла-
лынын молекуллары бир-бири иля бирляшяряк
говугжуьун бойнуну щяр тяряфдян
ящатя едян щалга (бойундуруг) ямя-
ля эятирирляр (шяк. 2.28). Динамин зцла-
лынын щидролизи заманы баш верян кон-
формасионал дяйишиклик нятижясиндя
юртцклц пиноситоз говугжуьунун
бойун нащийяси кяскин даралараг

Шякил 2.28. Клатрин юртцклц пиноситоз говугжуьун ямяля эялмя механизминин схематик шякли.
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щцжейря зарындан айрылыр. Беляликля,
щяр тяряфдян клатрин вя AP-2 зцлаллары
иля юртцлмцш вя дахилиндя щцжейря за-
рынын бир щиссясиля бирликдя ресептор-ли-
ганд комплекси олан юртцклц говуг-
жуг ситоплазмайа дахил олур (шяк.
2.28, 2.29 Ч).
Юртцклц пиноситоз говугжуглар си-

топлазмайа дахил олан кими хцсуси
факторларын (истилик шоку зцлаллары -
HSP70, шаперонлар) кюмяклийи иля
клатрин вя AP-2 юртцйцндян азад ол-
дугдан сонра (шяк. 2.28) илкин ендо-
сомларла бирляширляр (бах сящ. 147).
Сон илляр ярзиндя апарылан тядгигат-

ларын нятижяляри эюстярир ки, клатрин

юртцклц говугжугларын формалашма-
сында вя ситоплазмайа дахил олмасын-
да кортикал ситоскелетин (бах сящ. 81
вя шякил 3.8) тяркибиня дахил олан фиб-
рилйар актин вя онунла ялагяли зцлаллар
иштирак едир. (M.Sekiya-Kawasaki et
al, 2003, E.Smythe and K.R.
Ayscohdh, 2003).
Ендоситоз просесиня аид верилмиш

мялуматлара йекун олараг гейд ет-
мяк лазымдыр ки, клатрин юртцклц ен-
доситоз щцжейря зарынын лиганд-ресеп-
тор комплексинин топландыьы йердя
баш верирся, клатрин юртцксцз ендоси-
тоз (щашийясиз ендоситоз, кавеола,
макропиноситоз, фагоситоз) просеси

Шякил 2.29. Клатрин юртцклц говугжугларын формалашма мярщяляляри.
А - юртцклц чухуржуьун ямяля эялмяси;
Б - юртцклц чухуржуьун дяринляшмяси;
Ж - юртцклц говугжуьун йаранмасы;
Ч - ресептосомун ситоплазмайа дахил олмасы (B.M.M. Perry. J. Cell Science, 1979, v.39, p.266)
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яксярян щцжейря зарынын сал адландыры-
лан хцсуси ихтисаслашмыш щиссяляринин иш-
тиракы иля щяйата кечирилир. Клатрин
юртцксцз ендоситозун баш вермясиндя
мцхтялиф ардыжыллыгларла кавеолин,
ARF (говугжуглары Щолжи комплек-
синин транс тор щиссясиндян айыран
ГТФ-ля бирляшмиш зцлал), динамин, ан-
кирин, спектрин вя актин зцлаллары ишти-
рак едирляр.

Екзоситоз - щярфи мянада щцжейря
дахилиндя синтез олунмуш вя йа
мцхтялиф просесляр заманы мейдана
чыхмыш метаболик ящямиййяти ол-
майан тюрямялярин щцжейря зарынын
кюмяклийи иля щцжейрядян хариж едил-
мясини билдирир вя яксярян секресийа
(ифраз едилмя) термининин синоними ки-
ми ишлядилир. Анжаг нязяря алынмалыдыр
ки, секресийа просеси заманы синтез
олунмуш мящсулларын щцжейрядян ха-
риж едилмяси иля йанашы, щцжейря зарынын

юзцнцн тяркибинин даими олараг йени-
ляшмяси дя тямин олунур.
Екзоситоз просеси заманы зарла

ящатя олунмуш говугжуг вя галыг жи-
симжиклярля щцжейря зары арасында баш
верян ялагялярин ики механизми мя-
лумдур: там битишмя вя юпцб-гачма
(kiss and run).
Там битишмя заманы говугжуьу

ящатя едян зар тамамиля щцжейря зары-
нын тяркибиня дахил олараг, юз мянфя-
зиндя олан секрети бцтювлцкдя щцжей-
ряятрафы сащяйя чыхартдыгдан сонра
клатрин юртцйцнцн кюмяклийи иля йени-
дян ситоплазмайа гайтарылыр.
Юпцб-гачма заманы ися секретор

говугжуг-дяняжийи ящатя едян зарын
мцвяггяти олараг щцжейря зары иля
хцсуси молекулларын кюмяклийи иля би-
тишдийи йердя кичик юлчцлц дялик йараныр
(шяк. 2.30). Бу дялик мцяййян юлчцйя
чатдыгда жями 6 миллисанийя мцддя-
тиндя секрет щцжейрядян хариж олур вя
дярщал говугжуг зары юз тамлыьыны
бярпа едиб яввялки вязиййятиня гайыдыр
(шяк. 2.30).

ЕКЗОСИТОЗ

Шякил 2.30. Юпцб-гачма вя там битишмя йолу иля баш верян екзоситозун схематик шякли. Схем
R.D.Burgoyne, R.Y.Fisher вя M.E.Graham. Reэulation of kisс and run exocytosis. Trends
in Cell Biology, 2001, VII, №10, p.404-405 мягалясиндян эютцрцлмцшдцр.
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Юпцб-гачма механизми заманы
яэяр синир системиндя 6 миллисанийя
мцддяти синаптик говугжуьун тярки-
биндя олан нейромедиаторларын там
хариж олмасына кифайят едирся, бу за-
ман ярзиндя епител щцжейряляриндя сых
тяркибя малик секретор дяняжиклярин
анжаг жцзи бир щиссяси щцжейрядян чых-
маг имканы ялдя едир. Беляликля,
юпцб-гачма механизми заманы бир
тяряфдян говугжуг зарларынын йенидян

ситоплазмайа гайтарылмасына ещтийаж
галмыр, диэяр тяряфдян ися екзоситоз
олунмуш секретин мигдарынын (квант-
ларын) тянзим олунмасына шяраит йара-
ныр.
Екзоситоз просеси заманы секретор

говугжуг зары иля щцжейря зары арасын-
да баш верян ялагяляри изащ етмяк
цчцн Ж.E.Рotman вя ямякдашлары
(1993) тяряфиндян SNARE щипотези
иряли сцрцлмцшдцр. SNARE сюзц цч

Шякил 2.31. Екзоситоз заманы транс-вя сис-SНARE комплексляринин йаранма ардыжыллыьы. Изащы
мятндя верилмишдир. Схем J.B.Bock and R.H.Scheller, 1999; T.Weber et al, 2000; X.Hna and
R.H.Scheller, 2001; J.Melia et al, 2002 мялуматлары ясасында тяртиб едилмишдир (бах: ядябиййат
сийащысына).
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терминин бирляшмясиндян йаранмышдыр:
N-ethylmaleimide-sensitive fusion

factor (NSF) - N-етилмалеймидя щяс-
сас битишмя фактору. Бу ад она эюря
верилмишдир ки, N-етилмалеймидин тяси-
риндян NSF гейри-актив вязиййятя
дцшдцйцндян щцжейря дахилиндя го-
вугжугларын щярякяти дайаныр;

Soluble NSF attachment proteins
(SNAPs) - майе NSF-ля бирляшян
зцлаллар. Майе NSF зарларла анжаг
хцсуси груп зцлалларла бирликдя ялагя
сахлайа билир;

SNAP receptors (SNARES) -
SNAP ресепторлары.
Терминин адындан эюрцндцйц ки-

ми екзоситоз просесиндя NSF, онунла
бирляшмиш зцлаллар (SNAPs) вя сонун-
жуларын ресепторлары иштирак едирляр.

SNAP ресепторларындан бири секре-
тор говугжуьун диварында йерляшдийи
цчцн ону v-SNARE (шяк. 2.31 А) вя
йа VAMP (vesicle assosiated mem-
brane protein) - говугжугла ялагяли
зар зцлалы, йа да синаптобревин адлан-
дырырлар.
Секретор говугжуьун бирляшяжяйи

зарын тяркибиндя йерляшян SNAP ре-
септору ися t-SNARE (шяк. 2.31 А) вя
йа синтаксин адланыр. t - щярфи инэилисжя
target (щядяф) сюзцнцн баш щярфи олуб,
екзоситоз заманы щядяфин щцжейря за-
ры олдуьуну эюстярир.
Мямяли щейванларда SNAP зцлал-

лары вя онун ресепторлары иля ялагяли 35-
дян чох зцлал ашкар едилмишдир.
Екзоситоз просесиндя онлардан анжаг
VAMP зцлалы (v-SNARE), SNAP-25
вя синтаксин (t-SNARE) иштирак едир
(шяк. 2.31).
Шякил 2.31 А-дан эюрцндцйц кими,

секретор говугжугла анжаг v-
SNARE зцлалы (йашыл рянэдя) бирляш-
дийи щалда, щцжейря зары тяряфиндя t-
SNARE (эюй рянэдя) вя SNAP-25
(гырмызы рянэдя) зцлаллары йерляшир. t-
SNARE-нин SNAP-25-дян фярги
онун NH2 ужунда тянзимляйижи щисся-

синин (бянювшяйи  шар шяклиндя эюстяри-
либ) олмасыдыр.

SNAP-25 зцлалынын ися щям t-
SNARE, щям дя v-SNARE иля бирляшя
биляжяк щиссяляри вардыр.
Екзоситозун SNARE щипотезинин

иряли сцрцлдцйц вахтлар синаптик го-
вугжугларын щцжейря зарына йахынлаш-
масынын вя онларын зарларынын бир-бири-
ня гарышмасынын йухарыда адлары чяки-
лян зцлалларын бир-биринин ятрафына до-
лашмасы нятижясиндя щяйата кечирилдийи
эюстярилирди (шяк. 2.30). Анжаг сонракы
тядгигатлар эюстярди ки, SNARE
комплекси йаранан заман зцлалларын
α-спиралларынын тяркибиндя олан гыв-
рымлар кяскин сыхлашсалар да (шяк. 2.31)
бир-биринин ятрафына доланмырлар, якси-
ня бир-бириня паралел йерляширляр. Бу за-
ман зцлалларын там спираллашмыш щисся-
ляринин бир-бириня чох йахын йерляшдик-
лярини нязяря алараг RC.Lin вя
RH.Шeller (1997) SNARE комплекси-
нин ямяля эялмясинин "zippering" (гы-
фылбянд, русжа молнийа) нязяриййясини
иряли сцрдцляр. Бу нязяриййя щал-щазыр-
да яксяр тядгигатчылар тяряфиндян гя-
бул олунмушдур.
Екзоситоз заманы SNARE комп-

лексинин йаранмасы енеръи-асылы бир
просес олуб, NSF АТФ-аза вя онун
коферменти олан α-SNAP зцлалларын
иштиракы иля АТФ-ин парчаланмасы няти-
жясиндя мейдана чыхан сярбяст енеръи
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щесабына щяйата кечирилир. Бу заман
ардыжыл олараг ашаьыдакы просесляр баш
верир:

- v-SNARE-нин периферик щиссяси
SNAP-25 зцлалы иля ялагяйя эирир (шяк.
2.31 Б);

- t-SNARE-нин NH2 ужунда йер-

ляшян тянзимляйижи щиссяси SNARE
комплексини йаранажаьы йердян узаг-
лашдырыр (шяк. 2.31 Ж);

- t-SNARE вя SNAP-25 зцлаллары
гыврымларынын сыхлашмасы иля ялагядар
олараг щцжейря зарына йахынлашырлар
(шяк. 2.31 Ч);

-v-SNARE-нин гыврымларынын сых-
лашмасы нятижясиндя бир-бириня сырынмыш
(гыфылбянддя олдуьу кими) 4 паралел α-
спиралдан тяшкил олунмуш транс-
SNARE комплекси (транс она эюря
адландырырлар ки, v-SNARE зцлалынын
мембрандахили щиссяси говугжуьун,
t-SNARE-нин мцвафиг щиссяси ися
щцжейря зары тяркибинидя йерляшир) йа-
раныр. Бу заман секретор говугжуьу
ящатя едян зарла щцжейря зары сюйкя-
няня гядяр бир-бириня йахынлашдырылыр-
лар (шяк. 2.31 Д). Гейд етмяк лазым-
дыр ки, транс-SNARE комплекси истяр
ферментлярин (мяс., NSF ATF-аза-
нын), истярся дя физики факторларын
(мяс., +970 С-дяк температурун) тяси-
риня давамлы бир комплексдир. Бу
комплексин мювжудлуьу дюврцндя
синаптик говугжугларын тяркибиндя
олан биолоъи актив маддялярин бир щис-
сясинин юпцб-гачма йолу иля  ситоплаз-
мадан хариж олмасы баш веря билир
(шяк. 2.30);

- сон олараг Ca2+ ионларынын сито-
зола дахил олмасы SNARE комплекси-
нин там спираллашмасына сябяб олдуь-

ундан синаптик говугжуьу ящатя
едян зар щцжейря зарына гарышыр вя ня-
тижядя говугжуьун дахилиндя олан
секрет бцтювлцкдя щцжейрядян хариж
едилир (шяк. 2.31 Е). Бу заман
SNARE комплексинин тяркибиня да-
хил олан бцтцн зцлаллар щцжейря зары-
нын бир тяряфиндя (ситоплазмайа бахан
сятщиндя) йерляшдийиндян, онлары сис-
SNARE комплекси адландырырлар. Сис-
SNARE комплекси NSF ATF-аза-
нын тясириндян парчаландыьына эюря,
онун тяркиб щиссяляри йенидян екзоси-
тоз просесиндя иштирак етмяк цчцн яв-
вялки йерляриня гайыдырлар (шяк. 2.31 А).
Екзоситозун нювляри щаггында

мялуматлар 126-128-жи сящифялярдя
верилмишдир.

Щяр бир щцжейрянин мцщцм хцсу-
сиййятляриндян бири ятраф мцщитдя олан
тясиретмя габилиййятиня малик (сигнал)
сайсыз факторлардан (гыжыгландырыжылар,
лигандлар) анжаг юз фяалиййяти цчцн
важиб оланларыны гябул едиб, онлара
адекват жаваб вермясидир. Тясиредижи
факторлара физики амилляри (мцхтялиф
нюв шцалар, механики тясирляр, осмо-
тик тязйиг), кимйяви маддяляри (ади
газлар, амин туршулары, зцлаллар, нук-
леотидляр, стероидляр вя липид тюрямяля-
ри), башга щцжейряляри вя щцжейряарасы
тюрямяляри мисал эюстярмяк олар. Щяр
бир щцжейрянин анжаг мцяййян тясир-
ляря жаваб вермясинин ясасында онла-
рын сятщиндя вя йа ситоплазмасында ин-
формасийа дашыйыжы амил вя маддялярля
(лигандларла) ялагя йаратмаг габи-

ГЫЖЫГЛАРЫН ГЯБУЛУ
(РЕСЕПТОР ФУНКСИЙА)
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Шякил 2.32. Чохщцжейряли организмлярдя щцжейряляр арасындакы тясир формалары. Изащы мятндя
верилмишдир.
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лиййятиня малик хцсуси ресепторларын
олмасы дайаныр. Лиганд (биринжи васи-
тячи дя адландырылыр) - ресептор ялагяля-
ри ачар-гыфыл механизми кими чох уйь-
унлуг тяляб едир вя щядсиз сечижи ха-
рактер дашыйыр. Йяни, лиганд йалныз
она мяхсус ресепторла бирляшдикдя ла-
зыми жаваб верилмяси цчцн эедян чох
мцряккяб просеся старт верилир. Лига-
ндлара хас олан хцсусиййятлярдян бири
дя  онларын ашаьы гатылыг дяряжяси

(<10-8 М)  иля тясиретмя габилиййятиня
малик олмаларыдыр. Щцжейря щяйатынын
демяк олар ки, бцтцн просесляри
(бюйцмя, секресийа, щярякят, метабо-
лизм, пролиферасийа, реэенерасийа, диф-
ференсиасийа вя с.) сигнал молекуллары-
нын онлара мяхсус ресепторла бирляш-
мясиндян сонра щцжейря дахилиндя баш
верян чохшахяли мцряккяб реаксийала-
рын нятижясиндя щяйата кечирилир.
Лигандларын физики-кимйяви хассяля-

риндян асылы олараг ресепторлар щцжей-
рянин йа зарында, йа да онун ситоплаз-
масында йерляширляр. Тясиретмя габи-
лиййятиня малик амил щцжейря зарынын
фосфолипид гатларыны сярбяст кечмяк
габилиййятиня малик олдугда, онларын
ресепторлары щцжейря дахилиндя йерляшир
вя нцвя ресепторлары адланырлар. Беля ли-
гандлара мцхтялиф нюв шцалар, стероид
щормонлар (жинси щормонлар, минера-
локортикоидляр, гликокортикоидляр),
галханабянзяр вязи щормонлары, рети-
ноидляр, Д3 витамини, азот-2- оксид
(NO) вя карбон-2-оксид (CO) аиддир-
ляр.
Лигандларын бюйцк яксяриййятинин

йаьларда щяллолма габилиййятляри ол-
мадыгларына эюря, онларын ресепторла-
ры щцжейря зары тяркибиндя йерляширляр.

Йерляшдийи йердян, ишлямя механиз-
миндян вя формасындан асылы олмайа-
раг бцтцн ресепторлар кимйяви гуру-
лушжа зцлал, даща дягиги гликопротеин-
дирляр.
Щазырда еукариот щцжейрялярдя 20

нясил ресептор олдуьу мцяййян едил-
мишдир. Щяр бир нясил ресепторларын
йцзлярля изомери олдуьуна эюря мин-
лярля сайда лигандла сечижи олараг яла-
гя йарадан ресепторлар мювжуддур.
Гейд етмяк лазымдыр ки, лиганд-ресеп-
тор ялагяляринин юйрянилмяси моле-
кулйар биокимйа елминин ян мцасир
истигамятляриндян биридир.
Лиганд - ресептор ялагяляринин йа-

рандыьы йердян вя лигандларын тясир да-
ирясинин юлчцсцндян асылы олараг
чохщцжейряли организмлярдя бир нечя
тясир формасы айырд едилир. Онларын ичя-
рисиндя ян эениш йайыланлары ашаьыдакы-
лардыр:

- Интракрин тясир (шяк. 2.32 А) - бу
заман ситоплазмада синтез олунан
биолоъи актив маддя (лиганд) щцжейря-
ни тярк етмядян хцсуси дашыйыжыларын
кюмяклийи иля нцвяйя дахил олуб тран-
скрипсийа факторларыны активляшдиряряк
зцлал синтезиндя иштирак едир;

- Йукстакрин тясир (шяк. 2.32 Б) - бу
заман лиганд синтез олундугдан сон-
ра щцжейря зарынын тяркибиня дахил олур
вя гоншу щцжейрялярин она мяхсус ре-
септорлары иля бирляшяряк, онларын фяа-
лиййятиндя дяйишиклик тюрядир;

- Аутокрин тясир (шяк. 2.32 Ж) - бу
заман щяр щансы бир щцжейрядян хариж
едилмиш лиганд еля щямин щцжейрянин
она мяхсус ресептору иля бирляшир;

- Паракрин тясир (шяк. 2.32 Ч) -
мцяййян бир щцжейрядя синтез олун-
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муш лиганд екзоситоз йолу иля щцжей-
рядян хариж олдугдан сонра диффузийа
йолу иля йайылараг ятрафда йерляшян
щцжейрялярин ресепторлары иля бирляшиб,
онларын фяалиййятинин тянзиминдя ишти-
рак едир;

- Матрикрин тясир (шяк. 2.32 Д) -
щцжейрядян хариж олмуш лиганд
щцжейряарасы маддянин (матриксин)
елементляри иля ялагяйя эирдикдян сон-
ра йа ону щасил едян щцжейрянин, йа
да диэяр щцжейрялярин онлара мяхсус
ресепторлары иля бирляшир;

- Ендокрин тясир (шяк. 2.32 Е) - щяр
щансы бир щцжейрядя синтез олунмуш ли-

ганд (бунлары щормон да адландырыр-
лар) ган дювранына дахил олараг
бцтцн бядяня йайылыр вя ифраз олун-
дуьу йердян мцхтялиф мясафялярдя
йерляшмиш щцжейрялярин фяалиййятиндя
дяйишиклик тюрядир;

- Нейротрансмиттер тясир (шяк. 2.33
А) - паракрин тясирин бир формасы олуб,
синир щцжейряляри арасында йаранан
кимйяви синапсларда (лиганд ролуну
нейромедиаторлар ойнайырлар) синир
импулсунун бир щцжейрядян диэяриня
ютцрцлмясини тямин едир;

- Нейрощормонал тясир (шяк. 2.33 Б)
- ендокрин тясирин бир формасыдыр. Бу

Шякил 2.33. Синир щцжейряляринин иштиракы иля ижра олунан тясир формалары. 
А - нейротрансмиттер тясир; Б - нейрощормонал тясир.
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заман лиганд ролуну ойнайан щор-
монлар хцсуси груп нейросекретор
щцжейрялярдя синтез олундугдан сон-
ра нейровазал синапслар васитясиля ган
дювранына дахил олараг бцтцн орга-
низмя йайылыр вя мцвафиг ресепторлары
олан щцжейрялярин фяалиййятиндя дяйи-
шиклик тюрядирляр.
Йухарыда адлары чякилян бцтцн тясир

формалары вя онлара верилян мцвафиг
жавабларын щамысы бир организм дахи-
линдя щяйата кечирилир. Щямчинин,
мцяййян бир организмдя синтез олу-
нан бязи биолоъи актив маддяляр щямин
нювдян вя йа башга нювдян олан диэ-
яр организмляря, бязян щятта чох узаг
мясафяляри беля ящатя едян тясиретмя
габилиййятиня маликдирляр. Бу груп би-
олоъи актив маддяляр аттрактантлара
(attract - инэилисжя жялб, жязб вя мяфтун
етмяк мяналарында ишлядилир) аид олуб,
диэяр организмин ресепторларына (яса-
сян, бурунун гоху нащийясиндя йерля-
шян) тясир едяряк онун инкишаф вя дав-

ранышында дяйишиклик тюрядирляр. Беля
тясир формасыны ектокринийа адланды-
рырлар.
Щцжейря тяряфиндян щяйата кечири-

лян сигнал-жаваб реаксийалары заманы,
биринжи олараг тясиредижи амил вя йа
маддяляр (лигандлар) ресепторла бирля-
шяряк онлары активляшдирирляр (шяк. 2.34
А). Активляшмиш ресептор васитяси иля
гябул олунмуш тясир сигналы щцжейря-
дахили кимйяви сигнала чеврилир. Бу за-
ман йа васитячи (трансдусер) ролуну
ойнайан кичик молекулларын мигдары,
йа да васитячи ролуну ойнайан зцлал-
ларын активлийи дяйишир (шяк. 2.34 Б).
Сонунжулар, онлара мяхсус еффек-

торларла (ишжил зцлалларла) бирляшяряк
щцжейря фяалиййятинин дяйишилмясиня
наил олурлар. Лиганд-асылы ион каналла-
рында лиганд-ресептор ялагяляри йара-
нан кими канал фяалиййятя башладыьы
щалда, щцжейрядя баш верян яксяр про-
сеслярин щяйата кечирилмяси цчцн ре-
септорун гябул етдийи сигнал мцхтялиф

Шякил 2.34. Гыжыгларын гябулунун схематик  шякли. Изащы мятндя верилмишдир.
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тяркибли вя сайлы васитячилярин кюмяк-
лийи иля еффектора чатдырылыр. Щям дя ей-
ни бир сигналын мцхтялиф истигамятлярдя
йайыла билмяси иля йанашы (диверэен-
сийа), паралел истигамятдя ютцрцлян
сигналларын мцяййян бир нюгтядя (ара-
лыг еффекторда) жямляшмяси (конверэ-
енсийа), онларын интеграсийа олунма-
сына шяраит йарадыр. Интеграсийа олун-
муш сигналларын еффектора чатдырылмасы
вя якс-ялагя имканларынын мювжуд-
луьу сигнал-жаваб реаксийаларынын
мцхтялиф мярщяляляринин низамланма-
сына имкан верир. Мисал олараг паралел
эялян сигналларын тясириндян вя йа ва-
ситячилярин мянфи якс-ялагяли тясири няти-
жясиндя активляшмиш ресепторун гейри-
актив щала дцшмясини эюстярмяк олар
(шяк. 2.34 Ж).
Ресепторун активляшмяси зцлал син-

тези иля баша чатдыьы щалларда васитячи-
яр билаваситя транскрипсийа факторлары
(бах сящ. 191, 192) иля ялагя йарадыр-
лар. Ресепторларын активляшмясиня ся-
бяб олан факторларын биринжи васитячи-
ляр адландырылдыьыны нязяря алараг,
щцжейря дахилиндя сигналын ресептор-
дан еффектора  ютцрцлмясиндя иштирак
едян кичик молекул вя зцлаллара икинжи
васитячиляр дейилир (бах сящ. 65, 70).
Ясасян, 5 груп ресепторлар мялум-
дур:
1. Ион каналлары иля ялагяли ресепторлар;
2. Йедди спираллы ресепторлар;
3. Фермент ялагяли ресепторлар;
4. Щцжейря адщезийасы ресепторлары;
5. Нцвя ресепторлары.
Ион каналлары иля ялагяли ресепторлар

щаггында мялумат 33 вя 35 -жи сящифя-
лярдя верилмишдир.

ЙЕДДИ СПИРАЛЛЫ
РЕСЕПТОРЛАР

Йедди спираллы ресепторлара G-зцлал-
бирляшмиш ресепторлар да дейилир вя мя-
лум олан ресепторлар ичярисиндя ян чох
тясадцф олунур. Бу ресепторларын гу-
рулушунда ясасян ики цмуми жящят
вардыр: биринжи - ресептор ролуну ой-
найан интеграл зцлалын 7 ядяд α-спи-
ралдан тяшкил олунмасы   (шяк. 2.35 А),
икинжи ися - ГДФ-ля бирляшмиш цч суб-
ващиддян (α, β, γ) тяшкил олунмуш G-
зцлал иля ялагядя олмасыдыр (бах сящ.
65, 66).

G-зцлал ялагяли ресепторлар биолоъи
актив маддялярдян асетилхолинин, анэ-
иотензин-II-нин, калситонинин, ендоте-
линлярин, щистаминин, норадреналинин,
вазопресинин, окситосинин, серотони-
нин, тромбинин вя с. тясириндян актив-
ляшяряк щцжейряляр тяряфиндян мцвафиг
жаваб реаксийаларынын тямин олунма-
сына башланьыж верирляр.
Йедди спираллы ресепторларын кцлли

мигдарда формалары олдуьуну эюстяр-
мяк цчцн гейд етмяк олар ки, анжаг
бурунун селикли гишасынын гоху на-
щийясиндя йерляшян ресептор щцжейряля-
рин гохутюрядижи амилляри гябул едя би-
лян плазмолеммасында 500-дян 1000-
я гядяр 7-спираллы ресепторларын олдуьу
мцяййян едилмишдир.

ФЕРМЕНТ ЯЛАГЯЛИ
РЕСЕПТОРЛАР

Фермент ялагяли ресепторлар да G-
зцлал ялагяли ресепторлар кими транс-
мембран гликопротеинляри олуб, ики
група бюлцнцрляр:

1. ресептор ферментляр (шяк. 2.35 Б);
2. ресепторла бирляшмиш ферментляр

(шяк. 2.35 Ж).
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Биринжилярин характер хцсусиййяти
ондан ибарятдир ки, онлар бир субва-
щиддян тяшкил олунараг щцжейрянин
харижи сятщиня бахан тяряфиндя лиганд-
ла бирляшян ресептор щиссяйя, ситоплаз-
майа бахан ужунда ися ферментатив
активликли щиссяйя маликдирляр.  Бу
груп ресепторлара ресептор тирозинки-
назалары, ресептор серин-тиреонин кина-
залары, ресептор тирозинфосфатазаны, ре-
септор гуанилаттсиклазаны  эюстярмяк
олар.
Икинжи груп ресепторларын лигандла

бирляшян вя ферментатив актив щиссяляри
айры-айры субващидлярдян тяшкил олун-
мушдур (шяк. 2.35 Ч). Бу груп ресеп-
торлара тирозинкиназа-бирляшмиш ресеп-
торлар, ситокин ресепторлары, сфингоми-
елиназа-бирляшмиш ресепторлар аиддир.
Гейд етмяк лазымдыр ки, сигналла-

рын гябулу вя щцжейря дахилиндя йайыл-
масы цчцн важиб олан просесляр ичяри-
синдя цстцнлцк тяшкил едяни щядяф зцлал
молекулуна гейри-цзви фосфат групу-
нун (PO4-) бирляшмяси (фосфорлашма)

вя йа айрылмасы нятижясиндя онун ак-
тив вя йа гейри-актив щала дцшмясидир.
Гейри-цзви фосфат групунун щядяф
зцлал молекулуна бирляшмяси протеин-
киназа, айрылмасы ися протеинфосфатаза
ферментляринин иштиракы иля щяйата кечи-
рилир.
Бу просеслярин ардыжыл вя дюнян ха-

рактерли олмасы чох гыса заман (милли-
санийя) мцддятиндя сигналын дашын-
масында иштирак едян мцхтялиф груп
ютцрцжцлярин бир "дювряйя" дахил ол-
масыны вя бунунла да вахтында мцва-
фиг жаваб верилмясини тямин едир. Бу
заман йа щцжейрянин тяркибиня дахил
олан мцяййян зцлалын, йа да нцвядя

йерляшян траскрипсийа факторларынын
активлийи дяйишир. 
Тясадцфи дейилдир ки, йухарыда ад-

лары чякилян фермент-ялагяли ресептор-
лардан ресептор гуанилаттсиклаза  вя
сфингомиелиназа-бирляшмиш ресептор-
лардан башга йердя галанларын щамысы
протеинкиназа (бюйцк яксяриййяти) вя
протеинфосфатаза активлийиня маликдир-
ляр.

Мцхтялиф бюйцмя факторларынын [епидер-
мал, тромбоситар, фибробластларын, щепатосит-
лярин, синир щцжейряляринин (нейротрофинлярин),
инсулинябянзяр, ендотелиал вя с.], инсулинин,
макрофагларын колонийастимуллашдырыжы фак-
торунун, бюйцмянин  β-транформасийа фак-
торунун щцжейряляря тясири ресептор тирозинки-
наза васитясиля щяйата кечирилир.

Ресептор серин-тиреонин киназаларын ресеп-
тор щиссяляри активинля, инэибинлярля, сцмцйцн
морфоэенетик зцлалы иля, бюйцмянин  β-тран-
формасийа фактору иля ялагя йаратдыгдан сон-
ра мезодермал елементлярин мцяййян истига-
мятдя инкишафы тянзим олунур.

Ресептор тирозинфосфатазалар васитясиля чох
вахт зцлалларын тирозин амин туршусу галыьына
тирозинкиназанын тясириндян бирляшмиш фосфат
групу кянарлашдырылыр. Беляликля, тирозинкина-
занын тясириндян активляшмиш зцлалларын фяа-
лиййят мцддяти тянзим олунур. Гейд етмяк
лазымдыр ки, ресептор тирозинфосфатазаларла бя-
рабяр ситозолда 30-а гядяр сярбяст тирозинфос-
фатаза активлийиня малик зцлаллар мювжуддур.

Ресептор гуанилаттсиклазалар мцвафиг ли-
гандла бирляшдикдя (гулагжыьын натриумуре-
тик фактору, истилийя давамлы ендотоксин вя
с.), онларын ситоплазмайа бахан ужунда
мцвафиг ферментатив активлик нятижясиндя
икинжи васитячиляря аид олан тсиклик ГMF (бах
сящ. 59) синтез олунур.

Тирозинкиназа-бирляшмиш ресепторлар B-лим-
фоситлярдя антиэенля, T-лимфоситлярдя ися ясас
щистоуйьунлуг комплексляри иля бирляшдикдя
мцвафиг щцжейрялярин бюйцмя вя дифференсиа-
сийасы тянзим олунур.

Ситокин ресепторларынын ресептор щиссяси си-
топлазмада тирозинкиназа активлийиня малик
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зцлалларла бирляширляр. Бу ресепторлар мцхтялиф
интерлейкинлярин (IL-2-6), α, β вя γ интерферон-
ларын, бюйцмя щормонунун, колонийасти-
муллашдырыжы факторларын (гранулоситлярин, мо-
носитлярин), еритропоетинин, пролактинин вя с.
тясириндян активляшяряк мцхтялиф щцжейря
групларынын бюйцмя вя дифференсиасийасында
иштирак едирляр.

Сфингомиелиназа-бирляшмиш ресепторлар ин-
терлейкин-1 (IL-1) вя шиш некрозу фактору иля
бирляшдикдян сонра шиш щцжейряляринин
юлцмцндя, илтищаб просесиндя вя йараларын
саьалмасында иштирак едирляр.

ЩЦЖЕЙРЯ АДЩЕЗИЙАСЫ
РЕСЕПТОРЛАРЫ

Щяр щансы бир тохума вя органын
формалашмасында мцщцм шяртлярдян
бири онларын тяшкилиндя иштирак едян
щцжейрялярин хцсуси груп зцлаллар ва-
ситясиля бир-бири вя щцжейряарасы маддя
макромолекуллары иля молекулйар яла-
гяляр йаратмасыдыр. Бу заман щцжей-
ря типляри бир-бирини таныйыр вя онларын
арасында мцхтялиф нюв ялагяляр йа-
раныр. Беля ялагялярдян демяк олар ки,
биринжиси гоншу щцжейрялярин бир-бири
иля вя щцжейряарасы матрикс елементля-
ри иля йапышмасынын (адщезийанын) баш
вермясидир.
Адщезийанын йаранмасы заманы иш-

тирак едян ресептор зцлаллара кадще-
ринляр, индегринляр вя селектинляр аид-
дир.

80-дян чох нювц олан кадщеринляр
(шяк. 2.35 Д) Ca2+ иштиракыйла организ-
мин тяшкилиндя иштирак едян щцжейряля-
рин яксяриййятини бир-бири иля бирляшди-
рирляр. Бу заман гоншу щцжейрялярин
бир-бириня сюйкянян сятщляриндя ейни
тяркибя малик олан кадщерин молекул-
лары (щомофилик ялагя) Ca2+ иштиракы иля
бир-бириня бирляшир. Кадщерин молекул-

ларынын ситоплазмайа бахан щиссяляри
α- вя β−катенин зцлаллары васитясиля си-
тоскелет елементляри иля ялагя йарадыр-
лар. Кадщерин вя катенинляр щцжейряля-
рин пролиферасийасы, щярякяти вя диффе-
ренсиасийасы цчцн важиб олан сигналла-
рын нцвя истигамятиндя ютцрцлмясиндя
иштирак едирляр. Кадщеринляр васитясиля
бир-бири иля адщезив ялагя йаратмыш
щцжейрялярдя митоз просеси баш вермир
вя бу просес ялагя тормозу адланыр.
Интегринляр (шяк. 2.35 Ч) - щцжейря-

арасы матриксдя йерляшян макромоле-
куллар (коллаэен, фибронектин, лами-
нин, хондронектин, фибриноэен вя с.)
цчцн ресептор ролуну ойнайырлар. Ин-
тегринлярин α вя β  субващидляринин
щцжейря ятрафына бахан щиссяси йухары-
да эюстярилян макромолекулларла, си-
топлазмайа бахан ужлары ися хцсуси
зцлалларын кюмяклийи иля щцжейрянин си-
тоскелети иля ялагя сахлайараг фокал
(нюгтяви) ялагяляр ямяля эятирирляр. Бу
ялагяляр васитясиля бир тяряфдян щцжей-
ряляр онлары ящатя едян матрикс елеме-
нтляриня тясбит олунур, икинжи тяряфдян
ися щцжейряятрафы мцщитдян гябул
олунмуш сигналлар щцжейря дахилиня
ютцрцлцрляр. Сонунжу просесдя хцсуси
груп FAK (fожal adhesion kinase) ад-
ландырылан гейри-ресептор тирозинкина-
за зцлаллары иштирак едирляр. Бу заман
щцжейрялярдя бюйцмя факторларынын
тясириндян баш верян просесляря уйьун
(бюйцмя, щярякят, форманын дяйишмя-
си) дяйишикликляр баш верир.
Селектинляр (шяк. 2.35 Е) ясасян

лейкоситляр вя тромбоситлярля дамарла-
рын мянфязини щяр тяряфдян ящатя едян
ендотел щцжейряляри арасында адщезив
ялагялярин йаранмасында иштирак едир-
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ляр. Селектинлярин тякзянжирли зардахили
вя щцжейря сятщиндя карбощидратларла
бирляшмиш (лектин) щиссяляри вардыр. Се-
лектинляр цчцн тябии лиганд ролуну тяр-
кибиндя чохлу мигдарда олигосаха-
ридляр олан мутсин гликопротеинляри
ойнайыр.
Селектинлярин олмасы нятижясиндя

лейкоситляр ган дювраныны тярк едиб,
дамарятрафы сащяляря, орадан ися йени-
дян ган дювранына гайытмаг имканы
ялдя едирляр. Бу просесляр лейкоситлярин
щцжейря зарында йерляшян селектинля
ендотел щцжейряляри цзяриндя йерляшян
мутсин молекуллары арасында Ca2+-

асылы мцвяггяти адщезив ялагяляр йа-
ранмасы щесабына щяйата кечирилир.
Ганын формалы елементляринин илтищаб
просесиндя иштиракы эюстярилян цсулла
тямин олунур.

НЦВЯ РЕСЕПТОРЛАРЫ

Йухарыда гейд олундуьу кими
(сящ. 26), стероид щормонлар, Д3 вита-
мини, ретиноидляр (А витаминин тюря-
мяляри) вя галханабянзяр вязи щор-

монлары щцжейря зарындан сярбяст
кечмяк габилиййятиня маликдирляр
(шяк. 2.35 Я). Она эюря дя эюстярилян
биолоъи актив маддяляря щяссас олан
щядяф щцжейрялярдя нцвя ресепторлары
адланан хцсуси груп ресептор зцлалла-
ра раст эялинир. Бу ресепторлар ситозол-
да вя йа нцвянин юзцндя йерляширляр.
Нцвя ресепторлары билаваситя, йахуд
долайы шякилдя эенлярин експрессийа-
сында иштирак етдикляри цчцн транскрип-
сийа факторлары да адландырылыр. Гейд
етмяк лазымдыр ки, сон заманлар юз
гурулушуна эюря нцвя ресепторларына
аид олан, лакин тябии лигандлары щяля дя
мцяййян олунмайан хцсуси груп ре-
септорлар да ашкар едилмишдир. Тябии ли-
гандлары олмадыьына эюря, онлары "йе-
тим" ресепторлар адландырырлар.
Нцвя ресепторларынын тясир механи-

змляриндя дя нязяря чарпажаг фяргляр
мювжуддур. Беля ки, стероид щормон-
ларын ресепторлары ситоплазмада истилик
шоку зцлалы (Hсp 70) иля бирляшмиш щал-
да тясадцф едилир. Мцвафиг щормон
ресепторла бирляшдикдян сонра, о, Hsp

Шякил 2.35. Щцжейря зары вя нцвя ресепторларынын гурулуш хцсусиййятляри. Изащы мятндя верилмишдир.
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70-дян айрылараг нцвя дялийиндян
нуклеоплазмайа дахил олур вя мцва-
фиг эенин транскрипсийа фактору иля бир-
ляшиб, онун активлийини дяйишдирир.
Галханабянзяр вязи щормону (ти-

роксин), Д3 витамини вя ретиноидлярин
ресепторлары нцвядя ДНТ-нин мцва-
фиг эенляринин промотор  щиссяси иля
бирляшмиш щалда олурлар. Эюстярилян би-
олоъи актив маддяляр щямин ресепторла
бирляшдикдя мцвафиг транскрипсийа
фактору активляшяряк лазым олан зцла-
лын синтезиня башланылыр.
Сон заманлар ялдя олунмуш мялу-

матлар эюстярир ки, "йетим" нцвя ре-
септорларынын активляшмясиндя холесте-
рин метаболизминин илкин мящсуллары
иштирак едирляр.

ИКИНЖИ ВАСИТЯЧИЛЯР

Щцжейря ресепторлары васитясиля гя-
бул олунмуш гыжыьын ишчи тюрямяляря
(еффекторлара) дашынмасында чохлу
мигдарда вя мцхтялиф тяркибли зцлаллар
иштирак едирляр. Бу зцлалларын актив ща-
ла эятирилмяси цчцн ситоплазма дахи-
линдя диффузийа етмяк габилиййятиня
малик хцсуси маддяляр мювжуддур.
Тясир габилиййятиня малик маддя (ли-
ганд) биринжи васитячи адландырылдыьына
эюря, щцжейря дахилиндя сигналын
ютцрцлмясиндя иштирак едян зцлаллары
активляшдирян маддяляря икинжи васитячи
дейилир.
Икинжи васитячилярин мювжудлуьу

щаггында илк мялуматлар щормонла-
рын (ялялхцсус, адреналинин) щцжейряля-
ря тясиринин юйрянилмяси заманы ашкар
едилмишдир. Гаражийяр щцжейряляриндя
гликоэенин глцкозайа гядяр парча-
ланмасы механизмини тядгиг едяркян

E.Suterland (1958) мцяййян едир ки,
адреналинин тясири заманы щцжейря да-
хилиндя кичик заман ярзиндя тсиклик
аденозин монофосфат (тсАМФ) моле-
кулларынын мигдары артыр. Сонракы тяд-
гигатлар эюстярди ки, тяк адреналинин
йох, бир чох щормонларын тясири зама-
ны щцжейрялярдя баш верян дяйишиклик-
лярдя тсАМФ актив иштирак едир вя со-
нунжу, щцжейря зарында йерляшян аде-
нилаттсиклаза ферментинин АТФ-я тясири
заманы мейдана чыхыр. Бу кяшфин
цмумбиолоъи ящямиййяти нязяря алына-
раг E.Suterland 1971-жи ил цчцн физио-
лоэийа вя тябабят цзря Нобел мцкафа-
тына лайиг эюрцлмцшдцр.
Икинжи васитячиляр щаггында мцасир

тясяввцрлярин формалашмасында G-
зцлалын кяшфи хцсуси йер тутур. Кечян
ясрин 70-жи илляриндя Martin Rodbell
ямякдашлары иля бирликдя ашкар етди ки,
тсАМФ-ин ямяля эялмяси цчцн
аденилаттсиклаза ферментинин активляш-
мясиндя иштирак едян маддялярдян би-
ри гуанозин трифосфатдыр (ГTF). Сонра
бу просесдя гуанозин нуклеотиди иля
бирляшмиш зцлалын - гуанозин трифосфата-
за (ГTF-аза) ферментинин (инди садя-
жя олараг G-зцлал адландырырлар) иштира-
кы ашкар едилди.
Бцтцн щцжейрялярдя бир (мономер)

вя цч (тример) субващиддян тяшкил
олунмуш ики нюв ГTF-аза ферменти
ашкар едилмишдир. Щяр ики нюв ГTF-
азалар айрылыгда гуанозин дифосфат
(ГDF) вя йа гуанозин трифосфат
(ГTF) молекуллары иля бирляшя билирляр.
Юзц дя ГDF-ля бирляшдикдя онлар гей-
ри-актив, ГTF-ля бирляшдикдя ися актив
конформасийайа малик олурлар. 
Мямялилярдя G-зцлалын тяркибиндя
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иштирак едян α-субващидин 20-йя гя-
дяр, β-субващидин 6-йа гядяр, γ-суб-
ващидин ися 12-йя гядяр хцсуси эенляр-
ля кодлашдырылмыш изомерляри ашкар
едилмишдир. Изомерлярин олмасы сайя-
синдя G-зцлал бир тяряфдян щцжейря за-
рынын тяркибиндя йерляшян мцхтялиф гу-
рулуша малик ресепторларла, диэяр
тяряфдян ися щямин ресепторларын си-
топлазмада йерляшян чохлу мигдарда
нишан зцлалларла рабитя йаратмасына
шяраит йарадыр. Бундан башга G-зцла-
лын бир изомери щяр щансы бир зцлалы ак-
тивляшдирирся, диэяр изомер щямин зцла-
лы гейри-актив вязиййятя эятирир. Мяся-
лян, Gс-зцлалы аденилаттсиклаза фер-

ментини активляшдиряряк AТF-дян
тсАМФ-ин синтез олмасына сябяб
олурса, Gи-зцлалы яксиня, аденилаттсик-

лаза ферментини гейри-актив щала салыр.
Щал-щазырда икинжи васитячи ролуну

ойнайан ашаьыдакы маддяляр ашкар
едилмишдир:

- G-зцлал;
- тсиклик нуклеотидляр (тсАМФ);
- калсиум;
- фосфолипид тюрямяляри;
- азот оксиди (НО).

G-ЗЦЛАЛ

G-зцлал гейри-актив щалда олан
ГDF-ля бирляшмиш цч субващиддян (α,
β, γ) ибарятдир (шяк. 2.36 А). Лиганд
ресепторла бирляшдикдя (шяк. 2.36 Б)
икинжинин ситоплазмайа бахан ужунда
баш верян конформасионал дяйишиклик
нятижясиндя G-зцлалын тяркибиндя олан
ГDF ГTF-ля явяз олунур. Активляш-

Шякил 2.36. G-зцлалын (икинжи васитячи кими) иштиракы иля йедди спираллы ресепторла аденилаттсиклаза
ферменти арасында баш верян ардыжыл просеслярин схематик шякли. Ятрафлы изащ мятндя верилмишдир.
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миш G-зцлалын α-субващиди ГTF-ля
бирликдя диэяр субващидлярдян айрылыр.
G-зцлалын йени йаранмыш щяр ики щисся-
си айры-айрылыгда биолоъи актив олдугла-
рына эюря мцвафиг еффекторла бирляшиб
онларын фяалиййятиндя дяйишиклик тюрят-
мяк габилиййятиня маликдирляр. Бизим
мисалымызда (шяк. 2.36 Ж) α-субващид
ГTF-ля бирликдя аденилаттсиклаза фер-
ментинин ситоплазмайа бахан щиссяси
иля бирляшиб, ону активляшдирир. Бу за-
ман паралел олараг ики просес баш ве-
рир. Бир тяряфдян активляшмиш аденилат-
тсиклаза ферментинин тясириндян АТФ-
дян икинжи васитячилярдян бири олан
тсиклик АМФ (тсАМФ) синтез олунур.
Икинжи тяряфдян ися ГTF-ин щидролизи
нятижясиндя α-субващид ГДF-ля бир-
ляшдийиндян гейри-актив вязиййятя
дцшмякля йанашы, G-зцлалын β- вя γ-
субващидляри иля бирляшиб (шяк. 2.36 Ч),
йенидян сигнал-жаваб реаксийаларында
иштирак етмяк имканы ялдя едир.

ТСИКЛИК НУКЛЕОТИДЛЯР

Тсиклик нуклеотидлярдян тсАМФ
щцжейря зарынын тяркибиндя йерляшян
аденилаттсиклаза ферментинин активляш-
мяси заманы (АТФ-дян) ямяля эялирся,
тсГМФ гуанозинтсиклаза ферментинин
иштиракы иля ГТФ-дян синтез олунур.
Аденилаттсиклазадан фяргли олараг,
гуанозинтсиклаза ферментиня щям
щцжейря зарынын тяркибиндя, щям дя си-
тозолда раст эялинир. Бунунла ялагя-
дар икинжи фяргляндирижи хцсусиййят дя
одур ки, гуанозинтсиклаза ферменти
няинки щцжейряхарижи, щям дя щцжейря-
дахили лигандларла (мяс., NO, CO) бир-

ляшмяк габилиййятиня маликдир.
Башга икинжи васитячиляр кими тсиклик

нуклеотидлярин дя щцжейрядахили миг-
дары жидди нязарят алтында сахланылма-
лыдыр. Бунун цчцн мцяййян тясир няти-
жясиндя мейдана чыхан тсAMF вя
тсГMF жями бир нечя миллисанийя яр-
зиндя мцвафиг фосфодиестераза фер-
ментинин тясириндян парчаланараг,
щеч бир активлийя малик олмайан
AMF вя ГMF-я чеврилирляр.
Тсиклик нуклеотидлярин щцжейря да-

хилиндя сигналларын ютцрцлмясиндяки
иштирак механизми щаггында гыса ола-
раг гейд етмяк олар ки, тсAMF бирин-
жи олараг ситозолда, онунла ялагя йа-
рада билян протеинкиназа А (ПКА) иля
бирляшир. Активляшмиш ПКА каталитик
активлийя малик ики ядяд субващидя вя
низамлайыжы компонентя бюлцнцр.
Каталитик активлийя малик субващидляр
ситозолда йерляшян диэяр ферментляри
фосфорлашдырма йолу иля активляшдиря-
ряк жавабла нятижялянян зянжирвари
просесин баш вермясиня сябяб олурлар.
Ситозолда тсAMF-ин мигдарынын

артмасы бир чох щцжейрялярдя она щяс-
сас эенлярин транскрипсийасына сябяб
олур. Бу щядяф эенлярин транскрипсийа-
сы цчцн ясас шярт онларын тяркибиндя
тсAMF-я жаваб елементинин (cAMP
responce element - CRE) олмасыдыр.
Транскрипсийа фактору ролуну ися
CRE-бирляшмиш зцлал (CREB) ой-
найыр. Активляшмиш ПКА-дан айрылмыш
каталитик субващидлярин (бах йуха-
рыйа) нцвяйя дахил олуб CREB зцлалы-
ны активляшдирмяси (фосфорлашдырмасы)
мцвафиг эенин транскрипсийа олунма-
сына сябяб олур.
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КАЛСИУМ ИОНЛАРЫ

Ca2+ ионлары икинжи васитячи кими
организмдя, илк бахышда бир-бириля яла-
гяси олмайан мцхтялиф просеслярдя -
щцжейряарасы ялагялярин йаранмасын-
да, язяля йыьылмасында, секресийа про-
сесиндя, синир импулсларынын ютцрцлмя-
синдя, щцжейрялярин бюлцнмясиндя вя
с. иштирак едян мцщцм факторлардан
биридир.
Диэяр икинжи васитячилярдян фяргли

олараг, Ca2+ щяр щансы ферментатив
реаксийанын мящсулу кими йох, "ща-
зыр" шякилдя йа щцжейряарасы майенин
тяркибиндя, йа да ситоплазмада онлар
цчцн анбар ролуну ойнайан ендоп-
лазматик шябякянин мянфязиндя топ-
ланырлар. Онларын ситозола дахил вя ха-
риж олмасы мцвафиг насос (бах сящ.
30) вя каналлар васитясиля (бах сящ. 36)
щяйата кечирилир. Ca2+ диэяр бир харак-
тер хцсусиййяти дя ондан ибарятдир ки,
ситозолун тяркибиндя олан Ca2+ бирля-
шян зцлалларын олмасы, онларын ситоп-
лазмада сярбяст диффузийа етмясиня
мане олур. Щесабланмышдыр ки, ситозо-
ла дахил олмуш 100 Ca2+-дан анжаг
бири сярбяст диффузийа йолу иля йайыла
билир. Она эюря дя Ca2+ анжаг ситоп-
лазманын мцяййян бир щиссясиндя юз
тясирини эюстяря билир.
Щцжейря зарында вя ендоплазматик

шябякянин диварында йерляшян Ca2+

каналларынын фяалиййяти нятижясиндя си-
тозолда Ca2+ чох ашаьы сявиййядя (0,1
мМ) сахланылмасы щцжейрялярин бу
ионларын ситозола дахил олмасына гаршы
щяссаслыьыны кяскин артырыр.

Ca2+ гатылыьынын жцзи галхмасы

онунла бирляшмяк габилиййятиня малик
бир чох зцлалларын, о жцмлядян мцхтя-
лиф киназа вя фосфатаза групу зцлалла-
рынын активляшмясиня сябяб олур.
Щцжейрялярин Ca2+ сигналларына жаваб
механизминдя дя фяргляр мювжуддур.
Яэяр Ca2+-асылы ион каналларыны (K+

вя Cl-) ямяля эятирян зцлалларла ениня-
золаглы язяля лифляриндя тропонин вя си-
наптик говугжугларын диварында олан
синаптотагминля Ca2+ бирляшян кими
щцжейряляр гябул олунмуш гыжыьа
мцвафиг жаваб верирся, диэяр зцлалла-
рын иштиракы иля баш верян жаваблар бир
чох ардыжыл просеслярин нятижясиндя
мцмкцн олур.

Ca2+ бирляшян зцлаллар ичярисиндя
чох йайыланы вя мцряккяб тясир меха-
низминя малик оланы калмодулиндир.
Калмодулин зцлалынын щяр бир молеку-
луна 4 ядяд Ca2+ бирляшмяси нятижясин-
дя йаранан Ca2+/калмодулин комп-
лекси сайа язяля щцжейряляринин йыьыл-
масына, даща доьрусу гейри-актив ми-
озинин актив вязиййятя дцшмясиня ся-
бяб олур.

Ca2+/калмодулин комплекси васи-
тясиля активляшян киназа активлийиня
малик ферментлярин бир групуну
Ca2+/калмодулин-асылы киназалар
(CаМ-киназа) адландырырлар. CаМ-ки-
назалар юз нювбясиндя гликоэенолиз-
дя, катехоламинлярин синтезиндя, сайа
язяля щцжейряляринин йыьылмасында ишти-
рак едян зцлалларын вя транскрипсийа
факторларынын фосфорлашмасында иштирак
едирляр. Мараг цчцн гейд етмяк олар
ки, тсАМФ-ин иштиракы иля активляшян
CREB (бах сящ. 67) транскрипсийа
фактору ЖаМ-киназа васитясиля дя фос-
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форлашараг актив вязиййятя дцшя билир.
Беляликля, мцхтялиф мяншяйя малик сиг-
налларын щцжейря дахилиндя йайылма
йоллары арасында гаршылыглы ялагялярин
олмасы щцжейряляр тяряфиндян верилян
жаваб реаксийаларынын тянзим олун-
масына шяраит йарадыр.

ФОСФОЛИПИД ТЮРЯМЯЛЯРИ

Щцжейря зарынын тяркибиндя йерля-
шян фосфатидилинозитол, фосфатидилхолин
вя сфингомиелин молекулларына фосфоли-
паза, липидкиназа вя липидфосфатаза
ферментляринин тясириндян инозитолтри-
фосфат, серамид, сфингозин, диасилглисе-
рол, арахидон туршусу вя с. кими икинжи
васитячиляр синтез олунурлар.
Липид мяншяли икинжи васитячилярин

ямяля эялмя вя тясир механизмляри
инозитолтрифосфат (IP3), диасилглисерол
(DAG) вя серамидин мисалында тясвир
олунажагдыр.

G-зцлал ялагяли ресепторлар вя йа ти-
розинкиназаларын ресепторлары иля
мцхтялиф щормон вя бюйцмя фактор-
ларынын бирляшмяси заманы активляшмиш
фосфолипаза C ферменти щцжейря зары-
нын дахили гатында йерляшян фосфатидили-
нозитолу щидролиз едяряк, IP3 вя DAG

кими мцхтялиф тясир механизминя ма-
лик икинжи васитячиляри ямяля эятирир.

IP3 ситоплазмайа дахил олараг

щамар ендоплазматик шябякянин за-
рында йерляшян ресепторлары иля бирляш-
дикдя Ca2+ каналлары ачылыр вя мцва-
фиг ионларын ситозола чыхмасыны тямин
едир. 

DAG ися щцжейря зары тяркибиндя
галараг протеинкиназа C (protein
kinase Ж - PKC) аилясиня дахил олан вя

щцжейрялярин бюйцмя вя дифференсиа-
сийасында мцщцм ящямиййятя малик
серин-тиреонин киназаларын активляшмя-
синя сябяб олур.
Липид мяншяли икинжи васитячилярдян

олан серамид щцжейря зарында йерля-
шян сфингомиелиназа-ялагяли ресепторла
шиш некроз факторунун (tumor necrosis
factor-TNF) вя интерлейкин-2-нин (IL-
2) бирляшмяси заманы синтез олунур.
Эюстярилян ялагя йарандыьы заман ак-
тивляшмиш сфингомиелиназа ферменти
щцжейря зарынын харижи гатында йерля-
шян сфингомиелин молекулундан холин
групуну айырараг серамиди ямяля эя-
тирир. Серамид молекуллары ситоплаз-
майа кечяряк, мцхтялиф груп фосфата-
за вя киназалары активляшдирмякля
щцжейрялярин пролиферасийасындан тут-
муш апоптоза (щцжейрялярин прог-
рамлашдырылмыш юлцмц) гядяр мцхтялиф
просеслярдя иштирак едирляр.

АЗОТ ОКСИДИ

Азот оксиди (NO) икинжи васитячи
олуб, арэинин амин туршусуна вя
молекулйар оксиэеня азот оксиди син-
таза (nitric oxide syntase - NOS) фер-
ментинин тясири нятижясиндя синтез олу-
нур. Газ шяклиндя олдуьуна эюря щям
синтез олундуьу щцжейряйя, щям дя
диффузийа йолу иля йайылараг ятраф
щцжейряляря тясир етмяк габилиййятиня
маликдир. 1980-жи илдя ашкар едилмишдир
ки, ендотел щцжейряляриндя синтез
олунмуш NO диффузийа йолу иля арте-
рийаларын диварында олан сайа язяля
щцжейряляриня тясир едяряк, онларын
бошалмасына сябяб олур. Артыг NO-
нун щям периферик, щям дя мяркязи си-
нир системиндя нейромедиатор кими фя-
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алиййят эюстярмяси айдынлашдырылмыш-
дыр.

NO-нун тясир механизмини, ясасян
гуанилаттсиклаза ферменти иля ялагялян-
дирирляр. NO бу ферментин тяркибиндя
олан дямирля бирляшяряк ону активляш-
дирир вя тсГMF-ин ямяля эялмясиня ся-
бяб олур. Сонунжунун иштирак етдийи
просесляр щяля дя юйрянилмямишдир.
Гейд етмяк лазымдыр ки, NO мак-

рофаглар тяряфиндян микробларын вя
бядхассяли шиш щцжейряляринин мящв
едилмясиндя дя рол ойнайыр. Беля ки,
азот оксиди иля супероксид анионунун
(O2

-) бирляшмяси нятижясиндя йаранан

пероксинитрит (OONO-) парчаландыг-

да ямяля эялян OH- вя NO2, айры-ай-

рылыгда, макрофаглар тяряфиндян удул-
муш микроорганизмлярин мящвиня ся-
бяб олурлар.
Щал-щазырда мцхтялиф тясирляр за-

маны щцжейрялярин ситоскелетиндя баш
верян дяйишикликлярдя NO-нун иштиракы
тясдиг едилмишдир.
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Щцжейря зары иля ящатя олунан си-
топлазма структур елементляринин тяр-
кибиня, онларын гаршылыглы ялагяляриня
вя вязифяляриндяки фяргляря эюря ики
щиссяйя бюлцнцр: ектоплазма вя ен-
доплазма. Ектоплазма ситоплазма-
нын билаваситя щцжейря зарына сюйкя-
нян щиссяси олуб, щцжейря зарынын тяш-
килиндя иштирак едян тюрямялярля моле-
кулйар ялагяляр йарадараг онун там-
лыьынын тямин олунмасында, сигналла-
рын нцвяйя доьру ютцрцлмясиндя вя с.
иштирак едир. Ектоплазманы кортикал
ситоплазма, щцжейря зары скелети вя йа
кортикал ситоскелет дя адландырырлар.
Ендоплазмайа ися ситоплазманын ек-
топлазма иля нцвя юртцйц арасында
йерляшян тюрямяляри (ситоплазманын
юзяк зцлаллары, ситоскелет елементляри,
органелляр вя ситозол) аиддир.

Хцсуси груп зцлал молекуллары (бах
сонрайа) билаваситя вя йа долайы йолла
щцжейря зарынын тяркибиня дахил олан
зцлал вя липидлярля бирляшяряк кортикал
ситоплазманы ямяля эятирирляр. Эюстя-
рилян ялагялярин гейри-ковалент харак-
тер дашымасы щцжейрялярин функсионал
вязиййятиня (ади щалда гыжыгларын гя-
булу, форма дяйишмяляри, щярякят,
бюлцнмя вя с.) уйьун дяйишикликлярин
чох гыса заман ярзиндя баш вермясиня
имкан верир. Кортикал ситоплазманын

тяшкилиндя ясасян спектрин, анкирин,
4.1 зцлалы, аддуксин вя актин зцлаллары
иштирак едирляр. Илк дяфя мямялилярин
еритроситляриндя ашкар едилян бу зцлал-
ларын (бах сонрайа) изомерляринин ин-
сан организминдя олан бцтцн щцжей-
ря типляриндя мювжудлуьу тясдиг едил-
мишдир. Бунунла бярабяр, кортикал
зцлалларын тядгигиндя хцсуси хидмятля-
ри олан V.Benetт вя ямякдашлары
(1988-2004) яминдирляр ки, илкин
чохщцжейряли организмлярдя (метазо-
аларда) айры-айры щцжейрялярдян
мцяййян функсийаларын йериня йетирил-
мяси цчцн ихтисаслашмыш тохумаларын
ямяля эялмяси, анжаг кортикал ситоп-
лазма зцлалларынын иштиракы иля
мцмкцн олмушдур. Илкин тякщцжейря-
ли еукариотларда (мяс., эюбяляклярдя)
кортикал ситоплазма зцлаллары синтез
олунмурлар.

СИТОПЛАЗМА 33
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КОРТИКАЛ СИТОПЛАЗМА

Шякил 3.1. Спектрин зцлалынын цчюлчцлц фяза гу-
рулушунун схематик шякли. Щяр ики субващидин
характер хцсусиййяти тяркибляриндя тякрар олу-
нан цчгат α-спиралын олмасыдыр.



Кортикал ситоплазма зцлалларынын
чох щиссяси спектрин зцлалынын пайына
дцшцр. Бу зцлал ясасян тякрар олунан
цчгат α-спиралдан тяшкил олунмуш ики
субващиддян (α вя β) ибарятдир (шяк.
3.1). α-вя β-субващидляр антипаралел
вязиййятдя бир-биринин ятрафына долаша-
раг спектрин щетеродимерини ямяля эя-
тирирляр. Щетеродимерляр ися бир хятт
бойунжа бир-бири иля бирляшяряк щетеро-
тетрамер гурулуша малик, узунлуьу
200-260 нм, диаметри 3-6 нм олан
чюпшякилли спектрин зцлалыны ямяля эяти-
рирляр (шяк. 3.2). Спектрин зцлалынын
субващидляринин тякрарланан цчгат α-
спиралдан тяшкил олунмасы (шяк. 3.1)
мцяййян гцввянин тясириндян эярэин-
ляшмиш спектрин молекулларыны йенидян
юз илкин вязиййятиня гайытмасына шяра-
ит йарадыр вя беляликля, зцлалын еластик-
лийини тямин едир. Спектрин зцлалы мо-
лекулларынын диэяр характер хцсусиййя-
ти, онларын кортикал ситоплазманын тяр-
кибиня дахил олан зцлалларла йанашы
(бах сонрайа) щцжейря зарынын тярки-

биндя йерляшян вя мцхтялиф функсийала-
р йериня йетирян зцлал вя липид молекул-
лары иля, катионларла вя сигналларын
нцвяйя доьру ютцрцлмясиндя иштирак
едян ферментлярля бирляшмяк цчцн
хцсуси йерляря (domains) малик олма-
ларыдыр. Сонунжулар арасында PH, CH
вя SH3 йерлярини хцсусиля гейд етмяк

лазымдыр (шяк. 3.2).
PH йери биринжи дяфя плекстрин зцла-

лында ашкар едилдийи цчцн диэяр зцлал-
ларда да бу йер ашкар едилдикдя, онла-
ры плекстрин щомологу (PH) адланды-
рырлар. Спектрин зцлалында PH йери β-
субващидин COOH ужунун йахынлыь-
ында йерляшмякля, щцжейрялярин бюйц-
мя вя дифференсиасийасында иштирак
едян C киназа зцлалы (C protein kinazе
- PKC) иля ялагя йарада билир. PH йери
яксярян гыжыьы гябул едян ресепторлар-
ла G-зцлаллары вя щцжейря зары елеме-
нтляри арасында ялагя йаратмаг цчцн
истифадя олунур.

CH йери сайа язяля щцжейряляриндя
актин лифляринин калпонин зцлалы бирля-

Шякил 3.2. Спектрин щетеротетрамеринин схематик шякли.
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шян йериня уйьун олдуьундан калпо-
нин щомологу (calponin homology -
CH) адланыр. Бу йерляр актин зцлалы иля
ялагя йарада билян зцлалларын щамысын-
да раст эялинир. CH йери спектрин зцлал-
ларынын β-субващидляринин NH2 ужла-
рында йерляширляр.

SH3 йериня Src тирозинкиназа зцлалы

иля ялагяйя эиря билян бцтцн зцлалларда
тясадцф едилдийи цчцн Src щомологу
(SH3) дейилир. Бу йер сигналларын
щцжейря зарындан нцвя истигамятиндя
ютцрцлмясиндя иштирак едян зцлалларла
бирляшмяк цчцндцр вя спектрин зцлалы-
нын α-субващидинин мяркязи щиссясин-
дя йерляшир (шяк. 3.2).
Спектрин зцлалынын α-субващидляри-

нин COOH ужунда Ca2+ бирляшмяк
цчцн йер вардыр. Бу йер юз гурулушу-
на эюря калмодулин зцлалына бянзя-
дийиндян калмодулинябянзяр йер адла-
ныр. Бундан башга, α-субващидлярин
мяркязи щиссясиня йахын йердя дя кал-
модулинябянзяр щисся вардыр.
Яввял гейд олундуьу кими, спект-

рин зцлалы эюстярилянлярля йанашы диэяр
кортикал ситоплазма зцлаллары иля дя
бирляшир. Бу щагда ятрафлы мялумат
мцвафиг зцлалларын тясвири заманы ве-
риляжякдир.
Анкирин зцлалына - кортикал ситоп-

лазма нащийясиндя вя ендоплазмада
йерляшян органелляри ящатя едян биолоъи
зарларын тяркибиндя раст эялинир. Моле-
кул чякиси 26 кД-дан 480 кД арасында
тяряддцд едян 3 нюв анкирин зцлалы
мялумдур. Онлар мцвафиг олараг
Анк-Р вя йа Анк1, Анк-Б вя йа
Анк2, Анк-Э вя йа Анк3 адланырлар.
Анкиринляр, щямчинин даща 3 група
бюлцнцрляр:

- ади анкиринляр (жanonical ankyrins);
- нящянэ анкиринляр (эigant ankyrins);
- кичик анкиринляр (сmall ankyrins).
Ади анкиринлярин молекул чякиси

190-270 кД арасында тяряддцд едир вя
демяк олар ки, щцжейря вя тохумала-
рын яксяриййятиндя раст эялинир. Ади ан-
киринлярин NH2 ужунда 4 йеря

бюлцнмцш, щярясиндя 6 ядяд тякрарла-
нан α-спиралдан тяшкил олунмуш вя
щцжейря зары иля бирляшян щиссяси, мяр-
кязиндя спектринля бирляшян щиссяси вя
COOH ужунда тянзимляйижи щиссяси
вардыр (шяк. 3.3). Спектринля бирляшян
вя тянзимляйижи щиссяляр арасында
"юлцм йери" йерляшир. Беля йерляр прог-
рамлашмыш юлцмдя (апоптозда) ишти-
рак едян Fas зцлалларында вя шиш нек-
розу фактору ресепторунда да вардыр.
Ади анкиринлярин ялагя йаратдыьы

Шякил 3.3. Анкирин зцлалы щиссяляринин схематик
шякли.
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зцлаллар щаггында мялумат 3.4-жц шя-
килдяки схемдя верилмишдир. Анкирин
молекуллары щцжейря зарынын тяркибин-
дя йерляшян мцхтялиф ион каналлары, о
жцмлядян Ca2+ каналлары, адщезийа
(йапышма) зцлаллары иля йанашы, корти-
кал ситоплазманын тяркибиндяки спект-
рин зцлалы вя ситозолда йерляшян тубулин
вя клатрин зцлаллары иля бирляшмяйя
мяхсус хцсуси йерляря маликдирляр
(шяк. 3.4).
Нящянэ анкирин зцлалларынын моле-

кул чякиси 270 кД-дан 480 кД арасын-
да тяряддцд едир. Ади анкиринлярдян
фяргли олараг нящянэ анкиринлярин

спектрин бирляшян щиссясиля "юлцм йери"
щиссяляри арасында мцхтялиф сайда
амин туршуларынын ардыжыллыьындан тяш-
кил олунмуш ялавя гуйруг щиссяси олур.
Нящянэ анкирин молекулларына синир
лифляринин мцхтялиф щиссяляриндя раст эя-
линир.
Кичик анкиринлярин молекул чякиси

26 кД-ла 120 кД арасында тяряддцд
едир. Бу анкиринлярин тяркибиндя йуха-
рыда эюстярилян анкиринлярин тяркиб щис-
сяляринин бир вя йа бир нечясиня тясадцф
едилмир. Кичик анкиринляр анжаг бязи
органелляри (ендоплазматик шябякя,
лизосом, Щолжи комплекси) ящатя едян

Шякил 3.4. Анкирин зцлалы щиссяляринин вя онларын ялагяляринин схематик шякли. Схем P.J.Mohler,
A.O.Gramolini вя V.Benett  мялуматлары ясасында тяртиб едилмишдир (J. of Cell Science, 2002,
115, p.1565-1566).

Ситоплазма 79



зарларын тяркибиндя раст эялинир.
Анкирин-Б зцлалы цряк язяля лифляри-

нин Т-боружуг/ендоплазматик шябякя
комплексляриндя йерляшян Na+/Ca2+

дяйишдирижиляри, Na+/K+ АТФ-азалар
вя инозитолтрифосфат ресепторлары ара-
сындакы ялагялярин тянзиминдя иштирак
едир. Инсанларда анкирин-Б зцлалы эен-
ляринин мутасийасы заманы цряк фяа-
лиййятинин мцхтялиф дяряжяли вя истига-
мятли позьунлуглары, брадикардийа, си-
нус аритмийасы, мядяжиклярин фибрилйа-
сийасы вя тахикардийасы мцшащидя олу-
нур. Эюстярилян яламятляр яксярян ирси
характер дашыйыр вя инсанларын эянж
йашларында гяфляти юлцмцня сябяб
олурлар (P.J.Mohler et al, 2004).

4.1 зцлалы кортикал ситоплазманын
ясас тяркиб щиссяляри олан спектрин вя
актин зцлалларыны щцжейря зарынын липид
вя зцлал мяншяли тюрямяляри иля бирляш-
дирир. 4.1 зцлалыны ерзин, радиксин вя
моезин (ЕРМ) зцлаллары иля ейни гру-
па дахил едиб щамысыны бирликдя

ФЕРМ зцлаллары адландырырлар. Эюстя-
рилян зцлалларын щамысынын NH2 ужла-
рында глобулйар гурулушлу башы, α-спи-
раллардан тяшкил олунмуш узун ара
щиссяси вя мцсбят йцклц COOH ужу
олан гуйруг щиссяси вардыр (шяк. 3.5).
ФЕРМ зцлалларынын кортикал ситоп-

лазма иля ситозол арасында нисби сярщяд
ролу ойнадыьы гейд олунур. Онларын
бир щцжейрядя ейни вахтда актив вя
гейри-актив формаларына тясадцф еди-
лир. Гейри-актив формада ФЕРМ
зцлалларынын гуйруг вя баш щиссяляри
бир-бири иля бирляшдийиня эюря бцкцлмцш
щалда олурлар. Баш щиссяляри щцжейря
зары тяркибиндя олан фосфолипидлярля
бирляшдикдя, гуйруг щиссяляриня ися
фосфат групу ялавя олундугда ФЕРМ
зцлаллары активляшяряк шякил 3.5-дя эюс-
тярилмиш формасыны алырлар. Активляшмиш
ФЕРМ зцлалларын баш щиссяляри щцжей-
ря зары фосфолипидляри вя адщезийа
зцлаллары (ЖД43, CD44, ICAM 1, 2,
3) иля, гуйруг щиссяси ися актин вя
спектринля ялагяйя эирирляр. Беляликля
дя щцжейря зары елементляри иля корти-
кал ситоплазма зцлаллары арасында мо-
лекулйар ялагяляр йараныр.
ФЕРМ зцлаллары микроховларын вя

щцжейря сятщиндя тясадцф едилян
мцхтялиф юлчцлц щцндцрлцклярин йа-
ранмасында хцсуси рол ойнайырлар
(бах сонрайа).
Кортикал ситоплазмада йерляшян

зцлаллардан бири аддуксин зцлалыдыр. Бу
зцлал, адындан эюрцндцйц кими (Л.:
adductio - йахынлашма), кортикал си-
топлазманын тяшкилиндя иштирак едян
зцлаллары (спектрин, актин) бир-бириня
йахынлашдырараг, онларын арасында
молекулйар ялагялярин йаранмасыны
тямин едир.

Шякил 3.5. 4.1 зцлалы щиссяляри вя онларын ялагя
йаратдыьы зцлаллар.
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Инсанда аддуксин зцлалынын цч суб-
ващиди (α, β, γ) мялумдур. Бу субва-
щидлярин щяр биринин NH2 ужунда гло-

булйар гурулуша малик олан башы, бой-
ну вя COOH ужу иля тамам олан
гуйруг щиссяси вардыр (шяк. 3.6 А).
Субващидлярин анжаг глобулйар щисся-
ляри бир-бири иля ялагя йарадараг ад-
дуксин димерини, сонунжулар ися бирля-
шяряк аддуксин тетрамерини  ямяля эя-
тирирляр (шяк. 3.6 Б). Аддуксин зцлалы-
нын спектрин вя актин зцлаллары иля яла-

гя йарадан щиссяляри ясасян бойун вя
гуйруг нащийяляриндя йерляширляр. Ад-
дуксин зцлалы Ф актин (бах шяк. 38)
зцлалынын мцсбят ужу иля тякликдя, йа
да β-спектринля бирликдя бирляшмя га-
билиййятиня маликдир. Сонунжу щалда
Ф актин-спектрин-аддуксин комплекси
йараныр. Аддуксин зцлалы ади щалда Ф
актинин мцсбят ужу иля бирляшяряк
онун полимерляшмясинин гаршысыны ал-
магла йанашы, сонунжуну спектрин
зцлалы иля бирляшмиш щалда сахлайыр.
Бундан башга, спектрин-актин-ад-
дуксин комплекси ясасян анкирин вя
4.1 зцлаллары васитясиля щцжейря зары иля
ялагя йарадыр вя онун тамлыьынын тя-
мин олунмасында иштирак едир. 
Актин зцлалынын формалашмасы щаг-

гында ятрафлы мялумат ситоскелет еле-
ментляринин (сящ. 84) тясвириндя гейд
олунажагдыр.
Кортикал ситоплазманын тяшкилиндя

жями 14-16 глобулйар актиндян тяшкил
олунан Ф-актин филаментляри дя иштирак
едирляр. Онлары мембран ялагяли гыса
актин филаментляри дя адландырырлар. Бу
филаментлярин мцсбят ужлары, йухарыда
гейд олундуьу кими, аддуксин моле-

Шякил 3.6. Аддуксин зцлалы мономеринин (А)
вя тетрамеринин  схематик шякли. V.Benett вя
A.J.Baines (2001).

Шякил 3.7. Аддуксин зцлалынын протеинкиназа Ж (PKC) васитясиля фосфорлашмасы заманы
спектрин-актин-аддуксин комплексиндя баш верян дяйишикликлярин схематик шякли.
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кулу вя бцтцн эедиши бойу тропомио-
зин молекулу иля, мянфи ужу ися тропо-
модулинля бирляшмиш олур.
Щцжейряйя бязи харижи тясирляр за-

маны аддуксин зцлалынын PKC васитя-
силя фосфорлашмасы онун спектрин вя
актин зцлалларындан араланмасына ся-
бяб олур (шяк. 3.7). Бу заман сярбяст-
ляшмиш актин вя спектрин зцлаллары гя-
бул олунмуш гыжыьа мцвафиг жавабын
верилмяси цчцн щцжейрянин формасынын
дяйишмясиндя, бюлцнмясиндя, щярякя-
тиндя вя с. иштирак едирляр.
Кортикал ситоплазманын тяшкилиндя

иштирак едян зцлалларын бир-бири вя
щцжейря зары молекуллары иля гаршылыглы
ялагяляри инсан еритроситляриндя вя на-
зик баьырсаг епителинин (ентероситляр)
апикал сятщиндя йерляшян микроховлар-
да ятрафлы тядгиг олунмушдур.
Кортикал скелетин ясас тяркиб щисся-

си олан спектрин зцлалынын щцжейря за-
рына бирляшмясиндя анкирин зцлалы

мцщцм рол ойнайыр. Беля ки, бу зцлал
спектринля анион дяйишдирижиси (золаг 3
зцлалы) арасында рабитя йарадыр (шякил
3.8 йухары ортада). Анкирин зцлалы иля
анион дяйишдирижиляри арасындакы ялагя-
лярин даща сых олмасы палладин (золаг
4.2) зцлалы васитясиля тямин олунур.
Эюстярилянлярля йанашы, битишмя нюгтя-
си адландырылан йерлярдя (шяк. 3.8 ашаьы
ортада вя щиссяви олараг йухары йан-
ларда) Ф актин филаменти, тропомио-
зин, тропомодулин вя аддуксин зцлал-
ларындан тяшкил олунмуш зцлал комп-
лекси 5-дян 7-йя гядяр спектрин зцлалы
иля ялагя сахлайыр. Тясвир олунан ак-
тин-спектрин топлусу 4.1 зцлалынын ва-
ситясиля гликофорин зцлаллары иля ялагя
йарадараг щцжейря зарына тясбит олу-
нурлар. Гейд етмяк лазымдыр ки,
филаментляр золаг 4.9 зцлалынын кю-
мяклийи иля бир-бириня бирляшяряк актин
дястялярини ямяля эятирирляр.
Беляликля, еритроситляри ящатя едян
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щцжейря зарынын алтында онунла моле-
кулйар ялагя сахлайан, ясасян спект-
рин зцлалындан тяшкил олунмуш еластик
хцсусиййятя малик тор йараныр. Бу то-
рун фяалиййяти нятижясиндя еритроситляр
юзцня хас олан ики тяряфдян чюкцк
диск шяклини сахлайыр, цряк вя артериал
ган дамарлары дахилиндя олан йцксяк
щидростатик тязйигин тясириня давам
эятирир вя кичик диаметрли дамарлардан
кечян заман формасыны дяйишиб йени-
дян яввялки шяклиня гайыда билирляр.
Ентероситлярин апикал сятщиндя олан

микроховларын тядгиги эюстярмишдир
ки, онларын ясас кцтляси гыса актин фила-
ментляриндян тяшкил олунмушдур (шяк.
3.9, 3.10). 3.10-жу шякилдяки схемдян
эюрцндцйц кими, кортикал торун тярки-
биндя олан спектринля ялагя сахлайан
актин филаментляри микроховларын зир-
вясиндя 4.1 зцлалынын кюмяклийи иля
щцжейря зары молекулларыйла ялагя сах-
лайырлар. Гоншу актин филаментляри ися
бир-бири иля фимбрин зцлалы васитясиля
бирляширляр. Бундан башга, актин лифля-
ринин бирляшдирилмясиндя супервиллин
зцлаллары да иштирак едир. Супервиллин

зцлалынын щцжейря зарына бахан ужун-
да (шяк. 3.10) гейри-язяляви миозин II
молекулу иля, кортикал ситоплазмайа
бахан щиссясиндя ися 3 ядяд Ф актин фи-
ламенти иля бирляшмяйя мяхсус йерляр
вардыр. Бу цсулла формалашмыш Ф актин
дястяси щцжейря зары йахынлыьында йер-
ляшян миозин II молекулунун фяалиййя-
ти нятижясиндя микроховларын щярякятли
олмасыны тямин едир.

Адятян, ендоплазмайа дахил олан
елементляр щаггында мялуматлар ор-
ганеллярин тясвири иля башланыр. Бизим
фикримизжя, бу мялуматлары ситоскелет
елементляринин тясвири иля башламаг да-
ща мягсядяуйьундур. Биринжиси она
эюря ки, кортикал ситоскелет елементляри
щаггында верилян мялуматлардан сон-
ра ситоскелет щаггындакы мялуматла-
рын мянимсянилмяси хейли асанлашар.
Икинжи тяряфдян ися, ендоплазмада
йерляшян бцтцн структурларын ситоплаз-
ма дахилиндяки вязиййяти, онларын щя-

Шякил 3.9. Ентероситлярин апикал сятщиндя йер-
ляшян микроховларын електрон-микроскопик
шякли (Fred E. Hossler, 1987).

Шякил 3.10. Ентероситлярин апикал сятщиндя йер-
ляшян микроховларын тяркибиндяки кортикал си-
тоскелет елементляринин гаршылыглы ялагяляринин
схематик шякли.

ЕНДОПЛАЗМА
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рякяти, истинады вя с. ситоскелет елеме-
нтляри иля бирбаша ялагялидир.

СИТОСКЕЛЕТ

Ситоскелет термини бцтцн щейвани
щцжейрялярин ситоплазмасында вя
нцвянин бязи щиссяляриндя йерляшян,
мцхтялиф юлчц вя тяркибя малик олан фи-
ламентар гурулушлу зцлалларын ямяля
эятирдийи цчюлчцлц тору эюстярмяк
цчцн ишлядилир. Там организмдя скеле-
тин йериня йетирдийи вязифяляря уйьун
олараг, щцжейря ситоскелет елементляри-
нин кюмяклийи иля юзцнямяхсус форма-
ны ала билир, лазым эялдикдя бир санийя
ярзиндя ону дяйишя билир, органеллярин
мцяййян гайдада йерляшмясини тямин
едир, цзяриня дцшян механики тясирляри
мцхтялиф истигамятлярдя пайлайараг
онларын даьыдыжы гцввясини азалдыр,
бцтювлцкдя щцжейрянин юзцнцн вя ай-
ры-айры щиссяляринин (органеллярин, го-
вугжугларын, хромосомларын вя с.)
щярякятини тямин едир.
Ситоскелет елементляри щцжейрялярин

бюлцнмясиндя, онларын сятщляриндя
олан чыхынтыларын (псевдоподилярин, ла-
меллаподилярин вя с.) ямяля эялмясин-
дя, екзо- вя ендоситоз просесляриндя,
щцжейря метаболизминдя вя с. актив
иштирак едирляр. Ситоскелет 70-80% су-
дан тяшкил олунмуш щцжейрялярин
мющкямлийини, сяртлийини вя еластиклийи-
ни тямин едяряк, онларын деформа-
сийайа уьрамаларынын гаршысыны алыр.
Ситоскелетин тяркибиня назик филаме-

нтляр (актин филаментляри, микрофиламе-
нтляр), ара филаментляр вя микробору-
жуглар дахилдир.

НАЗИК ФИЛАМЕНТЛЯР

Назик филаментляр тяркибжя актин
зцлалындан тяшкил олунмушдур.
Актин зцлалынын вя назик филамент-

лярин цчюлчцлц фяза гурулушлары кечян
ясрин 90-жы илляриндя дягигляшдирилмиш-
дир. Молекулйар чякиси 43 kD олан ак-
тин зцлалы молекуллары глобулйар гуру-
луша малик олуб, гысажа олараг Г ак-
тин адланырлар. Яввялляр бу зцлалын ан-
жаг язялялярин йыьылмасы иля ялагялянди-
рилмясиня бахмайараг, артыг мялум-
дур ки, бцтцн щцжейрялярин тяркибиндя
олан зцлалларын 10-15%-и актинин пайы-
на дцшцр.
Г актин молекуллары (мономерляр)

бир-бири иля бирляшяряк (полимерляшмя)
спиралшякилли фибрилйар актини (F актин)
ямяля эятирирляр (шяк. 3.11).
Ики фибрилйар актин зянжири бир-бириня

долашараг (щюрцк кими) диаметри 6-7
нм, узунлуьу бир нечя микрометр
(мкм) олан назик филаментляри тяшкил
едирляр (шяк. 3.11).
Актин мономерляри бир-бири иля бир-

ляшяркян там ардыжыллыг эюзлянилдийин-
дян микрофиламентлярин бир ужунда
мянфи йцклц ионлар (- уж), о бири ужун-
да ися мцсбят йцклц ионлар (+ уж)
цстцнлцк тяшкил едирляр. Актин филаме-
нтляринин мянфи ужуну ох ужлуьуну
хатырлатдыьына эюря сиври (pointed),

Шякил 3.11. Назик филаментин структур елементляринин схематик  шякли.
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мцсбят йцклц ужуну ися быьлы вя йа ти-
канлы (barbed) уж да адландырырлар.
Мцхтялиф нюв щярякятляр заманы, бир
гайда олараг, актин филаментляринин
быьлы (+) ужу миозин филаментляринин
мяркязи щиссясиня доьру йерини дяйишир.
Тясвир олунан гцтблцлцк ситоплаз-

ма дахилиндя йердяйишмя цчцн важиб
олан (бах сонрайа) филаментлярин поли-
мерляшмя дяряжяляриндя дя юзцнц эюс-
тярир. Беля ки, (+) ужларда полимерляш-
мянин сцряти (-) ужларла мцгайисядя
беш дяфя чох олур. Назик филаментлярин
формалашдыьы вахтда полимерляшмя иля
йанашы, деполимерляшмя просесинин
мцмкцнлцйц (йяни Г актинин F ак-
тиндян араланмасы) вя бу просеслярин
дюнян характер дашымасы щцжейряляря
актин филаментляринин узунлуьуну там
нязарят алтында сахламаг имканы ве-
рир. Експеримент йолу иля мцяййян
едилмишдир ки, эюбяляк зящярляриндян
олан ситохолазин (+) уж иля бирляшяряк
полимерляшмя, фоллоидин ися (-) ужла бир-
ляшяряк деполимерляшмя просеслярини
дайандырырлар.
Сонунжудан истифадя едяряк флуо-

рессенсийа (мцхтялиф рянэли шца бурах-
маг) габилиййяти олан маддяляри фол-
лоидинля бирляшдириб организмя дахил
етдикдян сонра лцминиссент микрос-
копунда актин филаментляринин гуру-
лушу вя йерляшдийи йерляр щаггында дя-
гиг мялумат ялдя етмяк олур.
Полимерляшмя просесиндяки жцзи

дяйишиклик щцжейрялярин щярякят,
бюлцнмя, фагоситоз вя с. функсийалары-
нын позулмасына сябяб олур.
Актин зцлалынын молекуллары юз изо-

електрик нюгтяси эюстярижисиня эюря
(зцлалын тяркибиндя олан йцклярин жя-
минин сыфыра бярабяр олдуьу pH) цч

група бюлцнцрляр: α−, β− вя γ−актин-
ляр. Бунлардан α-актин анжаг язяля
щцжейряляриндя, β− вя γ−актинляр ися
диэяр щцжейря типляриндя ашкар едилир-
ляр. Актин молекулларынын гурулушун-
дакы дяйишикликлярин чох жцзи олмасына
бахмайараг, хцсуси груп актинля бир-
ляшян зцлалларын олмасы нятижясиндя на-
зик филаментляр ситоплазмада бир-би-
риндян фяргли ишляр эюрян ихтисаслашмыш
структурларын ямяля эялмяляриндя ишти-
рак едирляр.
Ситоплазмада актин молекуллары иля

бирляшмяк габилиййятиня малик, актив-
ликляри Ca2+ вя протеокиназаларла ни-
зама салынан 50-дян чох зцлал ашкар
едилмишдир. Бунлар мцхтялиф нюв щяря-
кятлярин ижрасында (миозин), Г актин
мономерляринин полимерляшмяси (про-
филлин) вя деполимерляшмясиндя (кофи-
лин), микрофиламентлярин ужларынын са-
бит вязиййятдя сахланылмасында (фра-

Шякил 3.12. Паралел актин дястяляри.

Ситоплазма 85



гтин, β-актинин), микрофиламентдахили
спиралларын позулмасында (щелзолин),
микрофиламентлярин бир-бири иля вя си-
топлазмада йерляшян диэяр структур-
ларла молекулйар ялагя йаратмасында
(виллин, филамин, α−актинин, спектрин,
анкирин, винкулин, талинвя с.) иштирак едирляр. 
Микрофиламентляр вя онларла бирляш-

мяк габилиййятиня малик зцлаллар бир-
ликдя мцхтялиф функсийалар йериня йети-
рян дястя вя тор шякилли структурлар
ямяля эятирирляр. Онлары бязян, мцва-
фиг олараг актин дястяляри вя актин тору
адландырырлар.
Актин дястяляриндя микрофиламент-

ляр бир-бириня паралел олмагла йанашы,
актин торлары иля мцгайисядя сых йерляширляр.
Актин дястяляриндя бир-бириня пара-

лел йерляшмиш актин лифляри йерляшмя
гайдасындан вя онлары бирляшдирян
зцлалын нювцндян асылы олараг паралел

вя йыьылан (contractile bundle) дястяляр
ямяля эятирирляр (шяк. 3.12, 3.13). Па-
ралел дястялярдя актин филаментляринин
щамысынын мцсбят ужлары ейни истига-
мятдя йерляшяряк щцжейря зарына бахыр
(шяк. 3.12). Бундан башга, филаментляри
бир-бири иля йапышдыран фимбрин зцлалы
кичик юлчцйя малик олдуьундан фила-
ментляр бир-бириня чох сых йерляширляр.
Йыьылан дястялярин паралел дястяляр-

дян ики фярги вардыр: биринжиси - гоншу
филаментлярин гцтбляринин якс истига-
мятдя йерляшмяси; икинжиси ися - филаме-
нтляри йапышдыран α-актинин зцлалынын
нисбятян бюйцк юлчцйя малик олмасы-
на эюря филаментлярин бир-бириндян
аралы йерляшмясидир (шяк. 3.13). Бу ися
гоншу филаментлярин арасында миозин
зцлалынын йерляшмясиня имкан йарадыр
(бах сонрайа). Йыьылан актин дястяляри
щям енинязолаглы язяля лифляриндя, щям
дя сайа язяля щцжейряляриндя эениш
йайылмышдыр. Ахырынжыларда йыьылан актин
дястяляри α-актининля зянэин олан тцнд
жисимжиклярдян башлайырлар (шяк. 3.14).
Актин торуну ямяля эятирян филаме-

Шякил 3.13. Йыьылан актин дястяляри.

Шякил 3.14. Сайа язяля щцжейряляринин тцнд
жисимжикляриндян назик филаментлярин башлан-
масы (ох иля эюстярилиб).

86                                               Ситоплазма



нтляр бир-бири иля мцхтялиф бужаг алтын-
да чарпазлашмагла йанашы, щям дя
бир-бириндян аралы йерляширляр. Ейни вя
мцхтялиф сятщлярдя йерляшян актин фила-
ментляри чарпазлашдыглары нащийялярдя
бир-бири иля филамин зцлалынын васитясиля
бирляшяряк цчюлчцлц фяза гурулушуна
малик тор ямяля эятирирляр (бах сон-
райа). Филамин зцлалы V-шякилли фор-
майа малик олуб, ики субващиддян тяш-
кил олунмушдур (шяк. 3.15). Щяр бир
субващидин бир ужу диэяр субващидин
мцвафиг ужуна, сярбяст ужу ися гоншу
актин филаментляринин чарпазлашдыьы
йерлярин йахынлыьына бирляшир.
Гейд етмяк лазымдыр ки, йухарыда

гысажа олараг тясвир олунан актин дяс-
тяляриндя вя актин торунда олан тюря-
мялярин иштиракы иля билаваситя щцжейря
зарыйла ялагядя олан бир чох структур-
лар: бцзцжц (contractle) щалга, эярилмя
лифляри, щцжейря сятщиндя тясадцф едилян
мцхтялиф шякилли  гыса чыхынтылар, филопо-
диляр, псевдоподиляр, ламеллаподиляр
вя с. ямяля эялирляр.
Бцзцжц щалга - митоз просеси за-

маны ики йеря бюлцнян щцжейрянин ек-
ватор хятти бойу актин филаментляринин
вя онлара бирляшян зцлалларын топлан-
масындан ямяля эялир (шяк. 3.16).

Бцзцжц щалга дахилиндя эюстярилян тю-
рямялярин бир-бири иля ямяля эятирдийи
ялагя формалары йыьылан дястяляря (бах
йухарыйа) уйьундур. Беля ки, гцтбляри
якс истигамятя чеврилмиш, бир-бириня
паралел олан актин филаментляри арасын-
да 15-20 молекул миозин II зцлалын-
дан ямяля эялмиш биполйар (щяр ики
ужунда миозин II молекулларынын баш
щиссяляри йерляшян) йоьун филамент йер-
ляшир. Ситоплазмайа Ca2+ дахил олдуг-
да екватор нащийясиндя, сайа язяля
щцжейряляриндя олдуьу кими, филаме-
нтлярин сцрцшмяси нятижясиндя йухары-
да эюстярилян актин филаментляри бир-би-
риня йахынлашыр. Актин филаментляринин
мцсбят ужлары екватор хятти бойунжа
щцжейря зары дахилиндя йерляшян CD43
интеграл зцлалына бирляшдийиндян (4.1
зцлалы васитясиля) филаментлярин
сцрцшмяси заманы щцжейря зарынын
бир-бириндян аралы йерляшмиш нюгтяляри
йахынлашмагла бярабяр, бир гядяр си-
топлазмайа доьру дартылырлар. Бу за-
ман бцтцн екватор бойу щцжейря за-
ры цзяриндя бюлцнмя шырымы ямяля эялир.

Шякил 3.15. Актин филамент тору.

Шякил 3.16. Митоз заманы актин лифляринин йыь-
ылан дястяляри вя миозин II-нин иштиракы иля йа-
ранан бцзцжц щалга елементляринин схематик
шякли. Изащы мятндя верилмишдир.
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Сонра ися шырым дяринляшяряк гыз
щцжейрялярин бир-бириндян араланмасы
иля нятижялянир. Эюстярилян просесин эе-
диши бойу актин филаментляринин сайы-
нын азалмасы нятижясиндя бцзцжц щал-
ганын диаметри йаваш-йаваш кичил-
дийиндян гыз щцжейрялярин бир-бирин-
дян айрылмасы мцмкцн олур.
Эярилмя лифляри (stress fibers) - йыьы-

лан дястя (бах йухарыйа) принсипи иля
формалашмыш, нисбятян йоьун актин фи-
ламентляри дястясидир. Эярилмя лифляри-
нин характер хцсусиййяти щцжейря зары
тяркибиндя йерляшян вя щцжейрянин ха-
рижи вя дахили структурларыны бирляшдирян
интегрин зцлаллары иля ялагядя олмалары-
дыр. Бу ялагяляр интегрин зцлалларынын
щцжейряятрафы макромолекулларла
(фибронектин, вибронектин, коллаэен

лифляри) ямяля эятирдийи нюгтяви (фокал)
адщезив ялагялярин олдуьу йерлярдя
раст эялинир.
Интегрин зцлалларынын ситоплазмайа

бахан ужлары актин филаментляринин α-
актинин зцлалы васитясиля бирляшиб ямяля
эятирдийи йыьылан дястяляр иля (бах йу-
харыйа) молекулйар ялагяляр йарадыр-
лар (шяк. 3.17). Интегрин молекулунун
β-субващиди щям талин, щям дя α-акти-
нин зцлаллары иля, винкулин зцлалы ися бир
тяряфдян α−актинин, диэяр тяряфдян ися
талин зцлалы иля бирляшир. Бундан башга,
талин зцлалы винкулин зцлалынын кюмяк-
лийи иля актин филаментляринин юзляри иля
дя ялагя йарадыр. Беляликля, щцжейря
зарында йерляшмиш интегрин зцлаллары-
нын иштиракы иля щцжейряарасы маддядя
йерляшян структурларла ситоскелет еле-
ментляри арасында фасилясиз моле-
кулйар ялагя йараныр. Тясвир едилян эя-
рилмя лифляри щцжейряляри онлары ящатя
едян тюрямяляря бирляшдиряряк, санки
лювбярдя сахлайыр вя эярилмя гцввяля-
ринин топланараг щцжейря тяряфя йюнял-
дилмясиня шяраит йарадырлар.
Филоподиляр - щцжейря сятщиндя мей-

дана чыхан тиканшякилли гыса чыхынтылар
олуб, щцжейря зары иля ящатя олунмуш ак-
тин дястясиндян ибарятдирляр (шяк. 3.18 А).
Ламеллаподиляр - щцжейрялярин

мцяййян бир щиссясиндян башлайан ен-
ли вя йастылашмыш сяфщяшякилли чыхынты
олуб, юзяйини торшякилли актин филамент-
ляри (бах йухарыйа) тяшкил едир (шяк. 3.18 Б) .
Псевдоподиляр - (щярфи мянасы: йа-

ланчы щцндцрлцк) - фагоситоз просесин-
дя вя щцжейрялярин мцяййян сятщ цзя-
риндя амюбвари щярякятляриндя иштирак
едирляр (шяк. 3.18 Ж). Щцжейря сятщин-
дян ламеллаподилярля мцгайисядя на-
зик ясасла башлайыр, юзяйини ися актин фи-

Шякил 3.17. Адщезийа нюгтясиндя эярилмя лифля-
ринин щцжейря зары вя щцжейряарасы маддя еле-
ментляри иля молекулйар ялагяляри. Изащы мятн-
дя верилмишдир.
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ламентляри вя онларла бирляшян зцлалла-
рын ямяля эятирдийи цчюлчцлц тор тяшкил едир.
Фило-, ламелла- вя псевдоподилярын

ямяля эялмяси вя онларын юлчцляринин
артыб-азалмасы актин филаментляринин
узунлуьунун артмасы (полимерляшмя-
си) вя азалмасы (деполимерляшмяси) иля
ялагяляндирилир.

АРА ФИЛАМЕНТЛЯР

Ара филаментляр мцяййян щцжейря
типи цчцн характер олан ихтисаслашма-
мыш зцлаллара аиддирляр. Кюндялян

юлчцляринин назик (6-7 нм) вя йоьун
(15-16 нм) филаментлярля мцгайисядя
орта вязиййятдя (10-11 нм) олдуьуну
нязяря алараг, онлары ара филаментляр
адландырырлар (шяк. 3.19).
Диэяр ситоскелет структурларындан

фяргли олараг, ара филаментляр щцжейря-
лярин щяряки фяалиййятиндя иштирак ет-
мирляр. Анжаг онлар щцжейря вя тоху-
маларын мющкямликляринин тямин
олунмасында, ситоплазмада вя нцвя
юртцйцндя мцяййян щцдуд дахилиндя
деформасийайа уьрайа билян цчюлчцлц

Шякил 3.18. Щцжейрялярин периферик щиссяляриндя
мейдана чыхан филоподилярин (А), ламеллаподи-
лярин (Б) вя псевдоподилярин (Ж) яксетдирижи (А,
Б) вя трансмиссион (Ж) електрон-микроскопик
шякилляри. 
Е - ендотелиоситляр, 

- филоподиляр; 
- реэенерасийа олунмуш ендотелиоситлярин
ламеллаподиляри;

- гоншу макрофагларын (М) бир-бириня
бахан сятщиндя йерляшян псевдоподиляр.
Яксетдирижи електрон микроскопу васитясиля чя-
килмиш шякилляр (А, Б) Э.М.Ялийев, Д.Й.Сейи-
дова вя Е.К.Гасымовун Азярбайжан Тибб
Ъурналында (2001, №4, сящ. 25-29) дярж олун-
муш мягалясиндян эютцрцлмцшдцр.
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каркасын йаранмасында, митоз зама-
ны баш верян дяйишикликлярин тяминатын-
да вя с. хцсуси ящямиййятя маликдир-
ляр. Тясадцфи дейилдир ки, ара филамент-
лярин синтези заманы баш верян жцзи
мутасион дяйишикликляр щцжейря вя то-

хумаларда структур позьунлугларына
сябяб олур. Ара филаментляр щаггында
мялумат ясасян кечян ясрин 80-жи илля-
риндя топланмаьа башланмыш вя ин-
дийядяк 50-дян чох эенля кодлашмыш 6
ара филамент зцлалы (кератин, десмин,

Шякил 3.19. Мцхтялиф нюв ара филаментлярин трансмиссион електрон-микроскопик шякилляри.
А - тяр вязи епителиндя кератин зцлалындан тяшкил олунмуш ара филамент дястяси (електронограмын
няшриня кафедрамызын профессору И.Я.Щясянов ижазя вермишдир); Б - эюрмя синири лифли астроситля-
ринин чыхынтылары дахилиндя глийанын турш фибрилйар зцлалындан тяшкил олунмуш ара филаментляр
(електронограмын няшриня т.е.н. М.Т.Оружов ижазя вермишдир); Ж - миелинсиз синир лифляринин ак-
сонлары тяркибиндя нейрофиламентлярдян тяшкил олунмуш ара филаментляр.
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виментин, глийанын турш фибрилйар зцла-
лы, нейрофиламентляр, нцвя ламинляри)
тапылмышдыр (жядвял 3.1). 
Ара филаментлярин тяшкилиндя иштирак

едян щяр бир полипептид зянжиринин
(мономерин) амин групу дашыйан
баш, α-спиралдан тяшкил олунмуш мил вя
карбоксил групу дашыйан гуйруг щис-
сяляри вардыр. Ара филамент зцлаллары
арасында гощумлуг ялагяляринин ясас
эюстярижиси сабит гурулуша малик милин
олмасыдыр.
Баш вя гуйруг щиссяляриндя гурулуш

вя юлчц жящятжя фярглярин олмасы
мцхтялиф зцлал формаларынын мейдана
чыхмасына сябяб олур (жядвял 3.1). Бу
хцсусиййят ара филамент зцлалларыны
сабит гурулуша малик актин вя тубулин
зцлалларындан фяргляндирир.
Ара филаментлярин формалашмасы

щаггында мялумат кератин зцлаллары-
нынмисалында нязярдян кечириляжякдир.
Бу зцлалын (мономерин) α-спиралдан

тяшкил олунмуш мили иля диэяр мономе-
рин мцвафиг щиссяси бир-бириляринин ят-
рафында спирал шяклиндя доланараг яв-
вялляр суперспирал, инди ися гыврымлы-
гыврым (coilled-coil) адландырылан ди-
мери ямяля эятирирляр. Ики димер йан-
йана, лакин баш-айаг (антипаралел)
бирляшяряк щетеротетрамери ямяля эяти-
рир (шяк. 3.20).
Тетрамерлярин баш-баша бирляшмяси

нятижясиндя диаметри 2-3 нм олан про-
тофиламент ямяля эялир. Ики протофила-
ментин йан-йана бирляшмясиндян 4-5
нм диаметриндя протофибрил, дюрд
ядяд протофибриллярин бирляшмясиндян
ися диаметри 10-11 нм олан ара фила-
мент ямяля эялир (шяк. 3.20).
Тетрамерлярин формалашдыьы вахт

онларын щяр бир ужунда ейни тяркибли
баш вя гуйруг щиссяляринин олмасы
мцвафиг щиссяляр арасында йцкляр та-
разлыьы йаратдыьындан ара филаментля-
рин бцтцн формаларында мцсбят вя

Шякил 3.20. Ара филаментлярин формалашмасынын схематик шякли. Схем E.Fuchs вя
D.W.Cleveland мялуматлары ясасында тяртиб едилмишдир. Изащы мятндя верилмишдир.
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мянфи ужлара тясадцф едилир. Диэяр тя-
ряфдян - ситозолда сярбяст ара филамент
мономерляринин олмасы ара филамент-
лярин актин филаментляри вя микробору-
жуглара  нисбятян даща сабит структу-
ра малик олдугларыны эюстярир. Ара фи-
ламент елементляринин бирляшиб вя йа
айрылмалары хцсуси киназаларын кю-
мяклийи иля эедян фосфорлашма просес-
ляри иля ялагядардыр. Мисал олараг ми-
тоз заманы ламинлярин фосфорлашмасы

нятижясиндя нцвя юртцйцнцн тамлыьы-
нын позулмасыны эюстярмяк олар.
Жядвял 3.1-дян эюрцндцйц кими,

кератин зцлаллары турш вя гяляви олмаг-
ла, ики група бюлцнцр. Епител щцжейря-
ляринин щяр типиндя бир ядяд I тип, бир
ядяд ися II тип кератин синтез олунур.
Сонра онлар бир-бири иля бирляшяряк (ко-
полимерляшмя) филаментляри ямяля эяти-
рирляр. I вя II тип кератинин щям сярт
(тцкдя, дырнагда, буйнузда), щям дя

Зцлалын Эенлярин
сайы

Молекулйар
чякиси (кД)

Експрессийа
олундуьу йер ВязифясиТипи Нювц

I. Турш кератин >15 40-65 Епител щцжейряляри Щцжейрялярин лай (гат) шяклин-
дя йерляшмясиндя вя ситоскелет
елементляринин зярбяйя да-
вамлылыьынын тямин олунмасын-
да иштирак едирляр.

II. Гяляви кератин >15 51-68 Епител щцжейряляри

III. Виментин 1 54

Мезенхим мяншя-
ли щцжейряляр (фиб-
робластлар, лейко-
ситляр, ендотел
щцжейряляри)

Нцвя юртцйцнц ящатя едир вя
нцвя дялийи комплексинин си-
топлазмайа бахан щиссяси иля
ялагя сахлайыр.

Десмин 1 53 Язяля щцжейряляри
Енинязолаглы язялялярдя мик-
рофибрилляри Z-хятляриня бирляш-
дирир. Сайа язяля щцжейрялярин-
дя тцнд жисимжиклярин ямяля
эялмясиндя иштирак едир.

Глийанын турш
фибрилйар зцлалы

1 50 Гллийа щцжейряляри Глийа щцжейряляринин истинады-
ны тяшкил едирляр.

Периферин 1111 57 Периферик нейронлар

IV.
Нейрофиламент-
ляр:
НФ-Л (йцнэцл)
НФ-М (орта)
НФ-Н (аьыр)

α−интернексин

1
1
1
1

67
150
200
55

Нейронлар
Нейронлар
Нейронлар
Ембрионал
нейронлар

Аксон вя дендритлярин ситоске-
летини ямяля эятирир, ситоплаз-
манын эел вязиййятиня дцшмя-
синдя иштирак едир, чарпаз яла-
гяляр йарадараг эцжлц зярбя-
ляря давамлылыьы тямин едирляр.

V. Нцвя ламинляри
А
Б
Ж

4 62
69
72

Битки вя щейван
щцжейряляринин
нцвяляри

Нцвя юртцйцнцн тяшкили вя
она нязарятдя, периферик хро-
матинин формалашмасында
иштирак едирляр.

VI. Нестин 1 230 Ембрионал синир,
язяля вя диэяр
щцжейряляр

Эюстярилян щцжейрялярин
истинадыны тяшкил едир.

Жядвял 3.1 Ара филамент зцлаллары.
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йумшаг (диэяр органларда) формалары
мювжуддур. Кератин зцлалы щаггында-
кы мялуматлар ичярисиндя мараг доьу-
ранлардан бири дя одур ки, мцяййян
мянбядян инкишаф етмиш айры-айры
щцжейря типляри анжаг юзляриня мяхсус
кератин зцлалы синтез едирляр. Мялум-
дур ки, дяринин епидермис гатында
олан бцтцн кератиноситляр базал гатда
йерляшян ейни тип щцжейрялярдян тю-
ряйирляр. Буна бахмайараг, базал
гатда йерляшян кератиноситляр V вя
XIV тип кератин експрессийа етдийи
щалда, буйнуз гатда олан кератиносит-
ляр I вя X тип кератин зцлалы синтез едир-
ляр. Йяни, мянбяйи ейни олан щцжейря
епидермисин бир гатындан о бириня ке-
чян заман йени шяраит вя вязиййятя
уйьун зцлал формасы синтез етмяйя
башлайыр.
Ара филаментлярин ситозолда пай-

ланмасында нязяря чарпан хцсусиййят
нцвянин ятрафында ямяля эятирдикляри
даиряви торун щцжейря зарына гядяр
давам етмясидир. Онлар щцжейря зары
иля бярабяр диэяр ситоскелет елементля-
ри иля дя хцсуси груп зцлалларын васитя-
силя бирляшяряк цчюлчцлц тор ямяля эяти-
рир вя беляликля, щцжейрянин дахили
структур юзяйини формалашдырырлар. Ара
филаментлярля бирляшян зцлаллара филаг-
грин, синемин, емерин, плакинляр, ла-
мин-бирляшян зцлаллар аиддир.
Филаггрин зцлалы кератин филаментля-

рини бир-бириня бирляшдиряряк кератин
дястялярини ямяля эятирир.
Синемин зцлалы (190 кД) десмин ара

филаментляриндян щцжейрядахили торун
ямяля эялмясиндя иштирак едир.
Плакинляр арасында ян чох йайыланы

десмоплакин вя плектин зцлалларыдыр.

Десмоплакин зцлалынын кюмяклийи
иля десмосомал йастыглар вя кератин
филаментляри бир-бириня бирляширляр.
Плектин зцлалы эюстярилян зцлаллар

ичярисиндя ян бюйцк юлчцйя (500 kD)
малик олуб, ситозолда, нюгтяви (фокал)
ялагялярдя вя йарымдесмосомларда
ара филаментлярля актин филаментляри,
микроборужуглар вя спектрин зцлаллары
арасында ялагя йарадыр.
Ламин-бирляшян зцлаллар - нцвя

юртцйцнц ламинлярля бирляшдирирляр.
Емерин зцлалы ися нцвя юртцйцнцн да-
хили гатынын тяркибиндя йерляшир.
Ятраф мцщитдян щцжейряйя едилян

тязйиг ялагяли ара филаментлярля дес-
мосомлар васитясиля гоншу щцжейряля-
ря, йарымдесмосомлар васитясиля ися -
щцжейряарасы тюрямяляря юртцлцр вя
нятижядя организмин мцяййян щисся-
синдя механики сабитлийин йаранмасы
тямин олунур.
Иммунщистокимйяви методларын

тятбиги ара филаментлярин типляринин
мцяййян едилмясиндя, мяншяйи мя-
лум олмайан бядхассяли шишлярин диаг-
ностикасында вя мцвафиг олараг мца-
лижя тактикасынын сечилмясиндя мцщцм
ящямиййят кясб едир.

МИКРОБОРУЖУГЛАР

Щцжейрялярин мцяййян формайа
малик олмасынын, мющкямлийинин,
бюлцнмя габилиййятинин, говугжуг вя
органеллярин щцжейрядахили щярякяти-
нин, гамчы вя кирпиклярин фяалиййятляри-
нин тямин олунмасы цчцн важиб олан
тюрямялярдян бири микроборужуглар-
дыр (шяк. 3.19 Ж вя 3.21).
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Онлар ситоскелет елементляри ичяри-
синдя ян бюйцк диаметря (24-25 нм)
малик олан, узунлуьу 20 мкм-я гя-
дяр, эедишиня эюря шца шякилли - дцз, фи-
зики хассясиня эюря сярт, кимйяви тяр-
кибжя анжаг тубулин зцлалындан тяшкил
олунмуш ичяриси бош силиндрябянзяр по-
лимерлярдир. Силиндрин диварынын галын-
лыьы 5 нм, бошлуьунун диаметри ися 14-
15 нм-дир (шяк. 3.22).
Тубулин зцлалы демяк олар ки, 90%

ейни кимйяви тяркибя малик, 55 kD
молекулйар чякили глобулйар субва-
щидлярдян (α-тубулин вя β-тубулин)

тяшкил олунмуш димердир. Щяр бир ту-
булин димеринин узунлуьу 7-8 нм,
мономерлярин щяр биринин диаметри ися
5 нм-я бярабяр олур. Микроборужуг-
ларын диварынын галынлыьы иля тубулин
мономерляринин диаметринин ейни ол-
масы бир даща сцбут едир ки, онларын
диварынын тяшкилиндя тубулин димерин-
дян башга диэяр структурлар билаваситя
иштирак етмирляр.
Тубулин димерляри магнезиум

(Mg2+) вя ГTF-ин иштиракыйла баш-айаг
принсипи иля полимерляшяряк тубулин
протофиламентлярини, онлар ися бойла-

Шякил 3.21.Миелинли синир лифинин Ранвйе буьуму нащийясиндя кюндялян кясийинин електрон-мик-
роскопик шякли. Базал сяфщя иля ятраф тюрямялярдян айрылмыш леммоситлярин периферик щиссяляри иля
ящатя олунмуш аксонун дахилиндя микроборужугларын, нейрофиламентлярин, дянясиз ендоплаз-
матик шябякя боружугларынын вя митохондрилярин кясикляри эюрцнцр.
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ма истигамятиндя чевря цзря
(мцяййян бужаг алтында) бир-бири иля
бирляшяряк силиндршякилли микробору-
жуглары ямяля эятирирляр.
Микроборужугларын бцтцн эедиши

бойу тубулин димерляри ейни истига-
мятдя йерляшдийиндян биринжилярин баш-
ланьыж дялийи анжаг α-тубулин моно-
мери, гуртаражаг дялийи ися β-тубулин
мономери иля ящатя олунур. Буна эю-
ря дя микроборужуглары гцтблц поли-
мерляря аид едирляр. Башланьыж уж мян-
фи, гуртаражаг уж ися мцсбят уж адла-
ныр. Микроборужуглар ситозолда йерля-
шян ян гейри-сабит тюрямялярдян бири-
дир. Узунлугларынын артыб-азалмасы иля
йанашы, онлар тамамиля айрылыб йени-
дян бярпа олмаг габилиййятиня дя ма-
ликдирляр. Микроборужугларын β-тубу-
линля ящатя олунан мцсбят ужлары мян-
фи ужларына нисбятян даща сцрятля уза-
нырлар.
Сон заманлара гядяр тубулин ди-

мерляринин полимерляшмя просесинин
сентриол, базал жисимжик вя хромосом-
ларын сентромер щиссялярини юзцндя
бирляшдирян микроборужуг тяшкилатчысы
мяркязинин иштиракы иля щяйата кечирил-
дийи эюстярилирди. Анжаг дягигляшдирил-
мишдир ки, микроборужугларла сентри-
оллар арасында щеч бир цзви ялагя йох-
дур. Бу фикир бир дя онунла тясдиг олу-

нур ки, битки щцжейряляриндя, бязи
бирщцжейряли еукариот организмлярдя
вя мямялиляря аид олан сичанын йу-
мурта щцжейрясиндя микроборужугла-
рын олмасына бахмайараг, сентриолла-
ра цмумиййятля тясадцф едилмир.
Микроборужугларын формалашма-

сында ясас ролу сентриолларятрафы тюря-
мяляр ойнайырлар. Сентриоллар вя онла-
ры ящатя едян, електрон-микроскопик
олараг аморф гурулуша малик сентри-
олларятрафы тюрямяляр бирликдя сентро-
сом адланыр (бах сящ. 112). Микробо-
ружуглар билаваситя бу тюрямялярля
цзви ялагя йарадырлар (шяк. 3.23).
Сентриолларятрафы тюрямялярин тярки-

Шякил 3.22. Микроборужуьун  тубулин зцлалындан формалашмасы вя онун бязи морфо-функсионал
характеристикасы. Изащы мятндя верилмишдир.

Шякил 3.23. Сентросомун кюндялян кясийинин
електрон-микроскопик шякли. Сентромерлярин
ятрафында аморф шякилли сентриолятрафы тюрямя-
ляр вя онлардадан башлйан микроборужуглар
эюрцнцр.
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биндя цчцнжц тип γ-тубулинин олдуьу
ашкар едилмишдир.

10-дан 13-я гядяр γ-тубулин моле-
куллары вя онларла ялагяли зцлаллар бир-
ляшяряк микроборужугларын диаметри-
ня уйьун юлчцйя малик γγ-тубулин щал-
гасы комплексини йарадырлар. Бу
комплексляр тубулин димерляринин по-
лимерляшмясинин башланмасы цчцн ини-
сиатор ролуну ойнайыр вя формалашмыш
микроборужугларын мянфи ужлары иля
бирляшмиш щалда галырлар.
Сентросомлар ситоплазма дахилин-

дя, базал жисимжикляр ися кирпиклярин
аксонемасында йерляшян микробору-
жуглар цчцн микроборужуг тяшкилатчысы
мяркязидирляр.
Яксярян мянфи ужла сентросомдан

башлайан микроборужуглар шца шяк-
линдя пайланараг щцжейря зары ся-
виййясиндя мцсбят ужла гуртарырлар
(шяк. 3.24). Тубулин зцлалынын иммун-
щистокимйяви методларын кюмяклийи
иля тядгиги заманы щцжейрялярин интер-
фаза дюврцндя микроборужуг шцалы-
лыьынын нцвяйя йахынлыьында йерляшян
сентросомдан, митоз заманы ися
сентриолларын йерляшдийи гцтбляря уйь-
ун олараг ики нюгтядян башладыьы ай-
дын эюрцнцр (шяк. 6.8 вя 6.10).

МИКРОБОРУЖУГЛАРЛА
ЯЛАГЯЛИ ЗЦЛАЛЛАР

Ситозолда сабитлик дяряжясиня эюря
бир-бириндян фяргли микроборужуглар
мювжуддур. Беля ки, интерфаза дювр-
цндя ситозолда йерляшян микробору-
жугларын сабит вязиййятдя галма мцд-
дяти дягигяляря бярабярдирся (орта ще-
сабла 10 дяг.), митоз ийи микробору-
жугларында бу мцддят санийялярля

юлчцлцр. Бунларла бирликдя, кирпик вя
гамчыларын тяркибиндя олан микробо-
ружугларын сабит вязиййятдя галмалары
эцнлярля вя щяфтялярля давам едя билир.
Микроборужугларын узун мцддят яр-
зиндя эюстярилян вязиййятдя галмасына
сябяб онларла бирляшя билян хцсуси груп
микроборужуг-ялагяли зцлалларын
(microtubule-associated proteins -
MAPs) олмасыдыр. Микроборужуг-
ялагяли зцлаллар шярти олараг ики група
бюлцнцр:

1. микроборужугларын сабитлийини
тямин едян зцлаллар;

2. щяряки (мотор) функсийа йериня
йетирян зцлаллар.
Микроборужугларын сабитлийини тя-

мин едян зцлаллара щал-щазырда 100-
дян чох зцлал аид едилир. Анжаг онларын
ичярисиндя ятрафлы тядгиг олунанлары
MAP-1, MAP-2, Тau вя MAP-4
зцлалларыдыр. Яввялки цч зцлал синир
щцжейряляриндя, ахырынжы ися диэяр
щцжейря групларында ашкар едилмишдир.
Синир щцжейряляринин мцхтялиф щиссяля-
риндя эюстярилян цч зцлалын пайланма-
сында да фярг олдуьу мцяййян едил-
мишдир.
Синир щцжейряляри щцжейря жисми, ак-

сон вя мцхтялиф сайда дендрит чыхынты-
лары олан гцтблц гурулуша малик
щцжейрялярдир. Синир щцжейряляринин
мцхтялиф щиссяляриндя раст эялинян мик-
роборужуглар тяркибжя бир-бириндян
фярглянмясяляр дя, онларла ялагяли
зцлалларын тяркибиндя вя беляликля, яла-
гядар микроборужугларын топографик
вязиййятиндя кяскин фяргляр ашкар едил-
мишдир.
Беля ки, аксонда йерляшян микробо-

ружугларын мянфи ужу щямишя щцжейря
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жисминя, мцсбят ужу ися, диэяр щцжей-
рялярдя олдуьу кими, периферик щиссяляря
доьру йюнялмиш олур. Бунунла бяра-
бяр, синир щцжейряляринин дендритлярин-
дя якс истигамятлярдя, йяни ейни за-
манда перикариона (синир щцжейрясинин
жисми) доьру щям мянфи, щям дя
мцсбят ужлары иля йюнялмиш микробору-
жуглар олур. Беля кянарачыхманын ся-
бяби микроборужугларла бирляшмиш
зцлалларын мцхтялифлийиндядир: аксонда
Тау зцлалы вардыр, анжаг MAP-2 зцла-
лына тясадцф едилмир; дендритлярдя ися
яксиня, MAP-2 зцлалы олса да, Тау
зцлалына тясадцф едилмир.
Инсанын синир щцжейряляриндя йерля-

шян микроборужуг-ялагяли зцлаллар ичя-
рисиндя ятрафлы юйряниляни Tау-I зцлал-
ларыдыр. Tау термини йунан ялифбасынын
19-жу щярфинин ады олуб, мяналарындан
бири "баьланма бужаьыдыр".

Tau-I зцлалы 383 амин туршусу га-
лыьындан тяшкил олунмушдур, моле-
кулйар чякиси 40 kD-дыр. Нормада
чюпшякилли формайа малик олуб, кюн-
дялян истигамятдя йерляшяряк гоншу
микрофибриллярин тяркибиндя олан тубу-
лин молекулларыны бир-бири иля бирляшдирир
вя онларын сабитлийини тямин едир. Ащыл
инсанларда аьыл зяифлийи иля нятижялянян
Алсщеймер хястялийи заманы Tau-I
зцлалынын синтезиндя баш верян жцзи
дяйишикликляр паралел спирал саплардан
тяшкил олунмуш "нейрофибрилйар йу-
магларын" йаранмасына сябяб олур.
Бу йумагларын сайынын артмасы синир
щцжейряляринин мящви иля нятижялянир.
Микроборужуг-ялагяли щяряки (мо-

тор) зцлаллара динеин вя кинезин зцлал-
лары аиддир. Бу зцлаллар вя онларын мик-
роборужугларла гаршылыглы ялагяляри

щаггында мялуматлар хемомеханики
чевирижиляр бюлмясиндя верилир.

Организмин бцтцн щцжейряляри
цчцн хас олан хцсусиййятлярдян бири дя
- юзцндя енеръи топламаг имканына
малик молекулларын (ATF) щидролизи
заманы мейдана чыхан кимйяви енеръ-
ини механики енеръийя (щярякятя) чевир-
мяк габилиййятинин олмасыдыр. Бу про-
сесдя иштирак едян зцлалларын ямяля эя-
тирдийи комплексляря хемомеханики
чевирижиляр дейилир. Бу комплекслярин
формалашмасында ситоскелет елемент-
ляри иля (актин вя микроборужуглар)
йанашы, АТФ-аза активлийиня малик
зцлаллар да мцтляг иштирак етмялидир-
ляр. Сонунжуларын ясас нцмайяндяляри
динеин, кинезин вя миозин зцлалларыдыр.
Мцяййян бир щярякятин тюрядилмяси

цчцн  тубулин-кинезин, тубулин-динеин
вя актин-миозин комплексляриндян би-
ринин олмасы мцтляг важибдир.
Микроборужугларын иштиракы иля йа-

ранан хемомеханики чевирижиляря ди-
неин-тубулин вя кинезин-тубулин комп-
лексляри аид едилир. АТФ-аза активлийи-
ня малик олан динеин вя тубулин зцлал-
ларындан биринжиси 1965-жи илдя
И.Gibbons тяряфиндян, икинжи ися
С.Brady (1985) вя RD.Vale вя ямяк-
дашлары (1985) тяряфиндян ейни вахтда,
демяк олар ки, тямиз шякилдя алынмышдыр.
Эюстярилян зцлалларын щцжейрядахили

йердяйишмялярдя иштиракы ися 1980-жи ил-
лярдя ижад олунмуш вя R.Allen вя
S.Inoue тяряфиндян тякмилляшдирилмиш
видео-бюйцдцжц микроскопун кю-

ХЕМОМЕХАНИКИ 
ЧЕВИРИЖИЛЯР
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мяклийи иля тясдиг едилмишдир. Бу ме-
тодун кюмяклийи иля няинки тамлыьы по-
зулмамыш жанлы щцжейрялярин дахилин-
дя, щятта щцжейря зары хариж едилдик-
дян сонра ситоплазматик елементляр-
дян щазырланмыш йахмаларда да го-
вугжуг вя органеллярин щяр ики истига-
мятдя щярякят етмяк габилиййятиня
малик олдуглары ашкар едилмишдир.
Артыг 1980-жи иллярин орталарында

эюстярилян щярякятлярин тяшкилиндя ди-
неин вя кинезин зцлалларынын ролу там
тясдиг едилмишдир. Мараглысы одур ки,
динеин вя кинезин зцлалларынын щяртя-
ряфли юйрянилмяси эюстярди ки, бунларын
баш щиссяляринин цмуми гурулуш планы
иля миозин зцлалларынын мцвафиг щисся-
си арасында чохлу уйьунлуглар вардыр.
Бу ону тясдиг едир ки, АТФ-аза актив-
лийиня малик локомотор зцлаллар цму-
ми яждада маликдирляр.
Аксонлар цзяриндя апарылан тядги-

гатлар нятижясиндя мцяййян олунду
ки, щям кинезин, щям дя динеин

зцлаллары говугжуг вя органеллярин
щярякятли олмаларыны микроборужугла-
рын кюмяклийи иля щяйата кечирирляр. Ки-
незинин кюмяклийи иля говугжуг вя ор-
ганелляр микроборужуьун мцсбят
ужуна (шяк. 3.25), динеинин кюмяклийи
иля ися мянфи ужуна доьру йерлярини
дяйиширляр (шяк. 3.26). Нязяря алсаг ки,
аксонларда микроборужугларын мянфи
ужу щцжейря жисминя, мцсбят ужу ися
уж шахяляря доьру чеврилмиш олур, он-
да айдын олур ки, кинезин молекулу-
нун кюмяклийи иля говугжуг вя орга-
нелляр перикариондан периферийайа (уж
шахяляр) доьру (антеград), динеин
зцлалынын кюмяклийи иля ися яксиня,
щцжейря жисминя (ретроград) доьру
йерлярини дяйиширляр.
Яксяр щцжейрялярдя микробору-

жугларын мянфи ужу сентросомун йер-
ляшдийи нцвя ятрафындан башлайыб, шца
истигамятиндя эедяряк щцжейря зарына
чатыр (бах. сящ. 96). Микроборужуглар
бойу, йухарыда эюстярилдийи кими, ики

Шякил 3.24. Интерфазада микроборужуг шцалылыьынын схематик шякли.
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истигамятдя щярякятин олмасы да бура
ялавя олунса, онда щцжейря дахилиндя
дямирйолу хятляриня бянзяйян струк-
турларын мювжуд олдуьуну эюрярик
(шяк.3.24).
Кинезин зцлалынын мономери аьыр вя

йцнэцл зянжирлярдян тяшкил олунмуш-
дур (шяк. 3.25). Аьыр зянжирлярин амин
групу иля гуртаран щиссясиндя гло-
булйар гурулуша малик башы, бойну вя
гуйруг щиссяляри вардыр. Гуйругларын
башланьыж вя орта щиссяляри бир-биринин
ятрафына доланараг гыврымлы-гыврым
ямяля эятирдийи щалда, уж щиссяляри юз
сярбястликлярини сахламагла йанашы,
айрылыгда йцнэцл зянжирлярля бирляшир-
ляр. Беляликля, кинезин димери
формалашыр ки, онун да ики башы, α-спи-
ралдан тяшкил олунмуш гыврымлы-гыврым
щиссяси вя сярбяст гуйруг щиссяляри вар-
дыр. Кинезин молекулларынын микробо-
ружуглар бойу щярякятинин ики нювц
мцяййян едилмишдир:

1. бир кинезин молекулу гуйруг

щиссясиня бирляшмиш йцкля бирликдя
микроборужуьун тяркибиня дахил олан
протофиламентлярин анжаг бири иля ялагя
сахламаг шярти иля 0,5 мкм/сан сцря-
тля щярякят едиб, микроборужуьун
мцсбят ужунун ахырына гядяр сярбяст
эедя билир;

2. кинезин молекуллары микробору-
жуг бойу узунлуьу 8 нм олан “ад-
дымларла” щярякят едир. Гейд етмяк
лазымдыр ки, 8 нм бир тубулин зцлалынын
α− вя β−субващидляринин цмуми
узунлуьуна бярабярдир.
Инсанларда кинезинин 100-дян чох

нювц тапылмышдыр. Бунлардан чоху,
йухарыда гейд олундуьу кими, йцкц
(говугжуьу, органели, хромосому,
мялумат RNT-ни вя с.) микробору-
жугларын мцсбят ужуна доьру апарыр-
ларса, диэярляри - йцклярин якс истига-
мятдя дашынмасында иштирак едирляр.
Бундан башга, кинезинлярин карбоксил
групу иля гуртаран гуйруг щиссясинин

Шякил 3.25. Кинезин зцлалынын щиссяляринин бир-
бири вя микроборужугла ялагясинин схематик
шякли. Изащы мятндя верилмишдир.

Шякил 3.26. Динеин зцлалынын щиссяляринин, он-
ларын бир-бири иля вя микроборужугла гаршылыглы
ялагяляринин схематик шякли. Изащы мятндя ве-
рилмишдир.
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мцхтялиф гурулушлу олмасы нятижясиндя
йцкцн нювцня уйьун ихтисаслашмыш ки-
незин нювляринин олдуьу тясдиг олун-
мушдур.
Мцзакиря олунан зцлаллар ичярисин-

дя ян нящянэи динеин зцлалыдыр (2000
kD). Бу зцлалын ики вя йа цч аьыр зян-
жири, мцхтялиф сайлы йцнэцл вя ара зян-
жирляри вардыр (шяк. 3.26). Аьыр зянжир-
лярин щяр бири 530 кД чякийя малик
олуб, ужунда микроборужугла бирля-
шян назикляшмиш саплаг щиссяси вя сфе-
рик формайа малик АТФ бирляшян щисся-
си вардыр. Онларын проксимал щисся-
синдя динеинин ясасында йерляшян ара
вя йцнэцл зянжирляря бирляшмяйя мях-
сус хцсуси йерляр вардыр. Ара зянжир-
лярдян 4-ц йцнэцл (53-59 кД), 2-си ися
нисбятян аьыр чякийя (74 кД) малик-
дирляр. Сонунжуларын зирвяляриндя мик-

роборужугларла вя йа дашынан йцкляр-
ля (органелляр, говугжуглар вя с.) бир-
ляшмяк цчцн АТФ-дян асылы олмайан
йерляри вардыр. Бундан башга, динеин
молекуллары айры-айры изомерлярини бир-
бириндян фяргляндирян "щядяф" щиссяйя
маликдирляр. Кирпик вя гамчыларын тяр-
кибиндя 7 нюв аксонемал динеинин, си-
топлазмада ися органелляри, хромо-
сомлары вя с. йцкляри дашыйа билян
хцсуси нюв ситоплазматик динеинин ол-
дуьу дягигляшдирилмишдир. Анжаг ки-
незинлярдян фяргли олараг, динеинлярин
бцтцн формалары йцкляри микробору-
жугларын мянфи ужларына доьру да-
шыйырлар.

Актин-миозин хемомеханики чеви-
ричи щаггында ятрафлы мялуматларла
цмуми щистолоэийа дярсликляриндян
таныш олмаг олар.

Шякил 3.27. Гейри-язяляви миозин II молекулунун тяркибиндяки мономер, димер, октамер вя
миозин II минифиламентинин схематик шякли. Изащы мятндя верилмишдир.
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Анжаг гыса олараг гейд етмяк
олар ки, актин-миозин комплексинин
ишиндя иштирак едян жями бир актин
зцлалы олдуьу щалда, АТФ-аза актив-
лийиня малик миозин зцллаларынын 15-и
тапылыб вя бу просес щяля дя давам
едир. Миозинин нювцндян асылы олараг
щцжейря дахилиндя тюрянян щярякятля-
рин истигамяти вя механизми бир-бирин-
дян фярглянир.
Енинязолаглы язяля лифляринин вя

сайа язяля щцжейряляринин йыьылмасын-
да иштирак едян АТФ-аза активлийиня
малик миозин II зцлалыдыр. Бу зцлал
бюйцк юлчцйя (500 kD) малик димер-
дир. Онун щяр бир мономери бир аьыр
вя ики йцнэцл зянжирдян тяшкил олун-
мушдур. Аьыр зянжирин глобулйар гу-
рулуша малик башы вя α-спиралдан тяш-
кил олунмуш гуйруг щиссяси вардыр.
Йцнэцл зянжирляр ики ядяд (йцнэцл вя
низамлайыжы) олуб, мономерин башы
ятрафында йерляширляр (шяк. 3.27).
Аьыр зянжирлярин гуйруг щиссяляри

бир-бириня спирал шяклиндя доланараг
(гыврымлы-гыврым) миозин II зцлалынын
димерини ямяля эятирирляр. Беляликля,
щяр бир миозин II димери ики аьыр вя
дюрд йцнэцл зянжирдян ибарятдир.
Миозин молекулларынын щеч дя ща-

мысы димер гурулуша малик дейилдир.
Беля ки, бязи миозинлярин (бах
сонрайа) аьыр зянжирляринин гуйруг
щиссяляри бир-биринин ятрафында спирал
ямяля эятирмядийиндян мономер
шяклиндя галырлар. Буну нязяря алараг,
димер гурулуша малик миозинляри ики-
башлы, мономер гурулуша малик олан-
лары ися бирбашлы миозинляр адландырыр-
лар.

Миозин молекулларынын бирляшмя-
синдян ямяля эялян тюрямяляр ичярисин-
дя йоьун филаментляр (15-16 нм)
хцсуси йер тутур. Актин-миозин
комплексинин тяркибиндяки мцхтялиф
юлчцлц миозин филаментляринин тяшки-
линдя анжаг икибашлы (димер) гурулуша
малик миозин молекуллары иштирак едир.
Енинязолаглы язяля лифляриндя тясадцф
едилян йоьун филаментлярин гурулушу-
нун мцряккяб олдуьуну нязяря ала-
раг, актин-миозин ялагяляринин цму-
ми гурулуш принсипини гейри-язяляви
щцжейрялярдя тясадцф едилян миозин II
минифиламентинин мисалында шярщ едя-
жяйик.
Миозин II минифиламенти жями 8

ядяд икибашлы (димер) миозин молеку-
лундан тяшкил олунмушдур. Минифила-
ментлярин формалашмасы заманы яв-
вялжя ики ядяд миозин II молекулунун
гуйруг щиссяляринин ужлары йан-йана
дайанараг 14 нм мясафядя бир-бири
иля бирляшиб, тетрамер ямяля эятирирляр.
Бу тетрамерин ортасында анжаг гуй-
руг щиссяляри, щяр ики ужунда ися мио-
зин димерляринин башлары йерляширляр.
Сонракы мярщялялярдя ямяля эялмиш
тетрамерляр биринжи (юзяк) тетрамер иля
йан-йана, анжаг башлар арасында 14-
16 нм мясафя сахламагла бирляшяряк
миозин II минифиламентини ямяля эяти-
рирляр. Бу цсулла ортасында анжаг мио-
зин II молекулларынын гуйругларындан
тяшкил олунмуш мяркязи щамар (чыл-
паг) щиссяси, йанларында ися миозин
молекулларынын башлары йерляшдийи йер-
ляря уйьун, щяр тяряфдян
щцндцрлцклярля ящатя олунмуш уж щис-
сяляри олан миозин II минифиламентляри
формалашыр.
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Йоьун филаментлярин ямяля эялмя-
синдя дя там буна уйьун просес баш
верир, лакин йоьун филаментлярин мяр-
кязи щиссясиндя иштирак едян тетрамер-
лярин мигдары артыг олур. Икинжи тяряф-
дян ися - миозин II димерляринин тетра-
мер ямяля эятирмядян уж щиссялярдя
йерляшян уйьун молекулларла бирляш-
мяляри нятижясиндя йоьун филаментля-
рин узунлуьу арта билир.
Йухарыда тясвир олунмуш миозин II

минифиламентляри паралел, анжаг
мцсбят вя мянфи ужлары бир-биринин як-
синя (антипаралел) йерляшян актин фила-
ментляри арасында актин-миозин комп-
лексини йарадырлар (шяк. 3.28). Бу
комплексдя иштирак едян актин лифляри-
нин мцсбят ужлары хцсуси зцлалларын
кюмяклийи иля "щярякятсиз" вязиййятдя
сахланылдыьындан АТФ-ин щидролизи ня-
тижясиндя активляшмиш миозин II моле-
кулларынын башлары, онлары ящатя едян

актин лифляринин щамысы иля бирляшир вя
сонунжулары миозин II микрофиламент-
ляринин мяркязи (чылпаг) щиссясиня доь-
ру йахынлашдырырлар. Бу заман актин
филаментляринин мцсбят ужларынын баь-
ландыьы нюгтяляр бир-бириня йахынлаш-
дыьы цчцн йыьылма баш верир.
Актин-миозин комплексини елект-

рон микроскопу вя рентэенструктур
анализ цсулунун васитясиля юйрянян
H.E. Haксlи вя ямякдашлары (1957)
язялялярин йыьылма механизмини изащ
етмяк цчцн филаментлярин сцрцшмяси
нязяриййясини иряли сцрмцшляр. Щал-ща-
зырда бу нязяриййя цмуми гябул
олунмушдур.
Актин-миозин комплексляри икибаш-

лы миозин молекуллары иля йанашы бир-
башлы миозин молекулларынын да
иштиракы иля йарана биляр. Икибашлы мио-
зин молекулларыны стандарт, бирбашлы
миозин молекулларыны ися гейри-стан-

Шякил 3.28. Актин-миозин комплексинин бошалмыш (йухарыда) вя йыьылмыш (ашаьыда) вязиййятляри-
нин схематик шякилляри. 
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дарт молекуллар адландырырлар.
Гейри-стандарт язяля молекуллары-

нын ятрафлы юйрянилянляри миозин I мо-
лекулудур. Миозин I молекулунун
мономери баш вя гуйруг щиссялярдян
ибарятдир. АТФ-аза активлийиня малик
баш щиссянин юз гурулушуна эюря мио-
зин II молекулларынын баш щиссясиня
уйьун олмасына бахмайараг, гуйруг
щисся гыса олмагла йанашы, димер ямя-
ля эятирмир (шяк. 3.29). Миозин I моле-
куллары говугжуг вя органеллярин си-
топлазмада йердяйишмяляриндя иштирак
едирляр. Бу заман онларын гыса гуй-
руг щиссяси ситоплазмада олан говуг-
жуг вя органеллярля, башы ися анжаг бир
актин филаменти иля ялагяйя эирир (шяк.
3.29). АТФ-ин щидролизи заманы актив-
ляшян миозин I молекулларынын башлары
актин филаментляринин мцсбят ужуна
доьру йахынлашараг, юзляри иля бярабяр
гуйруг щиссяйя бирляшмиш говугжуг
вя органеллярин дя йеринин дяйишмяси-
ня сябяб олурлар.

Гамчы вя кирпикляр, микроховлар
кими, щцжейрялярин анжаг сярбяст сятщ-
ляриндя тясадцф едилян бармагшякилли
чыхынтылара аиддирляр. Ховлардан фяргли
олараг, гамчы вя кирпиклярин юзяйини
актин филаментляри дястяси йох, микро-
боружуглар вя онларла ялагяли зцлаллар-
дан тяшкил олунмуш аксонема (бах
сонрайа) тяшкил едир.
Гамчы вя кирпиклярин цмуми гуру-

луш планы ейни олса да, бунлар арасын-
да ашаьыдакы фяргляр мювжуддур:

- кирпиклярин узунлуьу гамчылара
нисбятян 20 дяфя гыса олур (мцвафиг
олараг 10 вя 200 мкм); 

- бир щцжейрядя бир вя максимум
ики гамчы олдуьу щалда, кирпиклярин
сайы йцзлярлядир;

- инсанда гамчыйа анжаг сперма-
тозоидлярдя раст эялинирся, кирпикляр
организмин бир чох йерляриндя (тяняф-
фцс йолларынын яксяр щиссясиндя, жин-
сиййят органларынын бир гисминдя,
бейин вя онурьа бейни бошлугларынын
диварыны юртян епендим щцжейрялярин-
дя, сероз бошлугларын диварыны юртян
мезотел щцжейряляриндя, дуйьу ор-
ганлары: мцвазинят, ешитмя вя эюрмя
органларында) йерляширляр.
Гамчы вя кирпиклярин фяалиййяти ня-

тижясиндя майе иля ящатя олунмуш
щцжейряляр, епител юртцйцнц юртян
майе вя селик елементляри мцяййян ис-
тигамятдя щярякят едирляр. Мисал цчцн
эюстярмяк олар ки, няфяс алан заман
щавада олан тоз щиссяжикляри ашаьы тя-
няффцс йолларынын селикли гишасына
чюкдцкдя, кирпиклярин щярякяти щеса-
бына гыртлаьын эиряжяйиня гядяр эятири-

Шякил 3.29. Миозин I молекулунун иштиракы иля
йаранан актин-миозин комплексинин схема-
тик шякли.

ГАМЧЫ ВЯ КИРПИКЛЯР
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ляряк йа удма акты васитясиля мядя
бошлуьуна дцшцр, йа да юскцрмя вя
асгырма нятижясиндя харижи мцщитя тул-
ланырлар.
Гамчы вя кирпиклярин юзяйини тяшкил

едян аксонема щаггында мялумат-
лар, ясасян икинжилярин нцмунясиндя
вериляжякдир.
Яксетдирижи електрон микроскопу-

нун кюмяклийи иля дягигляшдирилмишдир
ки, щцжейрялярин сярбяст (апикал) сятщ-
ляриндя 5-15 мкм узунлуьа малик
йцзлярля кирпик олур (шяк. 3.30). Щяр
бир кирпийин щцжейрянин ситоплазмасы-
нын кортикал скелети тяркибиндя йерля-
шян ясасы, щцжейря сятщиндя йерляшян
эювдяси вя зирвя щиссяси вардыр. 
Кирпийин ясасы базал жисимжик вя йа

кинотосом да адланыр (шяк. 3.31). Ба-
зал жисимжик 1 мкм узунлуьа малик
олуб, сентриоллар кими,  мцяййян бу-
жаг алтында чевря цзря дцзцлмцш мик-

роборужуг цчлцйцндян (триплет) тяшкил
олунмушдур (шяк. 3.32 Б).
Йухарыда гейд олундуьу кими,

сентриолларын билаваситя микробору-
жугларын ямяля эялмясиндя иштирак ет-
мямясиня бахмайараг, базал жисим-
жиклярин тяркибиндя олан микробору-
жуг триплетинин щяр бириндян аксоне-
манын ямяля эялмясиндя иштирак едян
ики ядяд микроборужуг башлайыр (шяк.
3.32 А).
Щцжейрянин апикал сятщиндя щцжей-

ря зары алтында кирпиклярин сайына уйь-
ун йцзлярля базал жисимжиклярин топлан-
масы кортикал скелет елементляринин
кяскин сыхлашмасына сябяб олур. Бу-
нунла бирликдя, базал жисимжиклярин
ясасында ситоплазмайа тяряф енинязо-
лаглы гурулуша малик филаментлярдян
тяшкил олунмуш бир вя йа бир нечя
кюкжцк (шяк. 3.32 Б), гоншу базал жи-
симжикляр арасында ися сяфщяшякилли ба-
зал айагжыглар йерляшир. Кюкжцк вя
айагжыглар базал жисимжикляр вя онлар-
ла билаваситя ялагядя олан кирпикляр
цчцн лювбяр ролуну ойнайараг, со-
нунжуларын щярякятляри цчцн важиб
олан "эениш" истинад сятщи йарадырлар.
Кирпиклярин эювдяси щцжейря зары иля

(шяк. 3.32 А) юртцлмцш вя аксонема-
дан (Й.: аxon-ox + nema- сaп) тяшкил
олунмушдур. Аксонема - ики ядяд
мяркязи боружуг, 9 периферик микро-
боружуг жцтлцйцндян (дуплетиндян)
вя онларла ялагяли олан зцлаллардан
тяшкил олунмуш бир тюрямядир.
Мяркязи микроборужуглар ади гу-

рулуша малик олуб сярбяст йерляшмяля-
риня бахмайараг, щяр тяряфдян мяркя-
зи гиша адланан фибрилйар юртцкля
юртцлцрляр. Бу юртцкдян башлайан

Шякил 3.30. Кирпикли щцжейрялярин (сичанын
ушаглыг борусунда) яксетдирижи електрон-мик-
роскопик шякли. Кирпикли щцжейрялярля йанашы,
микроховларла юртцлмцш щцжейряляр дя
эюрцнцр. Шяклин мцяллифи: E.R.Pirsken (1975).
Мянбя: бах ядябиййат сийащысына.

104                                               Ситоплазма



мцхтялиф зцлаллардан тяшкил олунмуш
радиал милляр ися периферик микробору-
жуг дуплетляри иля бирляширляр.
Периферик дуплетлярин щяр биринин

тяркибиня 1 ядяд там, йяни 13 протофи-
ламентдян тяшкил олунмуш А микро-
боружуьу вя онунла бирляшмиш ната-
мам, 10-11 протофиламентдян тяшкил
олунмуш Б микроборужуьу дахилдир
(шяк. 3.32 А).
А микроборужуьунун диварында

йерляшян филаментшякилли тектин зцлалы,
онун Б микроборужуьуна бирляшмяси-
ни тямин едир.
Периферик микроборужуг дуплетляри

нексин зцлалы кюрпцляри васитясиля бир-
бири иля вя тяркиби дягигляшдирилмямиш
зцлаллар васитясиля щцжейря зары иля бир-
ляшир. Эюстярилянлярля йанашы, А микро-
боружугларын гоншу дуплетя бахан
сятщиня щяр 24 нм-дян бир, ейни ся-

виййядя ики ядяд (дахили вя харижи) ди-
неин зцлалы бирляшир. Даща дягиги, дине-
ин зцлалларынын (бах сящ. 100) ясасы А
микроборужуьунун микрофиламентля-
риня, баш щиссяляри ися гоншу дуплетин
тяркибиндяки Б микроборужугларынын
микрофиламентляриня тяряф чеврилмиш
вязиййятдя олурлар. Сонунжулары
динеин голлары да адландырырлар (шяк.
3.32 А).
Кирпиклярдя микроборужугларын

мянфи ужу базал жисимжийя, мцсбят
ужу ися зирвяйя доьру йюнялмиш олур.
Юзц дя кирпик эювдясинин зирвяйя йа-
хын щиссясиндян башлайараг микробо-
ружугларын 9+2 принсипи иля дцзцлцшц
дяйишмяйя башлайыр. Яввял А микро-
боружуглары, сонра ися Б микробору-
жуглары гуртардыгларына эюря, зирвя
нащийясиня анжаг ики мяркязи микро-
боружуг чатыр.

Шякил 3.31. Бронхларын диварында йерляшян кирпикли щцжейрялярин електрон-микроскопик шякли.
Ейни бир сятщдя кирпиклярин бойлама вя чяп кясикляри иля йанашы, микроховлар да эюрцнцр. Шяклин
мцяллифи J.Sturgess, 1982. Мянбя: бах ядябиййат сийащысына.
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Кирпиклярин щярякяти заманы АТФ-
ин щидролизи заманы мейдана чыхан
енеръи щесабына динеин зцлалынын баш
щиссяляри гоншулугда олан дуплетин Б
микроборужуьу иля бирляшдикдян сон-
ра онун мянфи ужуна доьру (базал жи-
симжийя тяряф) щярякят едирляр. Бу за-
ман динеин молекулунун ясасы иля яла-
гядар олан А микроборужуглары гон-
шу дуплетя доьру яйилир; даща дягиги,
актин-миозин ялагяляриндя олдуьу ки-
ми, гоншу дуплетляр бир-биринин цзяри
иля сцрцшмяйя башлайырлар. Лакин, ак-
сонеманын тяркибиндяки бцтцн перифе-
рик микроборужуг дуплетляри бир-бири

иля нексин зцлалы васитясиля  бирляшдийин-
дян эюстярилян сцрцшмя айры-айры дуп-
летлярин йох, бцтювлцкдя кирпийин яйил-
мясиня эятириб чыхарыр. Нятижядя кирпик
вурьусу адланан щярякят баш верир.
Кирпиклярин юня доьру яйилмясиня - иш-
ляк, яввялки вязиййятиня дцшмясиня ися
- гайытма фазалары дейилир (шяк. 3.33).
Ишляк фазанын башланьыжында сярт

консистенсийайа малик вя дцз истига-
мятдя дайанмыш кирпик яйиляркян га-
баьындакы селийи юня доьру итяляйир. Иш-
ляк фазанын ахырында АТФ-ин йенидян
бирляшмяси нятижясиндя динеин зцлалынын
баш щиссяляри гоншу Б микроборужуь-

Шякил 3.32. Кирпийин тяшкилиндя иштирак едян структурларын схематик шякли. 
А - кирпик эювдясинин ясас кцтлясини тяшкил едян аксонеманын гурулушу;
Б - кирпийин бойлама кясийинин дахили гурулушу вя онун мцхтялиф сявиййялярдяки кюндялян кя-
сикляриндя микроборужугларын топографик вязиййяти. Икинжи схем Sleigl (1977) тяряфиндян чякил-
мишдир.
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ундан араландыьына эюря, кирпик юз
сяртлийини итирир вя бошалмыш вязиййятдя
архайа доьру сцрцшяряк яввялки сярт
вязиййятиня гайыдыр. Буна эюря дя кир-
пикляр селийин анжаг юня доьру итялян-
мясини тямин едя билирляр. Мцяййян
едилмишдир ки, бурун бошлуьуна
дцшмцш тоз щиссяжикляри кирпиклярин фя-
алиййяти нятижясиндя дягигядя 6 мм вя
бязян даща чох сцрятля йерлярини уд-
лаьа доьру дяйиширляр.
Кирпик вя гамчыларын щярякятляри-

нин тямин олунмасында иштирак едян
зцлалларын синтезиндя мцхтялиф мута-
сийаларын мювжудлуьу ашкар едилмиш-
дир. Беля мутасийаларын бир формасын-
да динеин зцлалларынын гол щиссяляринин
инкишафдан галмасы иля мцшащидя олу-
нан щярякятсиз кирпик синдрому мей-
дана чыхыр. Беля хястялярин тяхминян
йарысында дахили органларын якс тяряф-
дя йерляшмясиня дя (situs vicserus
inversus) тясадцф едилир. Бу ики щалын
бирликдя тясадцф едилмяси Карагенер
синдрому ады иля мяшщурдур. Беля хяс-
тяляр сонсуз олмагла йанашы, тяняффцс
йолларынын вя бурунятрафы жиблярин
мцалижяйя табе олмайан, узун сцрян
илтищаби просесляриндян язиййят чякирляр.

Гамчы вя кирпиклярин ейни гурулуш
планына малик олмаларына бахмайа-
раг, щяля дя биринжилярин щярякят меха-
низми там дягигляшдирилмямишдир.

Кортикал ситоплазма вя ендоплаз-
манын тяркибиндя олан ситоскелет еле-
ментляри щцжейрялярин йалныз мцяййян
щиссяляринин (микроховларын, кирпикля-
рин - бах сящ. 83, шяк. 3.10) дейил, он-
ларын бцтювлцкдя йердяйишмяляриндя
иштирак едирляр. Бу заман баш верян
просесляр щяля дя там дягигляшдирилмя-
ся дя фибробласт вя она бянзяр щцжей-
рялярля (ендотелиоситляр, кератиноситляр,
макрофаглар) йанашы, ганын формалы
елементляриндян нейтрофилляр вя Т-лим-
фоситлярин щярякят механизмляри щаг-
гында лазыми мялуматлар ялдя едилмиш-
дир.
Эюстярилян груп щцжейрялярин щяря-

кятли олмаларыны тямин етмяк цчцн си-
тоскелет елементляринин иштиракы иля
ашаьыдакы ардыжыл просесляр щяйата ке-
чирилир:

1. бу щцжейрялярдя ики гцтб форма-
лашыр: щярякят истигамятиндя олан юн
уж вя онун якс тяряфиндя йерляшян арха
уж (шяк. 3.34 А вя Б);

2. щярякятли щцжейрялярля онлары
ящатя едян тюрямяляр арасында мцхтя-
лиф функсийалары йериня йетирян адщезив
(йапышма) ялагяляр йараныр;

3. щцжейрялярин юн ужларында фило-
вя ламеллаподиляря бянзяр чыхынтылар
мейдана чыхыр (бах сящ. 89, шяк. 3.18
А вя Б).

Шякил 3.33. Кирпийин щярякяти.

ЩЦЖЕЙРЯНИН 
ЩЯРЯКЯТИ

Ситоплазма 107



Нейтрофиллярин вя Т-лимфоситлярин
щярякят сцряти (орта щесабла 11
мкм/дяг.) фибробласт вя она бянзяр
щцжейрялярля мцгайисядя (орта щесаб-
ла 10 мкм/саат) хейли йцксяк олдуь-
ундан онларын щярякят механизмляри
арасында да фяргляр мювжуддур. Фиб-
робластларын (шяк. 3.34 А) гцтбляри фор-
малашдыгдан сонра онларын щяр ики
ужу вя жисми ятраф тюрямялярля адщезив
ялагя йарадырлар. Бу щцжейряляр юз
нисби сабит вязиййятлярини тямин етдик-
дян сонра юн ужларында актин филаме-
нтляринин полимерляшмяси (+ ужларына
йени Г актин молекулларынын бирляшмя-
си щесабына) вя сых паралел актин дястя-
ляринин (шяк. 3.12) формалашмасы няти-
жясиндя филоподиляр мейдана чыхырлар.
Сонунжулар да ямяля эялян кими ятраф
тюрямялярля адщезив ялагяляр йарадыр-
лар. Адщезив ялагялярдян башлайан
йыьылан актин дястяляринин тяркибиндяки

актин филаментляри (шяк. 3.13 вя 3.17)
иля миозин II филаментляринин бирэя фяа-
лиййяти нятижясиндя яввялжя щцжейрянин
нцвяси йерляшян мяркязи щиссясиндя
олан тюрямяляр юн уж истигамятиндя
йерлярини дяйиширляр. 
Бундан сонра ися йеня дя актин -

миозин ялагяляринин кюмяклийи иля ят-
раф тюрямялярля адщезив ялагялярини
итирмиш арха уж дартылараг щцжейрянин
жисминя йахындашдырылыр. Беляликля, бу
щцжейряляр филоподилярин узунлуьуна
уйьун олараг йерлярини дяйиширляр.
Эюстярилянляр тякрар олундуьундан
фибробласт вя она бянзяр щцжейрялярин
щярякятлилийи тямин олунур.
Щцжейрялярин сцрятли щярякят меха-

низми Т-лимфоситлярин тимсалында тяс-
вир олунажагдыр. Мялумдур ки, бу
щцжейряляр тимус вязини тярк етдикдян
сонра иммун системин периферик ор-
ганларындакы хцсуси йерляря вя йахуд
илтищаби просесляр заманы инфексийа
мянбяйи истигамятиндя щярякят едир-
ляр. Щярякятин сцрятли олмасыны тямин
етмяк цчцн Т-лимфоситлярин щцжейря
зарында йерляшян вя мцхтялиф функ-
сийалар йериня йетирян молекулларынын
йердяйишмяси башлайыр. Беля ки, онун
юн ужунда формалашан ламеллаподиляр
нащийясиндя ясасян кимйяви сигналлары
гябул едян ресепторлар вя онларла яла-
гяли зцлаллар топлашырлар. Жисимлярин
орта щиссясиндя ендотелиоситлярин цзя-
риндя йерляшян щцжейряарасы адщезийа
молекуллары-1 (ЩААМ-1) иля ялагя
йарадан лимфоситлярин функсионал антиэ-
ен-1 (ЛФА-1) интегрин молекуллары
йерляшдирилир. Т-лимфоситлярин арха

Шякил 3.34. А- фибробластларын, Б- Т-лимфосит-
лярин щярякяти заманы щцжейрялярин форма вя
ялагяляриндя баш верян дяйишикликлярин схема-
тик шякли.          ишаряси иля щцжейря щиссяляринин
щярякят истигамятляри эюстярилиб.
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ужунда ися щцжейряляр арасында сых
адщезив ялагялярин йаранмасында ишти-
рак едян молекуллар (ЖД43, ЖД44,
ЩААМ-1-3, β-1-интегринляр вя онлар-
ла ялагяли зцлаллар) топпуз (инэ.: uro-
pod) адландырылан (шяк. 3.34 Б) тюря-
мяни ящатя едян зарын тяркибиндя топ-
ланырлар. Беляликля, активляшмиш Т-лим-
фоситляр анжаг жисимляринин мяркязи
щиссяляри иля ендотел щцжейряляря сюй-
кянмиш вязиййятдя йерляширляр.

Т-лимфоситлярин жязбедижи сигналла-
ра (хемоаттрактантлара) жавабы щаг-
гында тясяввцр йаратмаг цчцн гейд
етмяк олар ки, адятян сферик формайа
малик олан Т-лимфоситляря хемоат-
трактантлар (ендотоксинляр, лейкотри-
енляр, простагландинляр, щистамин, ео-
зинофиллярин хемотаксис фактору,
тромбоситлярин бюйцмя фактору вя с.)
тясир етдикдян сонра жями 60 санийя
ярзиндя кортикал ситоплазма елемент-
ляринин иштиракы иля щцжейря зары тярки-
биндяки йухарыда адлары чякилян моле-
куллар лазыми истигамятдя йерлярини
дяйиширляр. 60 - 160 санийя мцддятиндя
Т-лимфоситлярин гцтбляшмяси - ламелла-
подилярин вя топпузун формалашмасы
баша чатыр. Артыг 200-жц санийядя, йя-
ни жями 3 дягигядян сонра активляшмиш
Т-лимфосит щярякят етмяйя башлайыр.

Т-лимфоситлярин щярякяти ЛФА-1
интегрини иля ендотел щцжейряляринин
цзяриндя йерляшян ЩААМ-1 молеку-
лу арасында ялагя йарандыгдан сонра
башлайыр. Юзц дя ЛФА-1 интегрини ва-
ситяси иля йаранан адщезив ялагя эюстя-
рилян щцжейряляри бир-бириня йапышдыр-
маг йох, онларын щярякят механизми-

нин ишя дцшмяси цчцн сигнал ролуну
ойнайыр. Сон тядгигатлар (A.Smit et
al, 2005) эюстярир ки, ЛФА-1 интегрини
иля ЩААМ-1 арасында ялагя йаран-
дыгдан сонра сигнал щярякяти тямин
етмяк цчцн талин зцлалынын (бах шяк.
3.17) иштиракы иля йыьылан актин дястяля-
риня ютцрцлцр. Миозин II филаменти
цзяриндя сцрцшдцрцлян актин лифляринин
(бах шяк. 3.28) йаратдыьы гцввя нятижя-
синдя илк олараг щцжейрянин мяркязи
щисяясиндя йерляшян тюрямяляр ламелла-
подиляр истигамятиндя йерлярини дяйи-
ширляр. Бундан сонра щцжейрянин йер-
дя галан щиссяси топпузла бирликдя жис-
мя йахынлашдырылырлар. Адщезив ялагя-
лярин щядсиз дяряжядя зяиф олмасы вя си-
тоскелет елементляринин арасындакы
ялагялярин ани олараг йенидян гурул-
ма габилиййяти Т-лимфоситлярин, о
жцмлядян нейтрофиллярин йцксяк сцрят-
ля щярякят етмялярини тямин едирляр.
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Ситоплазманын тяркибиня дахил олан
органел вя ялавяляр щаггында цмуми
мялуматлар дярслийин биринжи фяслиндя
верилмишдир. Бу фясля айры-айры органел
вя ялавялярин гурулуш хцсусиййятляри,
вязифяляри вя онлар арасындакы гаршылыг-
лы ялагяляр щаггында олан мялуматлар
дахил едилмишдир.

Щцжейря мяркязи вя йа сентросом
нцвя йахынлыьында бир-бириня нисбятян
дцз бцжаг алтында йерляшян ики ядяд си-
линдрябянзяр сентриоллардан (гоша жи-
симжик- диплосом) вя онлары щяр тяряф-
дян ящатя едян сентриолятрафы матрикс-
дян тяшкил олунмушдур.
Сентриолларын мювжудлуьу щаггын-

да илк фикирлярин В.Flemminг (1875) вя
Van Beneden (1876) тяряфиндян сюйля-
нилмясиня бахмайараг, бу органелля-
ря ад верян, онлары ятрафлы тядгиг вя
нцмайиш етдирян Teoder Boveri (1888)
олмушдур. О, сентриоллары паразит
йумру гурдлара (Nematoda) аид олан
Parascaris equorum ембрионларынын
Щайденщайнын дямирли щематоксилин
методу васитясиля рянэлянмиш кясикля-
риндя ашкар етмиш вя шяклини чякмишдир.
Метафаза мярщялясиндя олан щцжейря-
ни нцмайиш етдирян T.Boveri (1888)
сентриоллары "щематоксилинля тцнд ря-
нэлянян вя ситоплазматик улдуз шцалы-
лыьы (cytoplasmatic radiating aster) иля
ящатя олунмуш чох кичик жисим, даща

дягиги жисим жцтлцйц" кими тясвир ет-
мишдир. Бунунла бярабяр, о, сентриол-
ларын щцжейрялярин бюлцнмяси цчцн их-
тисаслашмыш органел олдуьу фикрини иря-
ли сцрмцшдцр. T.Boveriнин сентриолла-
ра аид ялдя етдийи мялуматлар ичярисин-
дя диггяти жялб едяни диспермик майа-
ланма (бу майаланмада йумурта
щцжейрясиня бир йох, ики ядяд сперма-
тозоид дахил олур) заманы щцжейряля-
рин анормал бюлцнмяляринин (тяк- вя
чохгцтблц щцжейрялярин мейдана чых-
масынын) сябябини зиготайа артыг сент-
риолларын дахил олмасы иля ялагяляндир-
мясидир. T.Boveri тяряфиндян сентриол-
лар щаггында йухарыда эюстярилян фи-
кирляр щал-щазырда цмумян гябул
олунмушдур.
Сентросомларын гурулушу щаггын-

44ОРГАНЕЛЛЯР ВЯ СИТОПЛАЗМАТИК
ЯЛАВЯЛЯР

ЩЦЖЕЙРЯ МЯРКЯЗИ -
СЕНТРОСОМ

Шякил 4.1. Сентриол вя онун ящатясиндя йерля-
шян тюрямялярин електрон-микроскопик шякли.
Електронограмын мяркязиндя тцнд рянэлян-
миш сентриолятрафы матриксин ящатясиндя солда
даиряви, саьда ися квадрат шякилли сентриоллар
эюрцнцр. Бунунла йанашы, сентриолятрафы мат-
риксдян шца шяклиндя микроборужуглар баш-
лайырлар (© Cyтоgraphics Cooper G.M. The
Cell: A молежулар approach - 2nd ed., p.449).



да мцасир мялуматлар електрон-мик-
роскопик тядгигатларын нятижясиндя ял-
дя олунмушдур. Сентросомун мяркя-
зиндян кечян ултраназик кясиклярдя
тцнд рянэлянян сентриолятрафы матрикс
фонунда (шяк. 4.1) нисбятян ачыг рянэ-
ли силиндрябянзяр структурлардан бири-
нин кюндялян (солда), о биринин ися
бойлама (саьда) кясийи эюрцнцр. Бу,
бир тяряфдян сентросом дахилиндя бир
йох, ики сентриолун (она эюря онлары
диплосом да адландырырлар) олдуьуну,
икинжи тяряфдян ися онларын бир-бириня
перпендикулйар йерляшдиклярини эюстя-
рир.
Сентриоллар диаметри 100-200 нм вя

узунлуьу ~400 нм олан силиндрябян-
зяр тюрямялярдир. Сентриоллардан
нцвяйя нисбятян йахын йерляшянини
ана, диэярини ися гыз сентриол адланды-
рырлар. Ана сентриолларын диэяр бир фяр-

ги - дистал ужларына йахын субдистал чы-
хынтыларын олмасыдыр (шяк. 4.4-1). Бу чы-
хынтыларын тяркибиндя хцсуси зцлалларын
йерляшмяси (сенексин, CEP-110, ε-ту-
булин вя б.) иммунфлуорессент метод-
ларын кюмяклийи иля ана сентриолларын
ашкар едилмясини хейли асанлашдырыр.
Щцжейрялярин яксяриййятиндя ана сент-
риоллар илкин кирпиклярин формалашмасы
заманы базал жисимжик ролуну ой-
найырлар. Бу заман ана сентриолларын
субдистал чыхынтылары онларын щцжейря
зары иля даща сых битишдирилмясини тямин
едирляр. Гыз сентриоллар ана сентриолла-
рын анжаг проксимал ужуна перпенди-
кулйар йерляширляр.
Сентриолларын щяр икиси кюндялян кя-

сикдя "дишли чархы" хатырладан (шяк.
4.2), бир-бири иля 300-ли бужаг алтында
йерляшян 9 ядяд микроборужуг
цчлцйцндян (триплетиндян) тяшкил олун-
мушдур. Микроборужуглар A, B вя C
щярфляри иля ишаря едилирляр. А микробо-
ружуглары силиндрик сентриолларын мяр-
кязиня, C микроборужуглары ися сент-
риолятрафы матрикся доьру чеврилмиш вя-
зиййятдя йерляширляр. А микроборужуг-
лары там 13 тубулин протофиламентин-
дян тяшкил олдуьу щалда, B вя C мик-
роборужугларында протофиламентлярин
сайы 10-11 арасында тяряддцд едир
(шяк. 4.2). Гоншу триплетлярин А вя C
микроборужуглары бир-бири иля тяркиби
там дягигляшдирилмямиш зцлаллар васи-
тясиля бирляширляр (шяк. 4.3).
Сентриол микроборужуглары ситоп-

лазматик микроборужуглар кими, яса-
сян αα−− вя ββ−−тубулин щетеродимерлярин-
дян тяшкил олунмушлар. Анжаг сон за-
манлар апарылан тядгигатлар нятижя-
синдя сентриолларын тяркибиндя тубулин

Шякил 4.2. Сентриолун кюндялян кясийинин
електрон-микроскопик шякли. 9 микроборужуг
триплетинин бир-бири иля гаршылыглы мцнасибяти вя
микроборужугларын тяшкилиндя иштирак едян ту-
булин протофиламентляринин сайы вя топографик
вязиййяти айдын эюрцнцр. Ялавя мялумат
мятндя верилмишдир (Perry M.M., Gilbort
A.B. - J. Cell Sci., 1979, v.39, p.257).
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зцлалынын γ, δ, ε изомерляри дя ашкар
едилмишдир.

γγ−−тубулин молекуллары бюлцнмя
ийиндя вя базал жисимжиклярдя олдуьу
кими, сентриолларын да тяркибиндя ишти-
рак едян микроборужугларын гурашды-
рылмасыны (nucleation) тямин едян γ−
тубулин щалгасы комплексинин (γ-
TuHC) тяркибиня дахил олур.

δδ−−тубулин сентриол вя базал жисим-
жиклярин тяркибиндя йерляшир. Бу зцлалын
мутасион дяйишикликляри заманы Ж
микроборужуглары инкишаф етмядийин-
дян сентриолларын тяркибиндя микробо-
ружуг триплетляри микроборужуг дуп-
летляриня чеврилирляр.

εε−−тубулин ана сентриолларын субдис-
тал чыхынтыларынын тяркибиня дахил олан
зцлаллардан биридир. Сентросомларын
дупликасийасы заманы бу зцлал йени
сентросомун тяркибиня анжаг С фаза-
дан сонра дахил олур. ε−тубулин зцла-
лынын мигдарынын азалмасы С фазада
сентриолларын дупликасийасыны дайанды-
рыр вя митоз мярщялясиндя сентросом-
дан асылы олмайан микроборужуг шца-
лылыьы формалашдырыр. Беляликля, ε−тубу-

линин сентриолларын дупликасийасында вя
сентриолятрафы матриксин тяшкилиндя ишти-
рак етдийи билдирилир.
Сентриолларын тяркибиндя тубулин

изомерляри иля йанашы, диэяр зцлаллар да
йерляширляр. Сонунжулар арасында ят-
рафлы юйряниляни сентрин зцлалларыдыр. Бу
зцлаллар кичик юлчцлц (м.ч. 20 кД) вя
турш хассяли олуб, Ca2+-бирляшян зцлал-
лара аиддирляр.
Инсанда 3 нюв сентрин зцлалы ашкар

едилмишдир. Сентрин-1 зцлалы анжаг киши
жинси щцжейряляриндя синтез олунур.
Сентрин-2 ихтисаслашмыш сентриол зцлалы-
дыр вя щцжейря тсиклинин бцтцн фазала-
рында фяалиййят эюстярир. Сентрин-3
зцлалына ися йалныз сентриолятрафы
матрксин тяркибиндя раст эялинир.
Сентрин-2 зцлалына медузанын йашыл

флуорессенсийалы зцлалы (green fluores-
cent protein - GFP) бирляшдирилдикдян
сонра флуорессент микроскопунда
онун сентриолларын мяркязи каналында
йерляшдийи дягигляшдирилмишдир. Сент-
рин-2 зцлалынын синтези дайандырылдыгда
сентриолларын дупликасийасы позулур вя
илкин митоз заманы бюлцнмя ийи
гцтбляриндя анжаг бир сентриол олур.
Сонракы бюлцнмяляр нятижясиндя щеч
бир сентриолу олмайан щцжейряляр
ямяля эялир вя сонда онларын юлцмц
баш верир.
Ана сентриолларын субдистал чыхынты-

лары тяркибиндя йухарыда эюстярилян
зцлалларла йанашы, сентриолин зцлалынын
да олдуьу ашкар едилмишдир. Бу щагда
ятрафлы мялумат сентриолларын щцжейря
тсиклиндя иштиракынын тясвири заманы ве-
риляжякдир.
Ана вя гыз сентриоллары, уйьун ола-

раг йетишмиш вя йетишмямиш сентриоллар

Шякил 4.3. Сентриол вя сентриолятрафы матриксин
формалашмасында иштирак едян тюрямялярин
схематик шякли.
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да адландырырлар. Йетишмиш сентриол ян
азы ики сонунжу щцжейря бюлцнмясин-
дян сонра формалашыр. Сон бюлцнмя
заманы формалашан диэяр сентриола йе-
тишмямиш сентриол дейилир. Ана (йетиш-
миш) вя гыз (йетишмямиш) сентриоллар
йалныз гурулушларына эюря йох, щям дя
кимйяви тяркибляриня эюря дя бир-бирля-
риндян фярглянирляр. Мцяййян едилмиш-
дир ки, анжаг йетишмиш сентриолун тяр-
кибиндя сенексин (Й.: senex - гожа ки-
ши) адлы зцлал (м.ч. 96 кД) вардыр вя бу
зцлал йетишмямиш сентриолун тяркибиня
G2 фазадан митозун профазасына ке-

чид дюврцндя дахил олур. Беляликля,
тяркибиндя сенексин зцлалынын олмасы
сентриолун йетишмиш олдуьуну, бу ися
онун аксонеманын формалашмасы
цчцн базал жисимжик ролу ойнайа бил-
мясини вя микроборужугларын ямяля
эялмясиндя иштирак едян маддялярин
топланмасы цчцн йер олдуьуну эюстя-
рир.
Сых йерляшмиш (буна эюря тцнд ря-

нэлянир (шяк. 4.1)) инжя фибрилйар гуру-
луша малик сентриолятрафы матрикс гей-
ри-мцяййян формайа малик олуб, эи-
ринтили-чыхынтылы кянарлы ситоплазманын
диэяр структурларындан айрылыр. Адя-
тян, сентриолятрафы матрикс нащийясин-
дя диэяр органелляря (мяс., рибосом-
лара) вя зарлара тясадцф едилмир. Ан-
жаг бурада юлчцляри 70-100 нм ара-
сында тяряддцд едян тцнд рянэлянмиш
жисимжикляр - сентриол пейкляри - йерля-
ширляр. Сентриолятрафы матриксдян
мцхтялиф истигамятляря доьру шца шя-
килли микроборужугларын башланмасы
(шяк. 4.1) онун микроборужуг тяшки-
латчысы ролу ойнадыьыны эюстярир (бах
сящ. 96).

Сентриолятрафы матриксин тяркибиндя
100-я гядяр зцлалын иштиракы тяхмин
едилир. Онларын ичярисиндя ятрафлы тядгиг
олунанлары перисентрин, нинеин, γ− ту-
булин щалгасы комплексиня дахил олан
зцлаллардыр.

Перисентрин зцлалынын молекулйар чякиси
220 вя 350 кД олан ики изомери мялумдур.
Бу зцлал молекуллары сентриолятрафы матриксин
ясас кцтлясини тяшкил едирляр. Онларын ямяля эя-
тирдийи хялбиршякилли тор цзяриндя микробору-
жугларын формалашмасында иштирак едян γ-ту-
булин щалгасы комплексиня дахил олан зцлаллар
йерляширляр. Перисентрин зцлаллары юзяк ролуну
ойнайараг сентросом нащийясиндя фяалиййят
эюстярян диэяр зцлалларла да молекулйар яла-
гяляр йарадырлар.

Нинеин зцлалы С-ужу иля ана сентриолун суб-
дистал чыхынтысына, Н-ужу иля ися γ-тубулин щал-
гасы комплекси зцлалларына бирляшир.

Сер-135 зцлалына сентриоллары ящатя едян
електрон-сых маддяйля ялагя сахламаг шярти
иля бцтцн сентросом нащийясиндя раст эялинир.
Бу зцлалын мигдары артан заман сентросом
нащийясиндя вя ситозолда араларында 6 нм мя-
сафяли тцнд рянэлянмиш хятляр олан гыврыма-
бянзяр жисимжикляр ямяля эялир. Сер-135 зцлалы-
нын мигдарынын истяр артмасы, истярся дя азал-
масы митоз ийи вя интерфаза микроборужугла-
рынын дцзцлцшцнцн позулмасына эятириб чыха-
рыр.

ПЖМ-1 зцлалы (м.ч. 228 кД) сентриолятрафы
матриксин ящатясиндя йерляшян "сентриол пейк-
ляринин" тяркибиндя ашкар едилмишдир. PCM-1
зцлалы щям сентриолларын, щям дя сентриолятра-
фы матриксин тяшкилиндя иштирак едян зцлалларын
(γ-тубулиндян башга) сентросом нащийясиндя
топланмасында "бяря" ролуну ойнайыр. Беля
ки, йухарыда адлары чякилян зцлаллар PCM-1
зцлалыйла бирляшдикдян сонра динеин-тубулин
комплексинин (бах сящ. 100) кюмяклийи иля
сентросом йерляшян йеря дашынырлар.

PCM-1 зцлалы васитясиля сентросом-
ларын тяшкилиндя иштирак едян зцлалларын
йердяйишмяси позулан заман щцжей-
ряляр митоз мярщялясиня дахил ола бил-
мирляр. Нятижядя яксяр щцжейря типляри-
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нин апоптоз йолу иля юлцмц баш верир.
Инсан организминдя терминал диф-

ференсиасийа вязиййятиня чатмыш щцжей-
ряляр (мегакариоситляр, еритроситляр,
енинязолаглы язяля лифлярини ямяля эяти-
рян миобластлар) узун мцддят
бюлцнмя габилиййятиня малик олма-
дыглары цчцн онларын тяркибиндя сент-
росом олмур. Бу гайдадан кянара
чыхан йеэаня щцжейря майаланмаьа
щазыр олан йумурта щцжейрясидир.
Овоэенез просесиндя сентриолятрафы
матрикс юз формасыны сахладыьы щалда,
сентриолларын щяр икиси парчаландыглары-
на эюря йох олурлар. Сентриолларын сы-
радан чыхма механизми щяля дя там
айдынлашдырылмамышдыр, лакин онун
актив просес олдуьу вя протеасомла-
рын (бах сящ. 155) иштиракы иля щяйата
кечирилдийи эцман олунур.
Сентриолларыны итирмиш инсан йумур-

та щцжейряси анжаг майаланма баш
вердикдян сонра бюлцнмя габилиййяти-
ни бярпа едир. Юзц дя сперматоэенез
просеси заманы сперматозоидлярин
тяркибиндя олан ана сентриол гуйруг
щиссянин тяшкилиндя иштирак едян базал
жисимжийя чеврилдийиндян майаланма
заманы зиготанын тяркибиня анжаг бир
гыз сентриол дахил олур. Зиготанын
бюлцнмяси цчцн гыз сентриолун ики дя-
фя дупликасийасы баш верир. Беляликля,
ики жцт сентриол формалашдыгдан сонра
зиготанын биринжи бюлцнмяси баш ту-
тур.
Инсанда овоэенез просеси заманы

сентриолларын йох олмасынын ян
мцщцм биолоъи ящямиййяти партоэене-
тик цсулла (сперматозоидин иштиракы ол-
мадан) чохалманын гаршысынын алын-
масыдыр. Мараг цчцн гейд етмяк ла-

зымдыр ки, сичанларда щям сперматоэ-
енез, щям дя ооэенез просесляриндя
сентриолларын щяр икиси йох олур. Йу-
мурта щцжейрясиндя тякжя сентриолят-
рафы матрикс юз тамлыьыны сахлайыр. Бу
ися партеноэенез (Y.: parthenoz - ба-
киря гыз) цсулу иля чохалмайа (диши жин-
си щцжейрянин майаланмадан
бюлцнмяси иля башланан жинси чохал-
ма) хейли охшайыр. Гейд етмяк лазым-
дыр ки, сичанын ембрионал щцжейряля-
риндя тез бир заманда (имплантасийа
баш веряня йахын) сентриоллар мейда-
на чыхырлар. Бу заман "йени сентриол-
лар нежя йаранырлар?" суалы мейдана
чыхыр. Мцасир цсулларын кюмяклийи иля
мцяййян едилмишдир ки, сичанларын йе-
тишмиш йумурта щцжейряляринин ичяри-
синдя сентриолларын формалашмасы цчцн
сяляф ролуну ойнайан молекуллар мул-
тивезикулйар жисимжиклярин топлантылары
шяклиндя йерляширляр.
Сентросомун тяшкилиндя иштирак

едян структурлар щцжейря тсикли зама-
ны динамик дяйишикликляря уьрайырлар.
Бу дяйишикликлярин мяркязиндя сентро-
сомун дупликасийасы дурур вя бу про-
сес сентросомларын бир-бириндян ара-
ланмасы иля башлайыр. Интерфаза дювр-
цндя ана вя гыз сентриоллар бир-бири иля
зцлаллардан тяшкил олунмуш еластик тю-
рямя васитясиля бирляшмиш вязиййятдя
олурлар (шяк. 4.4-1). Щцжейря тсиклинин
G1 фазасындан S фазасына кечид зама-

ны Е тсиклин Cdk2 киназасы иля бирляшир
(бах сящ. 227) вя ону активляшдирир.
Активляшмиш Cdk2 ферменти сентриолла-
ры бир-бири иля бирляшдирян тюрямянин
тяркибиндя олан нуклеофосмин (nucle-
ophosmin-NPM/B23) зцлалынын фос-
форлашмасына сябяб олур. Фосфорлаш-
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мыш NPM/B23 сентриолун тяркибини
тярк етдийи мцддятдян сентриолларын
бир-бириндян араланмасы башлайыр (шяк.
4.4-2). NPM/B23 зцлалы иля йанашы,
сентросомун тяркибиндян динамин-2
зцлалынын да кянарлашмасы баш верир.
Бцтцн бунлар эюстярилян зцлалларын
сентриолларын бирляшмясиндя иштирак ет-
дийини тясдиг едир.
Ана вя гыз сентриолларын бир-бирин-

дян араланмасы S фазанын ахырына гя-
дяр давам едир. Анжаг бу мцддят яр-
зиндя ана вя гыз сентриолларын прокси-
мал ужларына перпендикулйар йерляшян
просентриоллар формалашмаьа башлайыр
(шяк. 4.4-3 вя -4). Просентриоллар яв-
вялжя сентрин зцлалынын топлантысы шяк-
линдя мейдана чыхырлар. Бу топланты-
нын ятрафында α вя β тубулин димерля-
ринин иштиракы иля тядрижян чевря цзря
дцзцлмцш 9 ядяд тяк микроборужуг,
сонра онларын дуплети, ян ахырда ися
тяркибиндя 9 ядяд микроборужуг трип-
лети олан йени гыз сентриоллар формала-
шырлар. Беляликля, S фазанын ахырында
сентросомун дахилиндя щяля дя бир-би-
ри иля ялагяни там итирмямиш ики жцт
сентриол ямяля эялир:

- яввялки ана сентриол вя онун

проксимал ужуна перпендикулйар
олан йени гыз сентриол;

- яввялки гыз сентриол вя онун прок-
симал ужуна перпендикулйар йерляшян
йени гыз сентриол.

G2 фаза заманы яввялжя йени йара-

нан сентриол жцтлцкляри арасындакы яла-
гя тамамиля кясилир (шяк. 4.4-5), сонра
ися онлар айрылараг сентриолятрафы мат-
риксля ящатя олунурлар (шяк. 4.4-6). Ики
гыз сентриол жцтлцйц ятрафында йерляшян
сентриолятрафы матриксин тяркибиндя ε−
тубулинин мцяййян едилмяси онун
там формалашдыьыны эюстярир.
Сентриол жцтлцкляринин бир-бириндян

там айрылмасы вя сентриолятрафы мат-
риксин ики йеря бюлцнмяси киназа ак-
тивлийиня малик Nek2 ферментинин вя
онун тясир обйекти олан C-Map1 зцла-
лынын иштиракы иля баш верир.
Илкин гыз сентриолун ятрафында суб-

дистал чыхынтылар анжаг G2 фазадан M

фазайа кечид заманы баш верир. Беля-
ликля, артыг митозун профаза дюврцндя
тяркибиндя щям ана, щям дя гыз сент-
риоллар олан ики ядяд сентросом там
формалашыр вя телофазадан сонра йени
йаранан гыз щцжейрялярин тяркибиндя
фяалиййят эюстярирляр (шяк. 4.4-7).

Шякил 4.4. Щцжейря тсиклинин айры-айры фазаларында сентросомларда баш верян дяйишикликлярин
схематик шякли. Изащы мятндя верилмишдир.
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Ана сентриолларын субдистал чыхынты-
ларында сентриолин адланан йени зцлалын
олдуьу ашкар едилмишдир (A.Gromley
et al, 2003). Бу зцлалын щцжейря тсикли-
нин сон мярщяляси олан ситокинезин ба-
ша чатмасында мцщцм рол ойнадыьы
гейд олунур. Сентриолин зцлалынын тяси-
ри арадан галдырылдыгда щцжейряляр
бир-бири иля узун кюрпцшякилли ситоплаз-
матик чыхынтылар васитясиля бирляшмиш
вязиййятдя галырлар. Бир-бириндян там
айрылмамыш гыз щцжейрялярин йенидян
щцжейря тсиклиня дахил олмаларына бах-
майараг, ситокинез баш вермядийин-
дян чохнцвяли плазмодиумлар (бах
сящ. 5) мейдана чыхыр. Беля щцжейряляр
тядрижян бюлцнмя габилиййятлярини итир-
дикляри цчцн йа апоптоза уьрайыр, йа-
худ да G0 мярщялясиня дахил олурлар.

Сентросомларын истяр интерфаза, ис-
тярся дя щцжейря тсикли заманы ясасян
микроборужуг тяшкилатчысы мяркязи ки-
ми фяалиййят эюстярдикляри гейд олу-
нур. Бунунла йанашы, сон 10 ил ярзиндя
ялдя олунан мялуматлар (бу щагда ят-
рафлы сурятдя ядябиййат сийащысына да-
хил едилмиш мягалялярдян таныш олмаг
олар) сентриолларын DNT репликасийасы-
нын башланмасында, G1 фазадан S фа-

зайа кечидин тямин олунмасында,
бюлцнмя ийи структурларынын ситоплаз-
мада вязиййятинин мцяййян олунма-
сында, хроматидлярин бир-бириндян ай-
рылмасында, ситокинезин баша чатма-
сында вя с. иштирак етдийини эюстярир.
Щямчинин, сентросомлара щцжейряля-
рин фяалиййятинин ясас истигамятляринин
тянзиминдя иштирак едян биолоъи фяал
маддялярин дя бирляшдикляри дягигляш-
дирилмишдир. Сонунжу мялуматла яла-
гядар олараг сентросомлара гыжыгла-

рын гябулу, интеграсийасы вя тянзим-
ляйижи сигналларын йайылма мяркязи ки-
ми бахылыр. Беляликля дя сентросомла-
рын щягигятян юз адына уйьун олараг
щцжейря мяркязи ролуну ойнадыьы яксяр
тядгигатчылар тяряфиндян гябул олунур.

Организмин фяалиййяти цчцн важиб
олан енеръи гида мящсулларынын оксид-
ляшмяси заманы мейдана чыхыр. Бу
просес еукариот щцжейрялярдя хцсуси
ихтисаслашмыш органеллярдян олан ми-
тохондриляр тяряфиндян щяйата кечири-
лир. Митохондрилярдя оксидляшмя иля
йанашы фосфорлашма просесинин эетмя-
си нятижясиндя гида мящсулларынын тяр-
кибиндя олан енеръи аденозинтрифосфат
(АТФ) молекулларынын макроерэик ра-
битяляриндя топланан кимйяви енеръийя
чеврилир.
Митохондри термини йунанжа "ми-

тос" вя "жщондрос" сюзляриндян
эютцрцлцб, щярфи мянасы сапшякилли дя-
няжик демякдир.

XIX ясрин ахырларында Altman турш
фуксин реактивинин кюмяклийи иля
мцхтялиф нюв щцжейрялярин тяркибиндя
сапшякилли вя щярякятли тюрямялярин ол-
дуьуну мцяййян етмиш вя онлары "би-
областлар" адландырмышдыр. Altmanын
фикриня эюря, "биобластлар" организмин
бцтцн нюв щцжейряляриндя тясадцф
едилян, гурулушжа бактерийалары хатыр-
ладан вя сярбяст йашамаг габилиййяти-
ня малик олан тюрямялярдир. Altmanын
бу фикирляринин вахтында юз щямкарла-
ры тяряфиндян кяскин етиразла гаршылан-
масына бахмайараг, мцасир метод-
лар васитясиля ялдя олунмуш мялумат-
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лар онларын яксяриййятинин дцзэцн ол-
дуьуну гейд етмяйя там ясас верир
(бах сонрайа).
Жанлы биргатлы йастылашмыш щцжейря

култураларынын фаза-контраст микрос-
копу иля тядгиги заманы митохондри-
лярин щярякятли, формаларыны дяйишя би-
лян (еластик) вя бюлцнмя йолу иля чо-
халма габилиййятляриня (бактерийалар
кими) малик олдуглары мцяййян едил-
мишдир.
Ишыг микроскопу алтында митохо-

ндриляр, ясасян чюпябянзяр гурулуша
малик олуб, диаметри 0,4-1 мкм,
узунлуьу ися 2-7 мкм арасында тя-
ряддцд едир; бязян узунлуьу 10
мкм-я чатыр. Митохондрилярин сайын-
да вя щцжейрядахили топографик вя-
зиййятиндя нязяря чарпажаг фярг
вардыр. Беля ки, аз енеръи истифадя едян
щцжейрялярдя, мясялян гейри-актив
лимфоситлярдя жями бир нечя митохонд-
ри олдуьу щалда, гаражийяр щцжейряля-
риндя онларын сайы минлярлядир.
Щцжейрялярин щансы щиссясиндя АТФ-я
ещтийаж чохдурса, орада митохондри-
лярин топлантысына раст эялинир. Мисал
олараг, бюйряйин проксимал гыврым
боружугларынын диварында йерляшян
епител щцжейряляринин базал сятщиня
йахын митохондрилярин топланараг
сцтун шяклиндя йерляшмясини эюстяр-
мяк олар.
Щяр бир митохондридя юртцк ролу-

ну ойнайан щамар харижи митохондри
зары вя мцхтялиф формайа вя юлчцляря
малик бцкцшляр ямяля эятирян дахили
митохондри зары вардыр (шяк. 4.5-1).
Бу зарлар арасында 10-20 нм

юлчцлярдя назик йарыгшякилли зарарасы
сащя галыр (шяк. 4.5-2). Митохондриля-

рин дахилиндя дахили зарла ящатя олун-
муш, айры-айры дяняжикляр шяклиндя
олан аморф гурулуша малик митохо-
ндри матрикси йерляшир (шяк. 4.5-3).
Дахили митохондри зарынын юлчцляри

ямяля эятирдийи бцкцшлярин щесабына
артараг, орада эедян просеслярин тя-
мин олунмасы цчцн мцбадиля сятщи-
нин чохалмасына шяраит йарадыр.
Бцкцшляр ямяля эялян заман дахи-

ли зарын митохондринин кянарларына
йахын йерлярдян башлайараг мяркязя
доьру эетмяси вя йенидян башландыьы
йеря гайытмасы нятижясиндя чюпшякилли
щцндцрлцкляр йараныр (шяк. 4.5, 4.6 А).
Беля щцндцрлцклярин чохлу мигдарда
олмасы дараг дишлярини хатырлатдыьын-
дан, онлары митохондри дараглары ад-
ландырырлар.

Шякил 4.5. Митохондринин бойлама кясийинин
схематик шякли.
1. харижи митохондри зары; 2. зарарасы сащя;
3. митохондри дараьы; 4. дахили митохондри
зары 5. митохондри матрикси; 6. митохондри
дяняжикляри; 7. даиряви ДНТ.
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Митохондри дарагларынын сайы вя
щцндцрлцйц иля щцжейрянин активлик
дяряжяляри арасында дцз мцтянасиб
асылылыг мювжуддур. Ян чох вя щцндцр
дараглара цряк язяляси щцжейрялярин-
дя, бунун яксиня ися сцмцк щцжейря-
ляриндя (остеоситлярдя) раст эялинир.
Гейд етмяк лазымдыр ки, бязи щцжейря-
лярдя олан митохондрилярдя дахили за-
рын ямяля эятирдийи бцкцшляр дараг
шяклиндя йох, боруйабянзяр формада
олурлар. Беля митохондрилярин ултрана-
зик кясикляриндя дараглар микробору-
жуг кясиклярини хатырладырлар (шяк. 4.6
Б). Бу митохондриляря, ясасян стероид
щормонлар синтез олунан бюйрякцстц
вязин габыг маддясиндя вя жинси вязи-
лярдя тясадцф едилир.
Митохондрилярдя АТФ синтези

мцхтялиф насосларын, дашыйыжыларын,
електрон нягледижи зцлалларын вя ферме-
нтлярин бирликдя фяалиййяти нятижясиндя
мцмкцн олур. Бу заман баш верян
чохсайлы просеслярин ардыжыл вя лазыми
истигамятдя эетмясиня, ясасян мито-
хондрилярин харижи вя дахили зарларынын
тяркибиндя бир-бириндян фяргли кечирижи-

лик габилиййятиня малик зцлалларын ол-
масы шяраит йарадыр. Бунун нятижясин-
дя митохондрилярин харижи вя дахили
зарлары нащийясиндя вя матриксдя бир-
бириндян фяргли просесляр баш верир.
Митохондрилярин харижи зары тярки-

биндя, микробларда олдуьу кими,
мцхтялиф нюв интеграл зцлалларын вя по-
ринлярин (бах сящ. 41) олмасы нятижясин-
дя ситозолда йерляшян вя молекул чяки-
си 10 kD-йа гядяр олан маддяляр,
щямчинин АТФ синтези цчцн лазым
олан маддяляр сярбяст олараг зарарасы
сащяйя дахил ола билирляр. Бундан баш-
га, харижи зарын тяркибиндя митохонд-
риал липидлярин синтезиндя иштирак едян
зцлаллар да вардыр.
Харижи зарла мцгайисядя тяхминян

75% зцлаллардан тяшкил олунмуш дахили
зардан O2, CO2 вя судан башга, няин-

ки енеръи синтезинин аралыг мящсуллары
(пируват, асетил КоА), щятта чох кичик
юлчцйя малик олан ионлар да (H+,

Na+) сярбяст кечя билмирляр. Нятижядя
зарарсы сащя иля матрикс арасында АТФ
синтези цчцн важиб олан протон гра-

Шякил 4.6. Митохондрилярин дахили зарынын ямяля эятирдийи дараг (А) вя борушякилли (Б) бцкцшля-
рин кюндялян кясикляринин електрон-микроскопик шякли. А - фиброситин ситоплазмасында ики ядяд
митохондринин, икинжили лизосомун, щамар ендоплазматик шябякя систернляринин, мцхтялиф
юлчцлц юртцклц говугжугларын вя матрикс тюрямяляринин щистотопографик вязиййяти. Б - бюй-
рякцстц вязин габыг маддясиндя митохондрилярин, липид дяняжикляринин, щамар ендоплазматик
шябякя елементляринин, ситоскелет вя матрикс структурларынын гаршылыглы вязийяти (B - S.Morii et
al. Acta Histochemica et Cytochemica, 1996, v.29, supplement, p.588).

120 Органелляр вя ситоплазматик ялавяляр



дийентинин мейдана чыхмасына шяраит
йараныр (бах сонрайа).
Эюстярилянлярин ясас сябябляриндян

бири дахили зарын тяркибиндя чохлу миг-
дарда, адятян ики йох, дюрд йаь туршу-
су зянжири олан кардиолипин адлы фосфоли-
пид молекулларынын олмасыдыр. Бунун-
ла бирликдя, дахили зарын тяркибиндя
хцсуси дашыйыжыларын (унипорт, симпорт
вя антипорт) олмасы нятижясиндя лазым
олан маддялярин матрикся вя йа яксиня
кечирилмяси мцмкцн олур.
Унипорт дашыйыжылара Ca2+ ионлары-

ны, симпорт дашыйыжылара ися H+-ля пи-
руват вя H+-ля фосфат групуну (шяк.
4.8) бирликдя зарарасы сащядян матрик-
ся кечирян интеграл зцлаллары мисал эюс-
тярмяк олар.
Антипорт дашыйыжылара зарарасы сащя-

дяки Щ2PO-
4 вя пируваты айрылыгда мат-

риксдя олан щидроксил групу (OH-) иля,
матриксдя синтез олунмуш АТФ моле-

кулларыны ися зарарасы сащядя йерляшян
АДФ молекуллары иля дяйишдирян интег-
рал зцлаллар аиддирляр (шяк. 4.8). Фосфат
групунун вя пируват молекулларынын
матрикся дахил олмалары протон гра-
дийентинин йаратдыьы енеръинин щесабы-
на баш верирся, Ca2+ матриксдян хариж
едилмяси вя АТФ-ин АДФ-ля дяйишди-
рилмяси митохондрилярин дахили зарлары-
нын ятрафында йаранан потенсиал фяр-
гинин енеръиси щесабына щяйата кечири-
лир.
Йухарыда садаланан дашыйыжыларла

йанашы, митохондрилярин дахили зарла-
рынын тяркибиндя анжаг онлар цчцн ха-
рактерик олан беш зцлал комплекси фя-
алиййят эюстярир (шяк. 4.7).
Бу комплекслярдян I, II, III, IV

тяняффцс зянжиринин тяркибиня дахилдир-
ляр. Йцксяк енеръили електронун бир
комплексдян диэяр комплекся кечи-
рилмясиндя иштирак етдикляри цчцн он-
лара електрон нягли зянжири дейилир.

Шякил 4.7. Митохондринин дахили зары тяркибиндя йерляшян зцлал комплексляринин схематик шякли.
I-IV - тяняффцс зянжириня аид олан зцлал комплексляридир; V комплексин тяркибиндя ися АТФ-син-
тетаза ферменти йерляшир.
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Тяняффцс зянжириня, ясасян I, III,
IV зцлал комплексляри вя онларла яла-
гядя олан ики ядяд щярякятли електрон-
кечирижи молекуллар - убихинон (кофер-
мент Q) вя ситохром ж аиддирляр.
Икинжи комплекся ися, ясасян Кребс

тсиклиндя иштирак едян суксинатдещид-
роэеназа ферменти аид олуб, електрон-
ларын FADH2-дян убихинона

ютцрцлмясини тямин едир. Лакин бу
фермент H+ протонунун зарарасы са-
щяйя кечирилмясиндя иштирак етмир. V
комплекся ися протонлары анжаг зара-
расы сащядян матрикся кечирян АТФ-
синтетаза ферменти аиддир (бах сон-
райа).
Тамлыьы щипотоник мящлулда по-

зулмуш митохондриляри негатив цсулла

рянэлядикдя дахили зардан матрикся
доьру АТФ-синтетаза ферментинин
йерляшдийи йерлярдя назик саплаг цзя-
риндя йерляшян, 9 нм диаметря малик
кичик кцряйябянзяр чыхынтылар эюрц-
нцрляр ки, онлара бирликдя митохондри
(елементар) щиссяжикляри дейилир.
Митохондри матрикси - тяркибиндя

50% зцлал олан гаты, юзцллц майедир.
Електрон-микроскопик тядгигат за-
маны зцлалларын чох олмасы сябябин-
дян матриксин диэяр ситозол елементля-
ри иля мцгайисядя даща сых структура
малик олдуьу эюрцнцр (шяк. 4.6 А).
Матриксин тяркибиндя олан зцлалларын
яксяриййяти организмин ясас енеръи
мянбяляри олан глцкоза вя йа йаь тур-
шуларынын оксидляшмясиндя иштирак
едян ферментлярдир (бах сонрайа).

Шякил 4.8. Митохондрилярдя АТФ синтезинин протон градийенти нязяриййясинин схематик шякли.

Сол тяряфдя термоэенин зцлалы васитясиля H+ нягли (АТФ синтези олмадан), ортада протон гра-
дийентини йарадан тяняффцс зянжири комплексляри, онлардан саьда АТФ-синтетаза ферменти, ян
ахырда - солда ися симпорт вя антипорт дашыйыжылар эюстярилмишдир. Схемдян эюрцндцйц кими, ан-

жаг H+-ин АТФ-синтетаза ферменти васитясиля зарарасы сащядян матрикся дахил олмасы (гырмызы
охла эюстярилиб) АТФ синтезиня сябяб олур.
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Матриксдя ферментлярля йанашы, мито-
хондри рибосомлары, митохондри дяня-
жикляри вя митохондри ДНТ-ляри дя
йерляшир (шяк. 4.5).
Митохондри ситоплазмада йерляшян

органелляр ичярисиндя юзцнямяхсус-
луьу иля сечилян вя нцвя эеному иля
ялагяси олмайан эенетик системя ма-
лик органелдир. Митохондри эеному,
бактерийаларда олдуьу кими, щяр ор-
ганелин тяркибиндя бир нечя суряти олан
даиряви DNT (дDNT) молекулларын-
да йерляшир (шяк. 4.5).
Ики спираллы дDNT молекулунда 13

митохондри зцлалынын синтези цчцн мя-
лумат RNT-нин (mRNT), 12S rRNT,
16S rRNT вя 22 ядяд няглиййат
RNT-нин эенляри вардыр. 12S rRNT
вя 16S rRNT молекуллары зцлалларла
бирляшдикдян сонра, мцвафиг олараг
кичик (35S) вя бюйцк (45S) субващид-
ляри, онлар ися митохондри рибосомуну
(60S) формалашдырыр. Юлчцляринин кичик
олмаларына бахмайараг, митохондри
рибосомлары цмуми гурулуш планына
вя функсийаларына эюря ситозолда йер-
ляшян сярбяст рибосомларла охшардырлар
(бах сящ. 127). Апарылан тядгигатлар
эюстярир ки, митохондри матриксиндя
синтез олунан 13 зцлалын яксяриййяти
анжаг I, III, IV, V комплекслярин тяш-
килиндя иштирак едир.
Митохондринин тяркибиндя олан

зцлалларын бюйцк яксяриййятинин (95%)
эенляри ися щцжейрялярин нцвяляриндяки
ДНТ-нин тяркибиндя йерляшир. Бу
зцлаллар ситозолда йерляшян полирибо-
сомларда синтез олундугдан сонра
хцсуси груп зцлалларын (шаперонлар вя
транслокасийа зцлаллары) кюмяклийи иля
митохондрилярин лазым олан структур-

ларына чатдырылырлар.
Щцжейрялярин бюйцк яксяриййятиндя

митохондри матрикси дахилиндя кичик
юлчцляря малик олан (30-50 нм) мито-
хондри дяняжикляриня тясадцф едилир. Бу
дяняжиклярин функсийасы там мялум
олмаса да, онларын Ca2+ вя Mg2+ ка-
тионлары иля сых ялагядя олдуглары гейд
олунур. Ситозолда Ca2+ мигдарынын
артмасы иля мцшащидя олунан позьун-
луглар заманы Ca2+ ион насосларынын
кюмяклийи иля матрикс дахилиня дашы-
нырлар. Беляликля, митохондриляр ен-
доплазматик шябякяляр кими Ca2+

цчцн анбар ролуну ойнайырлар.
Глцкоза вя йаь туршуларынын оксид-

ляшдирижи-фосфорлашма просеси нятижясин-
дя АТФ молекулларынын йаранма ме-
ханизми барясиндя олан мцасир тясяв-
вцрлярин нязяря чатдырылмасы важибдир.
Глцкозанын парчаланараг енеръи

ямяля эятирмя просеси ситозолда оксиэ-
енсиз (анаероб) шяраитдя башлайыр вя
гликолиз адланыр. Бу заман 2 молекул
АТФ, 2 молекул пироцзцм туршусу
(пируват) ямяля эялир вя 2 молекул ни-
котинамидаденидинуклеотид (НАД+)
НАДЩ-а гядяр редуксийа олунур.
Щяр ики пироцзцм туршусу молекулу
хцсуси насосларын кюмяклийи иля мат-
рикся дашыныр (бах йухарыйа) вя орада
онларын щяр бири айрылыгда оксидляшдири-
жи карбоксилсизляшмя просесиня уь-
райараг CO2, асетил-KoA вя бир моле-

кул НАДЩ ямяля эятирирляр (катабо-
лизмин I цмуми йолу).
Асетил-KoA матриксдя Кребсин ли-

мон туршусу тсиклиня (катаболизмин II
цмуми йолу) дахил олараг (бу щагда
ятрафлы мялумат биокимйа дярсликля-
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риндя верилмишдир) оксалоасетата чев-
рилир. Кребс тсиклинин эедиши заманы ди-
эяр ара мящсулларла йанашы 2 молекул
CO2, 1 молекул ГТФ, 3 молекул

НАДЩ йараныр вя 1 молекул флавина-
дениндинуклеотид (FAD+) FADH2-

йя гядяр редуксийа олунур. Йаранан
ГТФ дярщал АТФ-я чеврилир.
Кребс тсиклиня ики пироцзцм туршу-

су молекулунун эирдийини нязяря ал-
саг, 1 молекул глцкозанын оксидляш-
мясиндян 4 молекул ATF, 10 моле-
кул НАДЩ вя 2 молекул FADH2
ямяля эялир.
Глцкозадан фяргли олараг, йаь тур-

шуларынын оксидляшмя йолу иля парча-
ланмасы ситозолда йох, билаваситя ми-
тохондри матриксинин дахилиндя баш-
лайыр вя ββ-оксидляшмя адланыр. Бу про-
сесин башланьыжында йаь туршулары
АТФ-ин тяркибиндя олан енеръи щесабы-
на KoA иля бирляшяряк асил-KoA-йа
(активляшмиш йаь туршусу) чеврилирляр.
Сонракы оксидляшмя просесляри щесабы-
на, ардыжыл олараг активляшмиш йаь тур-
шусундан ики карбон атомунун айрыл-
масы нятижясиндя асетил-KoA вя тярки-
биндя ики карбон атому аз олан асил-
KoA молекулу йараныр.
Йаь туршуларындан ики карбон ато-

мунун айрылдыьы мярщялялярин щяр би-
риндя асетил-КоА (активляшмиш сиркя
туршусу) иля йанашы, бир молекул
NADH вя бир молекул FADH2 дя

ямяля эялир. Йаранан асетил-KoA мо-
лекуллары ися юз нювбясиндя, аероб гли-
колиздя олдуьу кими, лимон туршусу
тсиклиня (бах йухарыйа) дахил олурлар.
Беляликля, тяркибиндя 16 карбон ато-
му олан палмитин туршусунун оксид-

ляшмяси заманы щяр бириндян 7 моле-
кул олмагла NADH вя FADH2 вя 8

молекул асетил-KoA ямяля эялир. Щяр
молекул асетил-KoA-дан Кребс тсикли
заманы ямяля эялян тюрямялярин сайы-
ны нязяря алсаг, онда тяркибиндя 16
карбон олан бир молекул йаь туршусу-
нун оксидляшмяси заманы 31 молекул
NADH, 15 молекул FADH2 вя 8

молекул ГТФ синтез олундуьу
эюрцнцр (жями 131 молекул АТФ).
Митохондрилярдя АТФ молекулла-

рынын бюйцк яксяриййятинин синтези
цчцн важиб олан оксидляшдирижи-фосфор-
лашма просесинин баш вермяси NAD+

вя FAD+ коферментляринин редуксийа
олунмуш формаларынын - NADH-ын вя
FADH2-нин ямяля эялмяляри иля сых

баьлыдыр. Беля ки, сонунжулар тяняффцс
зянжири ферментляринин тясириндян йени-
дян оксидляшяряк тяркибиндя йцксяк

енеръили електрон жцтлцйц (2е-) олан

щидрит ионуну (H-) ямяля эятирирляр.
Електрон жцтлцйцнцн тяняффцс (елект-
рон) зянжири цзря дашынмасы заманы
оксиэен молекуллары редуксийа олуна-
раг су молекулуну ямяля эятирдийи

щалда, H- юзц протона (H+) чеврилир
(шяк. 4.7).
Яввялляр беля эцман едилирди ки,

електронларын тяняффцс зянжири цзря да-
шынмасы екзоерэик реаксийа олдуьун-
дан, мейдана чыхан енеръи билаваситя
АТФ молекулларынын синтези заманы
макроерэик рабитялярин йаранмасына
сярф олунур. Анжаг Peter Mitчell
1961-жи илдя биринжи дяфя олараг АТФ
молекулларынын биолоъи зарлар ятрафын-
да йаранан протон (H+) градийенти-
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нин йаратдыьы енеръи щесабына
(хемоосмотик нязяриййя) синтез
олунмасы щипотезини иряли сцрдц (шяк.
4.8). Илк дюврляр бу тяклиф яксяр алим-
ляр тяряфиндян гябул олунмаса да, 10
илдян бир гядяр чох кечдикдян сонра
P.Mitчellин тяряфдашларынын сайы сцрят-
ля артмаьа башлайды вя о, 1978-жи илдя
"Протон градийенти" щипотезиня эюря
Нобел мцкафатына лайиг эюрцлдц.
Щазырда АТФ синтезинин няинки ми-

тохондрилярдя, щямчинин бактерийа вя
хлоропластларда (биткилярдя) да протон
градийенти нятижясиндя синтез олун-
дуьу тясдиг едилмишдир.
Протон градийентинин йаранмасы-

нын ики башлыжа сябяби вардыр. Биринжиси,
яввялдя гейд етдийимиз кими, митохо-
ндринин дахили зарындан ион вя про-
тонларын сярбяст кечя билмямясидир.
Икинжи сябяб ися - електрон жцтлцйцнцн
тяняффцс зянжири цзря дашынмасы зама-
ны мейдана чыхан енеръи щесабына щид-
рит ионларындан айрылмыш протонларын
(H+) дахили зарын тяркибиндя йерляшян
I, III, IV комплекслярдя олан насослар
васитясиля матриксдян зарарасы сащяйя
дашынмаларыдыр (шяк. 4.7). Бу заман
йеня дя, бактерийаларда олдуьу кими,
биолоъи зар (дахили митохондри зары) ят-
рафында Na+ градийенти йох (еукариот
щцжейрялярдяки кими), протон гра-
дийенти йараныр (шяк. 4.8). Йяни, со-
нунжуларын мигдары зарарсы сащядя
матриксля мцгайисядя хейли чох олур.
Зарарасы сащядя топланан протонларын
чох щиссяси матрикся дахили зарын тярки-
биндя йерляшян V комплекс зцлаллары-
нын (АТФ-синтетазанын) кюмяклийи иля
гайыда билирляр (шяк. 4.8).
Протонлар матрикся гайыдан за-

ман АТФ-синтетазанын (бах сящ. 31)
активляшмясиня сябяб олдуглары цчцн
матриксдя йерляшян АДФ фосфат групу
иля бирляшяряк АТФ ямяля эятирир (шяк.
4.8).
Гейд етмяк лазымдыр ки, дахили ми-

тохондри зарынын тяркибиня дахил олан
тяняффцс зянжири комплексляринин про-
тон градийентинин йаранмасындакы
ролларында фяргляр мювжуддур. Беля
ки, NADH-ын тяркибиндя олан елект-
рон жцтлцйц електрон-дашыйыжы зянжирин
I комплексиня дахил олур вя коензим
Q (убихинон) васитясиля тутулараг III
комплексин тяркибиндя олан ситохром
b-йя ютцрцлцр. III комплексдя елект-
рон жцтлцйц ситохром b-дян ситохром
ж-йя кечирилир. Сонунжу дашыйыжы васитя-
силя електронлар IV комплекся (ситох-
ромоксидаза) дашыныр. IV комплекс
зцлаллары електронлары оксиэен молеку-
луна бирляшдиряряк суйу ямяля эятирир-
ляр (шяк. 4.7). Яввял гейд етмишдик ки,
електрон жцтлцйц бир комплексдян ди-
эяриня кечян заман сярбяст енеръи ща-
сил олунур. Бу енеръинин щесабына I,

III, IV комплекслярин щяр бириндян 2e-

ютцрцлмяси заманы 3H+ матриксдян
зарарасы сащяйя дашыныр.

FADH2 васитясиля електрон дашын-

масы механизми йухарыда тясвир олу-
нандан бир гядяр фярглидир. Беля ки, II
комплекс (суксинатдещидроэеназа)
зцлаллары електронлары Кребс тсиклинин
аралыг мящсулу олан суксинатдан гя-
бул едирляр. Бу заман електронлар
NADH-ла йох, FADH2 иля бирляширляр

(шяк. 4.7). FADH2-нин тяркибиндя

олан електрон жцтлцйц II комплексин
тяркибиндяки коензим Q васитясиля ту-
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тулараг йухарыда тясвир етдийимиз
схем цзря IV комплекся чатдырылыр вя
бу просес су молекулунун синтези иля
баша чатыр. FADH2 васитясиля елект-

ронларын дашынмасы заманы сярбяст
енеръи ямяля эялмядийиндян, II комп-
лекс зцлаллары H+ градийентинин йаран-
масында иштирак етмирляр.
Бир NADH молекулунун тяркибин-

дя олан електрон жцтлцйцнцн електрон
зянжири цзря дашынмасы заманы 3 мо-
лекул АТФ синтез олунур. Уйьун про-
сес FADH2 -нин иштиракы иля эетдикдя

ися 2 молекул АТФ ямяля эялир. Бура-
дан эюрцнцр ки, бир глцкоза молеку-
лунун парчаланмасындан 38 молекул
АТФ ямяля эялирся, тяркибиндя 16 кар-
бон атому олан йаь туршусунун бир
молекулунун парчаланмасы заманы
бу рягям 131-я чатыр. Диггяти жялб
едян бир хцсусиййят дя одур ки, яэяр
ситоплазмада оксиэенсиз шяраитдя гли-
колиз нятижясиндя жями 2 молекул АТФ
йаранырса, митохондрилярдя оксиэенли
мцщитдя оксидляшдирижи-фосфорлашма
заманы бу рягям 18 дяфя артараг 36-
йа бярабяр олур.
Гонур пий щцжейряляриндя оксидляш-

дирижи-фосфорлашма нятижясиндя йара-
нан протон градийенти АТФ синтезиня
йох, истилик йаранмасына сябяб олур.
Бу щцжейрялярин тяркибиндя олан мито-
хондрилярин дахили зары тяркибиндя
АТФ-синтетазайа охшар термоэенин
зцлалы йерляшир. Протонлар бу зцлаллар
васитясиля матрикся гайтарылан заман
АТФ синтез олунмадыьындан протон
градийенти нятижясиндя мейдана чыхан
енеръи истилийин йаранмасына сярф олу-
нур. Гонур пий щцжейряляриня йени
доьулмуш ушагларда вя гыш йухусуна

эедян щейванларда тясадцф едилир. Би-
ринжилярдя гонур пий щцжейряляриндя
йаранан истилик бядян температуруну
артырараг организмдя олан бязи бакте-
рийаларын мящвиня сярф олунурса, икин-
жилярдя - гыш йухусундан айылдыглары
дюврдя 4-5 дяряжя ашаьы дцшмцш бядян
температурунун нормал вязиййятя эя-
тирилмясиня сябяб олур.
Щцжейрялярдя оксиэенин ян чох исти-

фадя олундуьу йер митохондрилярдир.
Она эюря дя мцхтялиф сябябляр
цзцндян щцжейряятрафы мцщитдя оксиэ-
ен азлыьы баш вердикдя (щипоксийа) ми-
тохондрилярдя баш верян деструктив
дяйишикликляр бязян щцжейрянин тама-
миля мящвиня эятириб чыхарыр. Щипок-
сийанын илкин яламятляри ичярисиндя ми-
тохондрилярин шишмяси вя матриксин ду-
рулашмасы цстцнлцк тяшкил едир.
Митохондрилярин юз эеному олдуь-

ундан, орада баш верян мутасийалар
нятижясиндя бязи ирси хястяликляр мейда-
на чыхыр. Мисал олараг, ирси Леберс оп-
тик невропатийасыны эюстярмяк олар.
15-35 йашлы шяхслярдя раст эялинян бу
хястялик заманы эюрмя синиринин атро-
фийасы вя нятижядя эюрмянин там итмя-
си баш верир.
Йашла ялагядар олараг митохондри-

нин эеномунда вя дахили структурун-
да баш верян дяйишикликляр бир чох хяс-
тяликлярин (инсулт, эюрмя синиринин ат-
рофийасы, невропатийалар, миопатийа-
лар, Паркинсон вя Алсщеймер хястялик-
ляри вя с.) мейдана чыхма сябябляри
ичярисиндя ясас йерлярдян бирини тутур.
Митохондрилярин орта йашама

мцддяти жями 10 эцндцр. Онлар бак-
терийалар кими бюлцнмя йолу иля чоха-
лырлар. Бу заман мяркязи щиссясиндя

126 Органелляр вя ситоплазматик ялавяляр



ямяля эялян аракясмя васитясиля ана
митохондри ики щиссяйя бюлцнцр. Ми-
тохондрилярин дахилиндя ДНТ моле-
кулларынын бир нечя суряти олдуьу цчцн
йени ямяля эялмиш митохондрилярин юз-
ляриня мяхсус ДНТ-ляри олур (бах шяк. 4.5).

Рибосомлар нящянэ макромоле-
куллара аид олуб, дюрд тип RNT (5S,
5,8S, 18S вя 28S) вя 80-дян чох зцла-
лын бирляшмясиндян ямяля эялян рибо-
нуклеопротеинлярдир. Рибосомлар мя-
лумат RNT-си (мRNT) вя аминоасил-
няглиййат RNT-си (аа-nRNT) иля бир-
ликдя зцлал синтезини тямин едир вя ерит-
роситлярдян башга диэяр щцжейря типля-
ринин щамысында раст эялинирляр. Лакин,
онларын мигдарына вя ситозолда олан
диэяр структурларла мцнасибятиня эюря
щцжейряляр арасында кяскин фяргляр
мювжуддур. Мцяййян едилмишдир ки,
мямялилярин сцрятля бюйцйян щцжейря-
ляриндя 10 милйона гядяр рибосом
олур.
Еукариот щцжейрялярдя ики нюв рибо-

сом айырд едилир: митохондриал вя си-
топлазматик. Бу рибосомларын цмуми
гурулуш планлары ейнидир, ясас фярг ися
икинжилярин биринжиляря нисбятян бюйцк
юлчцйя малик олмаларыдыр (бах сящ.
123).
Рибосомлар вя онларын тяркиб щис-

сяляри щаггында верилян рягям эюстяри-
жиляри онларын мящлулда чюкмя сцряти-
ни эюстярян Сведбергин седиментасийа

ямсалы (S) иля эюстярилир (1 S =10-13

сан).
Ситоплазматик рибосомлар (80S)

30х25х20 нм юлчцлц сых (бярк) щисся-
жик олуб, бюйцк вя кичик субващидляр-
дян ибарятдирляр (шяк. 4.9). Щяр бир
субващид рRNT вя зцлаллардан тяшкил
олунараг нцвяжикдя (бах сящ. 186)
синтез олунур. Рибосомал зцлаллар син-
тез олундугдан сонра нцвя дяликлярин-
дян кечириляряк нцвяжийя эятирилирляр.
Бюйцк субващид (60S) 5S, 5,8S, вя 28S
рRNT-дян вя 49 зцлалдан, кичик суб-
ващид (40S) ися 18S рRNT вя 33 зцлал-
дан тяшкил олунмушдур. Рибосом суб-
ващидляриндя рRNT молекулларынын
комплементар ялагяляр васитясиля бир-
бириня сых бирляшмиш щиссяляриндян тяшкил
олунмуш юзяйин ятрафында щярясиндян
йалныз бир ядяд олмагла зцлаллар йерля-
ширляр.
Бюйцк субващидин тяркибиндя олан

зцлалларын анжаг бириня дюрд йердя
раст эялинир. Сон 10 иля гядярки дюврдя
рибосомларын тяркибиндя олан зцлалла-
рын щям структур, щям дя функсионал
(ферментатив) рол ойнадыглары цмуми
гябул олунмуш сайылырды. Лакин, 1992-
жи илдя H.F.Noller вя ямякдашлары тя-
ряфиндян мцяййян едилди ки, тяркибин-
дян зцлаллар екстраксийа олунмуш ри-

РИБОСОМ

Шякил 4.9. Рибосомларын бюйцк вя кичик суб-
ващидляринин схематик шякли.
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босомун бюйцк субващидинин юзц
ферментатив активлийя (пептидилтрансфе-
раза) малик олуб, амин туршулары ара-
сында пептид рабитялярин йаранмасын-
да иштирак едир. Рибосомларын тяркиби-
ня дахил олан зцлаллар рRNT молекул-
ларынын цчюлчцлц фяза гурулушларынын
формалашмасында вя nRNT молекул-
ларыны лазыми вязиййятдя сахламагла
рибосомларын функсионал активлийинин
артырылмасында иштирак едирляр.
Кичик субващид цзяриндя мялумат

RNT-ля (mRNT) ялагя йарада билян
щисся иля йанашы, aa-нRNT-нин бирляш-
мяси цчцн А-йери, пептидил-nRNT-нин
(п-nRNT) бирляшмяси цчцн P-йери вя
nRNT чыхмасы (exit) цчцн E-йери вар-
дыр (шяк. 4.10 Б).
Бюйцк субващидин ися пептидилтра-

нсфераза активлийиня малик щиссяси,
зцлалын синтез олунмуш щиссясинин йер-
ляшмяси цчцн тунелшякилли бошлуьу, бош-
луьун чыхажаг дялийи (шяк. 4.9, 4.14) вя
дяняли ендоплазматик шябякянин зары
иля бирляшян йери вардыр.
Зцлал синтези заманы (бах сонрайа)

бюйцк вя кичик субващидляр бир-бири иля
бирляшир вя онларын арасында йарыьа-
бянзяр кичик сащя галыр. Бу сащя
бюйцк субващидин тунелябянзяр бош-
луьуна кечдийиндян, ямяля эялян бош-
луг бцтювлцкдя гыфы хатырладыр. Кичик
субващидин сятщиндя мцхтялиф тюрямя-
лярин (бах йухарыйа) бирляшдийи йерлярин
щамысы субващидлярарасы бошлуг тяряф-
дя йерляшир. Субващидлярарасы бошлуг
нащийясиндя рибосомларын ямяля эял-
мясиндя иштирак едян вя ятраф ситозол-
да йерляшян зцлалларын щеч бириня раст
эялинмир. Демяли, mRNT вя рRNT-
ляринин кичик субващидля вя амин тур-
шуларынын бир-бири иля пептид ялагяляри
васитясиля бирляшмяляри анжаг RNT
молекуллары иля ящатя олунмуш рибо-
сом бошлуьунда баш верир. Бунунла
да зцлал синтезинин башланьыж мярщяля-
синдя иштирак едян тюрямяляр ситозолда
йерляшян ферментатив активлийя малик
зцлалларын (RNT-азаларын, протеазала-
рын) тясириндян горунурлар.
Рибосомларын зцлал синтезиндя ишти-

ракыны баша дцшмяк цчцн бир сыра

Шякил 4.10. Рибосом субващидляринин зцлал синтезиндя иштирак едян тюрямяляри иля мРНТ-нин
гаршылыглы ялагяляринин схематик шякли. А - зцлал синтезинин башлньыж вя Б - узунлашма мярщяля-
ляри. Ятрафлы мялумат мятндя верилмишдир. Схемляр жцзи дяйишикликлярля G.M.Cooper -The Cell:
a molecular approach (2000, ASM Press) дярслийиндян эютцрцлмцшдцр.
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мясяляляря айдынлыг эятирмяк лазым-
дыр. Биринжи - кичик субващидлярин P-йе-
риня илк олараг зцлал синтезинин баш-
ланьыж эюстярижиси - mRNT тяркибиндя
олан AUG кодонуна метионин амин
туршусуну дашыйан nРNT-нин антико-
дон щиссяси бирляшир (шяк. 4.10 А).
Икинжи - кичик субващидлярин А-йери-

ня ися щяр бир зцлалын эениня уйьун
олан амин туршусуну дашыйан  aa-
nRNT (бах сящ. 128) бирляшир (шяк.
4.10 А-да аланин амин туршусу). Со-
нунжу, ситозолда йерляшян nRNT-син-
тетаза ферментинин иштиракы иля синтез
олунур вя бу просес ики фазада баш ве-
рир. Илк фазайа амин туршусунун актив-
ляшмяси фазасы дейилир. Бу заман
nRNT-синтетаза ферментинин иштиракы
иля амин туршусунун карбоксил групу
ATF-ин тяркибиндя олан α-фосфат гру-
пу иля бирляшяряк амин-асил AMF-и
ямяля эятирир. Сон фазада ися амин-асил
AMF йеня дя nRNT-синтетаза фер-
ментинин тясириндян амин-асил групу
уйьун олан nRNT иля бирляшяряк aa-
nRNT-ни ямяля эятирир. Беляликля, бир
тяряфдян mRNT кодону иля компле-
ментар ялагя йарада билян антикодон,
диэяр тяряфдян ися мцвафиг амин тур-
шусу олан aa-nRNT-си йараныр (шяк.
4.10 А).
Цчцнжц ися - мцтляг нязяря алынма-

лыдыр ки, рибосомлар бцтювлцкдя мио-
зин, динеин вя с. кими мотор зцлаллар
групуна дахил олдуьу цчцн mRNT-си
бойунжа сярбяст щярякят етмяк габи-
лиййятиня маликдирляр.
Зцлаллар нцвядя DNT молукулла-

рындан RNT-полимераза II ферменти-
нин вя мцхтялиф транскрипксийа фактор-
ларынын (бах сящ. 191) тясири иля синтез

олунмуш mRNT-дяки кодонларын ар-
дыжыллыьына уйьун олараг синтез олу-
нурлар вя бу просес транслйасийа адла-
ныр. Транслйасийа просеси ардыжыл ола-
раг 3 мярщялядян: башланьыж (initia-
tion), узунлашма (elongation) вя тер-
минал (termination) мярщялялярдян
ибарятдир.
Башланьыж мярщяля 10-а гядяр хцсу-

си зцлалын иштиракы иля щяйата кечирилир.
Бу зцлаллары eIFС (eukaryotik initia-
tion factors), йяни "еукариотик баш-
ланьыж факторлары" адландырырлар. Бу
факторлардан бири (eIF-2) ГTF-ля бир-
ликдя метионин амин туршусуну да-
шыйан nRNT (met-nRNT) иля, цчц ися
(eIF-1, eIF-1A вя eIF-3) рибосомун
кичик субващиди иля бирляшиб, онлары ак-
тивляшдирир. Активляшмиш met-nRNT ки-
чик субващидин P-йери иля бирляшир (шяк.
4.10 А). Бу йеэаня амин туршусу да-
шыйан RNT-дир ки, билаваситя кичик
субващидлярин P-йери иля бирляшир. Бу-
нунла паралел олараг, 4-дян 6-йа гя-
дяр eIF факторлары ATF-аза иля бирлик-
дя 5' уждакы "папаьын" йахынлыьында
mRNT иля бирляширляр. Бу комплексля-
рин mRNT-нин гыврымларыны ачмасы,
онларын щеликаза (инэ.: helix - гыврым)
активлийиня малик олдугларыны эюстярир.
mRNT-нин гыврымы ачылан кими ATF-
аза ферментинин фяалиййяти нятижясиндя
мейдана чыхан енеръи щесабына кичик
субващид онунла вя mRNT-нин 5'
ужуна бирляшмиш факторларла бирликдя
щярякят едяряк AUG кодонуна чатыр
(шяк. 4.10 А). Бу заман eIF-2A иля
ялагяли олан ГTF щидролизя уьрайараг
мet-nRNT-дян айрылыр. Нятижядя, ки-
чик субващидя бирляшмиш mRNT-нин
AUG кодону вя антикодонла бирляш-
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миш мet-nRNT комплекси тякликдя
галараг (шяк. 4.11-1) рибосомун
бюйцк субващиди иля бирляширляр (шяк.
4.11-2). Бунула да башланьыж мярщяля
баша чатыр.
Узунлашма мярщялясиндя полипеп-

тид зянжиринин синтези баш верир вя бу
просес ясасян кичик вя бюйцк субва-
щидляр арасында галан бошлугда эедир.
Узунлашма просесинин башланьыжында
eEФ-1 (eukaryotic elongation factor),
йяни "еукариотик узунлашдырыжы фактор-
1" ГTF-ля бирликдя ситозолда олан aa-
nRNT иля бирляшяряк, ону кичик субва-
щидин А-йериня эятирир (шяк. 4.11-3).
Эятирилмиш aa-nRNT-нин антикодону
mRNT-нин AUG кодонундан сон-
ракы кодона уйьун эялирся, о, ГTF-ин
щидролизи нятижясиндя йаранан енеръи
щесабына А-йери иля бирляшир. Яэяр уйь-
ун эялмирся, хцсуси механизмля aa-

nRNT уйьун амин туршусу эятириляня
гядяр йениси иля явяз олунур. Уйьун
аа-nRNT эятирилиб А-йериня бирляшди-
рилян кими бюйцк субващидин пептиди-
лтрансфераза активлийи олан щиссясинин
тясириндян P-йериндя йерляшян метио-
нин амин туршусунун карбоксил групу
иля А-йериндя йерляшян аа-nRNT-нин
амин групу арасында пептид ялагяси
йараныр (шяк. 4.11-4). Бу заман P-йе-
риндя олан амин туршусу А-йериндя
олан амин туршусунун ужуна бирляшир,
йяни P-йериндя олан nRNT артыг
"йцксцз" галыр. Бундан сонра eEФ-2
ГTF-ля бирликдя рибосомун бир ко-
дон узунлуьунда mRNT-нин гуйруг
тяряфиня йердяйишмясини тямин едир. Бу
заман "йцксцз" галмыш nRNT E йе-
риня - чыхыша, зцлал зянжири олан пепти-
дил РNT-си ися P-йериня кечир (шяк.
4.11-5). Беляликля, йени амин туршусу-

Шякил 4.11. Ситозолда зцлал синтезинин мярщяляляринин схематик шякли. Изащы мятндя верилмишдир.
Схем жцзи дяйишикликлярля Л.П.Эартнер анд Ъ.Л.Щиатт - Жолор Техтбоок оф Щистолоэй дярслийин-
дян эютцрцлмцшдцр (2nd ед., 2001, W.B.Saunders Company, p.26, fig 2-15).
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ну эятирян аа-nRNT-ни гябул етмяли
олан А-йери бошалыр. Нювбяти мярщяля-
дя E-йериндя олан йцксцз nRNT сито-
зола гайыдыр. Тясвир олунан просесляр
mRNT-дя олан "стоп" кодону йерля-
шян йеря гядяр тякрар олунур. Ямяля
эялмиш зцлал зянжири бюйцк субващид
дахилиндя йерляшян тунеля кечяряк,
онун чыхажаг дялийиндян ситозола да-
хил олур (шяк. 4.11).
Терминал мярщялядя eTF (eukary-

otic termination factor), йяни "еукари-
отик терминал фактор" кичик субващи-
дин А-йериндя олан "стоп" кодону иля
бирляшир (шяк. 4.11-6). Бу фактор бир тя-
ряфдян А-йериня йени аа-nRNT-нин
бирляшмясинин гаршысыны алыр, диэяр тя-
ряфдян ися ГTF-ин иштиракы иля P-йерин-
дя олан пептидил-nRNT-нин ефирини
щидролиз едяряк зцлал зянжирини nRNT-
дян айырыр (шяк. 4.11-7). Бу андан
башлайараг P-йериндян nRNT, А-йе-
риндян eTF mRNT-дян ися бюйцк вя
кичик субващидляр айрылырлар (шяк. 4.11-
8). Рибосом субващидляри йенидян
mRNT-нин транслйасийа олунмасын-
да иштирак едя билирляр. Зцлал синтезинин
ГTF-ля ялагяли зцлалларын кюмяклийи
иля щяйата кечирилмяси бир тяряфдян
онун сцрятинин хейли артмасына, диэяр
тяряфдян ися мялум програмдан кя-
нарачыхмаларын сайынын кяскин азал-
масына (10 мин амин туршусундан би-
ринин йери дцз олмайа биляр) сябяб
олур. Мцяййян едилмишдир ки, 375
амин туршусу ардыжыллыьындан тяшкил
олунмуш актин зцлалынын там синтези
цчцн жями 20 санийя вахт тяляб олу-
нур. Бир mRNT филаменти цзяриндя
ейни вахтда 15-я гядяр рибосомун
йерляшя билмяси чох кичик заман

ярзиндя щцжейрянин чохлу мигдарда
зцлал синтез етмясиня имкан йарадыр.
Рибосомлар сярбяст вя дяняли ен-

доплазматик шябякя иля бирляшмиш ол-
магла ики група бюлцнцрляр. Сярбяст
рибосомлар айрылыгда вя йа груп шяк-
линдя зцлал синтезиндя иштирак едирляр.
Сонунжу щалда бир ядяд mRNT фила-
менти цзяриндя чохлу мигдарда сапа
дцзцлмцш мунжуьу хатырладан рибо-
сомлара тясадцф едилдийиндян, онлары
полирибосомлар вя йа полисомлар ад-
ландырырлар. Гейд етмяк лазымдыр ки,
mRNT цзяриндя йерляшян рибосомла-
рын сайы орада синтез олунан зцлал мо-
лекулларынын сайыны да эюстярир. Сито-
золда йерляшян mRNT иля айрылыгда вя
йа полирибосом шяклиндя бирляшмиш ри-
босомлар васитясиля синтез олунан
зцлаллар щцжейрялярин анжаг юзляри тя-
ряфиндян истифадя олундуглары цчцн бу
просеся конститутив зцлал синтези дя
дейилир. Бу цсулла ситозолун юзцнцн,
нцвянин, митохондрилярин, перокси-
сомларын вя с. тяркибиня дахил олан
зцлаллар синтез олунурлар. Дяняли ен-
доплазматик шябякя иля ялагяли рибо-
сомлар ясасян ситозолдан кянарда ис-
тифадя цчцн (експорт) лазым олан
зцлалларын синтезиндя иштирак едирляр
(бах сонрайа).
Рибосомлар тяркибляриндя чохлу

мигдарда форфат групу олдугларына
эюря базофил хцсусиййятя малик олуб,
ясаси бойагларла (щематоксилин, толу-
оидин вя метилен абылары) тцнд рянэ-
лянмя габилиййятиня маликдирляр. Бу-
на эюря дя щцжейрялярин базофиллик дя-
ряжяси иля зцлал синтезинин интенсивлийи
арасында дцз мцтянасиб ялагя мюв-
жуддур.
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Зарла ящатя олунмуш мцхтялиф шя-
килли бошлугларын перинуклеар сащядян
башлайараг бцтцн ситоплазма бойу
бир-бири иля бирляшмяси нятижясиндя йа-
ранан структурлар бирликдя ендоплаз-
матик шябякя адланырлар. Эюстярилян
бошлуглар юз формаларына эюря кана-
лабянзяр, боружуг, говугжуг вя йа
систерн (йастылашмыш торбажыг) шяклиндя
олурлар. Щцжейрялярдя раст эялинян
зарларын тяхминян 50%-и ендоплазма-
тик шябякянин йаранмасында иштирак
едир. Бу зарлар щеч бир фасиля олмадан
бир тюрямядян о бирисиня кечяряк си-
топлазманын цмуми щяжминин 10%-
ня бярабяр сащяни ящатя едян вакуо-
лоплазманы юзцндя бирляшдирирляр.
Беляликля, ендоплазматик шябякя

зарларында ики сятщ: харижи - ситозола
бахан сятщ вя дахили (лцминал) - ваку-
олаплазмайа бахан сятщ айырд едилир.
Бу сятщлярдя мцхтялиф тяркибя вя ак-
тивлийя малик олан зцлалларын йерляшмя-
си ендоплазматик шябякянин юзцня-
мяхсус вязифяляринин йериня йетирилмя-
синя лазыми шяраит йарадыр. Зарлар ара-
сында галан бошлугларда синтез олан
мящсуллар топланмагла йанашы, фер-
ментатив модификасийайа (йетишмя
просеси заманы) уьрайырлар.
Ендоплазматик шябякя бойу бир-

бириндян гурулуш вя вязифяжя фярглянян
ики щисся айырд едилир: щамар вя дяняли
ендоплазматик шябякя. Електрон-
микроскопик олараг дяняли ендоплаз-
матик шябякянин ясас характер хцсу-
сиййяти онун харижи сятщиня битишик ри-
босомларын олмасыдыр (шяк. 4.13).

ЩАМАР ЕНДОПЛАЗМАТИК 
ШЯБЯКЯ

Ендоплазматик шябякянин канал,
боружуг вя говугжугларыны ящатя
едян зарларын ситозола бахан сятщля-
риндя сигнал таныйан щиссяжиклярин ре-
септору олмайан щиссяляр рибосомлар-
ла ялагя йарада билмядикляри цчцн ща-
мар ендоплазматик шябякя адланырлар.
Даща дягиги, бу ендоплазматик шябя-
кянин щамар щиссяси кими гябул олун-
малыдыр, чцнки щамар вя дяняли ен-
доплазматик шябякялярин бошлуглары
арасында щеч бир сярщяд йохдур. Цзя-
риндя рибосомлар йерляшмядийиня эю-
ря, щамар ендоплазматик шябякянин
харижи сятщи електрон-микроскопик
олараг щамар олур (шяк. 4.6, 4.12).
Бунунла бярабяр, онларын ултраназик
кясиклярдя эюрцнян щиссяляри, яксярян
борушякилли тюрямялярин кясийиня ох-
шайырлар. Йяни, щамар ендоплазматик
шябякянин тяркибиндя говугжуг вя
систернляря нисбятян боружугшякилли
каналлар цстцнлцк тяшкил едирляр (шяк.
4.12).
Щамар ендоплазматик шябякя ор-

ганизмдя тясадцф едилян щцжейря тип-
ляринин яксяриййятиндя щяжмжя чох ки-
чик сащядя йерляшир. Бунунла йанашы,
стероид щормонлар синтез олунан
(хайада, йумурталыгларда, бюй-
рякцстц вязин габыг маддясиндя), ли-
пид мцбадиляси вя токсик маддялярин
(алкощол, барбитуратлар вя с.) детокси-
касийасы эедян (гаражийярдя) щцжейря-
лярдя щамар ендоплазматик шябякя си-
топлазманын чох щиссясини тутур.
Щамар ендоплазматик шябякялярин

мцхтялиф истигамятли вязифяляри арасын-

ЕНДОПЛАЗМАТИК ШЯБЯКЯ
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да мцщцм йер тутаны - онларын Cа2+

ионлары цчцн анбар (депо) ролу ойна-
маларыдыр. Cа2+ ионларынын мцхтялиф
просеслярдя иштиракы щаггында мялу-
матлар "икинжили васитячиляр" башлыьы ал-
тында 59-жу сящифядя верилмишдир. Ан-
жаг бир мясяля гейд олунмалыдыр ки,
диэяр икинжили васитячилярдян фяргли ола-
раг, Cа2+ ионлары синтез олунмурлар.
Бу бахымдан онларын мигдарынын щяр
щансы бир метаболизм йолу иля низама
салынмасы механизми йохдур. Она
эюря дя Cа2+ ионларынын мигдары онла-
рын ситозола дахил едилиб вя йенидян ха-
риж едилмяси йолу иля низамланыр.

Cа2+ ионларынын мигдары ситозолда
0,1 мМ мигдардан артыг олан кими
щцжейря зарынын вя щамар ендоплаз-
матик шябякяни ящатя едян зарын тярки-
биндя олан Cа2+ насослары васитясиля
щцжейряарасы сащяйя вя ендоплазма-

тик шябякянин мянфязиня дашынырлар.
Сонунжуларын бошлуьунда Cа2+-бир-
ляшдирижи калсеквестрин (енинязолаглы
язяля лифляриндя) вя калретикулин (сайа
язяля вя гейри-язяляви щцжейрялярдя)
зцлалларынын олмасы нятижясиндя, сито-
золла мцгайисядя, 10 мин дяфядян чох
Cа2+ ионлары топлана билир. Лакин, кал-
секвестрин вя калретикулинля Cа2+ ион-
ларынын йаратдыьы ялагяляр зяиф олдуь-
ундан щамар ендоплазматик шябякя-
ни ящатя едян зарын тяркибиндяки Cа2+

каналлары ачылан кими гатылыг фяргиня
уйьун олараг (таразлыг йаранмасы
цчцн), санийядя 106 Cа2+ молекулу
йенидян ситозола дахил ола билир. Кал-
секвестрин Cа2+-бирляшдирижи зцлаллар-
дан ян эениш йайыланы олуб, диэяр
щцжейря типляриндя дя тясадцф едилир.
Ендоплазматик шябякянин диварын-

да ики тип агонист-асылы Cа2+ каналлары

Шякил 4.12. Бюйрякцстц вязин габыг маддясиндя стероид щормон синтез едян щцжейрялярдя ща-
мар ендоплазматик шябякянин електрон-микроскопик шякли (T.S.Lesson, C.R.Lesson,
A.A.Papparo: Text/Atlas of Histology, Philadelphia, WB. Saunders, 1988).
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вардыр. Агонистляр рианодин вя инози-
тол 1,4,5-трифосфат (IP3) олдуьундан,
онлары рианодин ресепторлу- вя IP3 ре-
септорлу-Cа2+ каналлары адландырыр-
лар.
Рианодин ресепторлу-Cа2+ каналлары

дещидропиридон (ДЩП) ресепторлары-
нын вя Cа2+ ионларынын тясириндян ачы-
лырлар. Биринжи щалда плазмолемманын
тяркибиндя йерляшян ДЩП ресепторлары
щцжейря зары потенсиалында дяйишиклик
олан заман цчюлчцлц фяза гурулушла-
рыны дяйишяряк щамар ендоплазматик
шябякянин диварында йерляшян риано-
дин ресепторларыны активляшдирирляр. Ня-
тижядя, анбарда олан Cа2+ ионлары си-

тозола дахил олурлар. Бу тип каналлара
енинязолаглы язяля лифляринин саркоплаз-
матик шябякясиндя тясадцф едилир.
Икинжи щалда ися - плазмолеммада
йерляшян потенсиал-асылы-Cа2+ каналла-
ры ачылан заман ситозолда Cа2+ ионла-
рынын мигдарынын артмасы рианодин ре-
септорларыны активляшдиряряк Cа2+ ион-
ларынын анбардан хариж олунмасына
сябяб олур. Бу тип Cа2+ каналларына
нейронларда вя кардиомиоситлярдя
раст эялинир.

IP3 ресепторлу-Cа2+ каналлары.
Агонистлярин (пептид тяркибли бюйцмя
факторлары, щормонлар, медиаторлар,
ишыг шцасы вя с.) тирозинкиназа ресеп-

Шякил 4.13. Ендоневрал фибробластларда нисби сакитлик (А) вя зцлал синтезинин сцрятляндийи заман
(Б) дяняли ендоплазматик шябякянин електрон-микроскопик шякилляри. Б-дя систернлярин эенишлян-
мяси вя дахилиндя аморф гурулуша малик синтез мящсулунун олдуьу эюрцнцр. Щяр ики шякилдя
систернляри ящатя едян зарларын цзяриндя рибосомлар йерляширляр.
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торларына вя 7 спираллы ресепторлара тя-
сири заманы фосфолипаза-А ферменти
активляшяряк щцжейря зары тяркибиндя
олан фосфолипидлярдян IP3 синтезиня ся-
бяб олур. Сонунжуларын тясириндян ися
IP3 ресепторлу-Cа2+ каналлары ачыла-
раг мцвафиг ионларын ситозола дахил
олмасыны тямин едирляр. Бу тип канал-
лара лимфоситлярдя, овоситлярдя, сайа
язяля щцжейряляриндя вя б. раст эялинир.

ДЯНЯЛИ ЕНДОПЛАЗМАТИК
ШЯБЯКЯ

Бу шябякяляр щцжейрялярин експорт
цчцн зцлал синтези эедян щиссяляридирляр
(шяк. 4.13). Йени синтез олунмуш
зцлаллар ситозолдан кянарлашдырылараг
йа щцжейряни хариждян юртян зарын, йа
ситозолда хцсуси кечирижилийя малик
зарла юртцлмцш органеллярин (мяс., ли-
зосомлар) тяркибиня дахил олур, йа да
екструзийа йолу иля щцжейрядян хариж
едилирляр.

Дяняли ендоплазматик шябякядя
зцлал синтезинин характер хцсусиййяти
синтез олунмуш зцлалын ситозола йох,
дяняли ендоплазматик шябякянин мян-
фязиня (бошлуьуна) дахил олмасыдыр
(шяк. 4.14).
Синтез олунмуш зцлалын дяняли ен-

доплазматик шябякянин мянфязиня да-
хил олмасы G.Biobel вя B.Dobbestein
(1971) тяряфиндян иряли сцрцлмцш сигнал
нязяриййяси иля изащ едилир. Бу нязя-
риййяйя эюря, експорт цчцн синтез олу-
нан зцлалларын синтезиндя иштирак едян
mRNT-лярин тяркибиндя старт (AUG)
кодонундан сонра зцлалын юзц йох,
онун тяхминян 20-йя гядяр амин тур-
шусундан тяшкил олунмуш сигнал щисся-
си синтез олунур (шяк. 4.14-1). Сигнал
щиссяси ситозолда йерляшян сигнал та-
ныйан щиссяжикля бирляшир (шяк. 4.14-2).
Сигнал таныйан щиссяжик рибосомларын
P-йери иля ялагя йаратдыьы цчцн зцлал
синтези дайаныр. Рибосом, mRNT,

Шякил 4.14. Сигнал нязяриййясиня ясасян зцлал синтезиндя иштирак едян тюрямялярин гаршылыглы яла-
гяляринин схематик шякли. СТЩ-сигнал таныйан щяссяжик; СТЩР- сигнал таныйан щиссяжик ресепто-
ру. Ялавя мялуматлар мятндя верилмишдир.
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сигнал щисся вя ону таныйан щиссяжик
бирликдя дяняли ендоплазматик шябя-
кянин харижи сятщиндя олан сигнал та-
ныйан щиссяжийин ресептору иля бирляшир-
ляр (шяк. 4.14-3).
Дяняли ендоплазматик шябякяни

ящатя едян зарын тяркибиндя сигнал та-
ныйан щиссяжик ресептору иля йанашы,
мяркязиндя синтез олунан зцлалларын
йерляшмяси цчцн канал олан Sec61 ад-
лы трансмембран зцлал комплекси дя
йерляшир. Рибосомлар сигнал таныйан
щиссяжик ресепторундан Sec61 зцлал
комплексинин цзяриня кечирилян кими
сигнал щиссяси вя онунла бирликдя син-
тез олунан зцлалын юзц йухарыда гейд
олунан канал васитясиля дяняли ендоп-
лазматик шябякянин мяркязиня дахил
олурлар (шяк. 4.14-4). Сигнал щисся сиг-
нал пептидаза ферментинин васитясиля
синтез олунан зцлалдан айрылыр (шяк.
4.14-5) вя амин туршуларына гядяр
парчаланыр.

mRNT "стоп" кодонуна чатдыг-
дан сонра (шяк. 4.14-6) рибосом суб-
ващидляри дяняли ендоплазматик шябя-
кянин зарындан араланыб ситозола да-
хил олурлар (шяк. 4.14-7). Зцлалын юзц
ися дяняли ендоплазматик шябякянин
бошлуьунда (шяк. 4.14-7 вя -8) вя ди-
варларында йерляшян ферментлярин тяси-
риндян ашаьадакы дяйишикликляря уь-
райыр: цчюлчцлц фяза гурулушу алыр, ди-
эяр зцлалларла бирляшяряк чохлу субва-
щидлярдян тяшкил олунмуш зцлаллар
ямяля эятирир, араларында дисулфилд яла-
гяляр йараныр, онларын глуколизасийасы
вя с. просеслярин башланьыжы гойулур.
Синтез олунан зцлалын мигдарындан

асылы олараг дяняли ендоплазматик шя-
бякянин систернляри юз юлчцлярини дяйиш-

мяк габилиййятиня маликдирляр (шяк.
4.13). Дяйишиклийя уьрамыш (модифика-
сийа олунмуш) зцлаллар ендоплазматик
шябякянин рибосом олмайан щиссяля-
риндян няглиййат говугжуглары шяклин-
дя айрылараг Щолжи комплексиня дахил
олурлар. Сигнал таныйан щиссяжик рибо-
сому дяняли ендоплазматик шябякя-
нин диварына бирляшдирдикдян, рибосом
ися зцлал синтезини баша чатдырдыгдан
сонра зцлал синтезиндя иштирак етмяк
цчцн йенидян яввялки вязиййятляриня
гайыдырлар (шяк. 4.14-дя гырыг хятли ох-
ла эюстярилмишдир).

Мяшщур италйан щистологу Камилло
Щолжи (Camillo Golgi) 1898-жи илдя
юзцнцн тяклиф етдийи синир тохумасынын
эцмцш нитрат мящлулу иля рянэлянмяси
(эцмцшлямя) методунун кюмяклийи
иля бейинжийин армудабянзяр (Пур-
кинйе) щцжейряляринин нцвяляри ятра-
фында филамент вя дяняжиклярдян тяшкил
олунмуш йени бир структуру - "дахили
тор апаратыны" (apparato reticolare
interno) - мцшащидя етдийи щагда мя-
лумат дярж етдирмишди (шяк. 4.15).
Эцмцшлямя методундан истифадя

заманы щямишя стабил нятижялярин алын-
мамасы К.Щолжинин кяшфини вахтында
лазыми дяряжядя гиймятляндирилмясиня
мане олурду. О вахтын бязи мяшщур
щистологлары, цмумиййятля нцвя ятра-
фында эцмцш вя осмиум дузларынын
чюкцнтцсцнц артефакт кими гябул
едирдиляр. Анжаг електрон микроско-
пунун щистолоэийа сащясиндя истифадя
олундуьу илк вахтдан (A.Dalton and

ЩОЛЖИ КОМПЛЕКСИ
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M.D.Felix,  1954) Щолжи комплекси-
нин там мянада мцстягил органел ол-
магла еритроситлярдян вя буйнузлаш-
мыш епител щцжейряляриндян башга йер-
дя галан щцжейря типляриндя раст эял-
мяси тясдиг олунду.
Бунунла бирликдя, апарылан мцша-

щидяляр эюстярди ки, щистолоъи препарат-
лары щематоксилин вя еозинля рянэля-
дикдя дя тцнд рянэлянян нцвя вя ятраф
ситоплазматик елементляр арасында
(билаваситя нцвянин ятрафында) зяиф ря-
нэлянян вя бязян, цмумиййятля рянэ
эютцрмяйян йерляр Щолжи комплекси-
нин йерляшдийи йеря там уйьундур. Бу-
ну бязян негатив Щолжи вя йа Щолжи
комплексинин негатив рянэлянмяси
адландырырлар. Гейд етмяк лазымдыр
ки, Щолжи комплекси йеэаня органел-
дир ки, ону кяшф едян мцяллифин шяряфи-
ня бязян садяжя олараг Щолжи адлан-
дырылыр.

Яксяр щцжейря типляриндя Щолжи
комплексинин тюрямяляри бир-бири иля
боружугшякилли структурлар васитясиля
ялагя сахлайараг нцвяни щяр тяряфдян
ящатя едян тяк бир структур ямяля эя-
тирирляр. Гцтбляшмиш епител щцжейряля-
риндя ися бунун яксиня олараг, сых
топланты шяклиндя олан Щолжи комп-
лекси галаглары (бах сонрайа) анжаг
нцвянин бир тяряфиндя йерляширляр. Щол-
жи комплексиня аид олан тюрямялярин
ситоплазмадакы тутдуглары сащяни
бцтювлцкдя диктиосом адландырырлар.
Електрон-микроскопик олараг

Щолжи комплекси нцвянин ятрафында,
сентриолун йахынлыьында йерляшян 3-
дян 10-а гядяр, диварлары щяр тяряфдян
фасилясиз олараг щамар зарла ящатя
олунмуш йастылашмыш кисяжиклярдян
(систернлярдян) тяшкил олунмушдур
(шяк. 4.16). Кисяжиклярин орта щиссяляри
сыхылмыш вязиййятдя йерляшдийиндян,
онларын бошлуглары мяркязи щиссядя
назик йарыг шяклиндя (25 нм-я гядяр)
олдуьу щалда, щяр ики ужунда ампу-
лайабянзяр эенишликляр ямяля эятирирляр
(шяк. 4.16 вя 4.17).
Мяркязи щиссялярин назик ужлары ися

эенишлянмиш шякилдя олдуьу цчцн щяр
кисяжик дайаз нимчяни хатырладыр. Ки-
сяжикляр араларында 30 нм сащя гал-
магла бир-биринин цстцндя йерляширляр.
Бу заман габарыг тяряфляр нцвяйя
доьру чеврилмиш олур вя тязя бишмиш
тяндир чюряйи галаьына охшайырлар.
Щяр бир галаг нащийясиндя нцвяйя

доьру чеврилмиш чыхыг - сис цзц (прокси-
мал цз), щцжейря зарына доьру чеврил-
миш чюкцк - транс цзц (дистал цз) вя
бунларын арасында ися ара щисся айырд
едилир. Эюстярилян щиссяляри бязян

Шякил 4.15. Металларла импрегнасийа цсулу иля
рянэлянмиш бейинжийин Пуркинйе щцжейрялярин-
дя сябятшякилли "дахили тор апаратынын" К.Щолжи
тяряфиндян нцмайиш етдирилмиш илк фотошякли.
C.Golgi. Arch. Ital. Biol., 1898, v.30, p.60-71.
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мцвафиг олараг сис-компартмент, ара
компартмент вя транс-компартмент
дя адландырырлар (шяк. 4.17).
Сис-цзцндя (тяряфиндя) йерляшян сис

кисяжикляри нисбятян кичик юлчцйя ма-
лик олуб, даща чох осмиофил олмалары
иля фярглянирляр. Ендоплазматик шябя-
кя тяряфдян эялян няглиййат говугжу-
лары яввялжя бу кисяжиклярля бирляшдик-
ляриндян, бунлара бязян Щолжи комп-
лексинин эириши вя йа формалашан сятщи
дя дейилир.
Ян чох кисяжик ара вя транс ком-

партментлярдя йерляшир. Зцлалларын, ли-
пидлярин вя полисахаридлярин мцхтялиф
истигамятли модификасийалары билаваси-
тя бу щиссялярдя эедир.
Дяняли ендоплазматик шябякянин

билаваситя Щолжи комплекси иля ялагя-
дя олан щиссяси, даща дягиги няглиййат
говугжугларынын ямяля эялдийи шюбя

юз гурулушуна вя рибосомларын олма-
масына эюря диэяр щиссялярдян фяргля-
нир. Буну нязяря алараг, дяняли ен-
доплазматик шябякянин сон систерниси
олан щиссяни кечид ендоплазматик шя-
бякя (КЕШ) адландырырлар. Эюстярилян
структурла Щолжи комплексинин сис ки-
сяжийи арасында юз гурулушуну вя тяр-
кибини сцрятля дяйишян проксимал бору-
жуг-кисяжик тору (нцвяйя йахын) йерля-
шир. Бу щисся бязян ендоплазматик шя-
бякя - Щолжи комплекси арасы компарт-
мент вя йа сис Щолжи тору да адланды-
рылыр (шяк. 4.17).
Щолжи транс-тору адланан щиссянин

гурулушжа боружуг вя говугжуглар-
дан тяшкил олундуьуну нязяря алараг,
Щолжи комплексинин транс кисяжикляр-
дян сонра йерляшян структурларыны бир-
ликдя дистал боружуг-кисяжик тору
(нцвядян узаг) адландырырлар. Беля-

Шякил 4.16. Ендотел щцжейрясиндя ики ядяд Щолжи комплексинин електрон-микроскопик шякли.
Щолжи комплекси систернляри иля йанашы, мцхтялиф юлчц вя формайа малик олан говугжуглар вя ен-
доплазматик шябякя фрагментляри эюрцнцр.
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Шякил 4.17. Секретор компартментя дахил олан тюрямялярин схематик шякли. Схемдян
эюрцндцйц кими, секретор компартментин тяркибиня нцвя, нцвяятрафы дяняли ендоплазматик шя-
бякя (ДЕШ), кечид ендоплазматик шябякя (КЕШ), проксимал боружуг-кисяжик тору (ПБКТ),
Щолжи комплекси (сис цзц, ара щиссяси вя транс цзц), дистал боружуг-кисяжик тору (ДБКТ) вя он-
дан айрылан тюрямяляр (секретор говугжуглар, лизосомлар вя с.) аиддирляр. Комплекс дахилиндя
баш верян просесляр щаггында мялуматлар мятндя верилмишдир.
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ликля, диктиосом нащийясиндя кечид
ендоплазматик шябякянин ятрафындан
башлайараг щцжейрянин харижи сятщиня
доьру гурулуш вя вязиййятжя бир-би-
риндян фярглянян беш щисся айырд едилир:

- проксимал боружуг-кисяжик тору
(ПБКТ) вя йа сис Щолжи тору;

- сис цзц, проксимал цзц вя йа эириш
сятщи;

- ара щисся - бир нечя ара кисяжикдян
тяшкил олунуб;

- транс цзц, дистал цзц вя йа чыхыш
сятщи;

- дистал боружуг-кисяжик тору
(ДБКТ) вя йа транс Щолжи тору.
Диктиосом нащийясиндя ян гейри-

сабит тюрямялярдян олан проксимал вя
дистал боружуг-кисяжик торлары (она
эюря бунлары говугжуг-боружуг клас-
тери дя адландырырлар) Щолжи комплек-
синин, мцвафиг олараг эириш вя чыхыш
сятщляри йахынлыьында йерляшяряк синтез
олунмуш мящсулларын чешидлянмяси
(сечилмяси) цчцн мцщцм стратеъи вя-
зиййятдя йерляширляр.
Дяняли ендоплазматик шябякянин

КЕШ щиссясиндя формалашан COP-II
юртцклц говугжуглар (бах сонрайа)
тяркибляриндя олан йени синтез олун-
муш зцлалы проксимал боружуг-го-
вугжуг комплексиня эятирирляр (шяк.
4.17). Бу комплекс нащийясиндя фор-
малашан COP-I юртцклц говугжуглар
Щолжи комплексинин сис кисяжийи иля
бирляшир вя эятирдикляри зцлаллары сонра
модификасийа олунмалары цчцн онун
мянфязиня дахил едирляр. Бурада мо-
дификасийа олунмуш зцлаллар сис кися-
жиклярин периферик щиссяляриндя ямяля
эялян говугжуглар васитясиля ара кися-
жикляря, сонрадан охшар механизмля

транс кисяжийя, ахырда ися - Щолжи
комплексинин сон щиссяси олан
ДБКТ-йя эятирилирляр (шяк. 4.17).
Зцлалларын модификасийасы ясасян сис,
ара вя транс кисяжиклярдя баш верир.
Зцлал молекулларынын Щолжи комп-

лекси дахилиндя посттранслйасион мо-
дификасийаларынын ясас истигамяти дяня-
ли ендоплазматик шябякядя синтез
олунмуш гликопротеинлярин тяркибиндя
олан карбощидрат щиссясинин модифи-
касийайа уьрамасыдыр. Бу просес Щол-
жи комплексинин мцвафиг кисяжик вя
йа компартментиндя йерляшян глико-
зидаза вя гликозилтрансфераза актив-
лийиня малик ферментлярин тясири алтын-
да, ардыжыл олараг гликопротеин моле-
кулларына йени олигосахаридлярин ялавя
олунмасы вя йа яксиня - кянарлашдырыл-
масы иля нятижялянир. Мисал олараг,
манноза молекулларынын чох щиссяси-
нин Щолжи комплексинин сис вя ара ки-
сяжикляри дахилиндя гликопротеинлярин
тяркибиндян кянарлашдырылмасыны эюс-
тярмяк олар. Бязи мцяллифляр икинжи
просеси бязян зцлалларын "зибил"дян тя-
мизлянмяси кими дя гиймятляндирирляр.
Нятижядя, Щолжи комплекси сявиййя-
синдя тяркибиндя мцхтялиф олигосаха-
ридляр олан вя беляликля дя мцхтялиф
функсийаларын йериня йетирилмяси цчцн
ихтисаслашмыш вя щяр бир щцжейря типи-
нин юзцня хас олан гликопротеинляр
синтез олунурлар.
Лизосомал зцлалларын эяляжякдя че-

шидлянмяси цчцн важиб олан просесляр
дя гликопротеинлярин тяркибиндя олан
олигосахаридлярин модификасийасы иля
баьлыдыр. Беля ки, лизосомларын тяркиби-
ня дахил олажаг манноза молекуллары,
йухарыда гейд олундуьу кими, гли-
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копротеин молекулларындан кянарлаш-
дырылмыр, яксиня - онлар фосфорлашмайа
уьрадылараг манноза-6-фосфата чеври-
лирляр. Сонунжулар, Щолжи комплекси-
нин ДБКТ-дя манноза-6-фосфат ре-
септорлары васитясиля лизосомларын ямя-
ля эялмясиндя иштирак едяжяк говуг-
жугларын тяркибиня дахил олурлар (бах
сонрайа).
Гликопротеинлярин тяркибиня олиго-

сахаридлярдян сиал туршусунун, галак-
тозанын ялавя олунмасы иля йанашы,
амин туршуларынын фосфат вя сулфат
груплары иля бирляшмяси нятижясиндя
Щолжи комплексинин транс кисяжикляри
дахилиндя протеогликанларын синтези
баш верир. Сонунжу просесляр зцлалла-
рын цчюлчцлц фяза гурулушларынын фор-
малашмасында да щяйата кечирилир.
Щолжи комплекси гликопротеинлярин

формалашмасы вя чешидлянмяси иля йа-
нашы, липидлярин синтезиндя вя онлара
олигосахарид групларынын ялавя олун-
масында да иштирак едир. Щцжейря зары-
нын тяркибиня дахил олан липид моле-

кулларындан гликолипидляр вя сфингоми-
елин йалныз Щолжи комплексиндя синтез
олунурлар.
Щцжейря дахилиндя говугжугларын,

зцлалларын, органеллярин вя с. йердяйиш-
мяляриндя, ясасян ики истигамят
мцяййян олунур. Биринжи - онларын
нцвя йахынлыьындан щцжейрянин пери-
ферик щиссяляриня доьру йердяйишмяси-
дир. Бу, екзоситоз маршруту вя йа ан-
теград йердяйишмя (щярякят) адланыр.
Икинжи - бунун яксиня, йяни щцжей-

рянин периферик щиссяляриндян нцвя исти-
гамятиндя олан йердяйишмялярдир. Со-
нунжу, ендоситоз маршруту вя йа рет-
роград йердяйишмя адланыр.
Дяняли ендоплазматик шябякядя

синтез олунмуш зцлалларын екзоситоз
йолу иля йердяйишмяси щаггында илк
мялуматлар Э.Палладе вя ямякдашлары
тяряфиндян кечян ясрин 60-жы илляриндя
ялдя олунмушдур. Бунун цчцн мцял-
лифляр дахилиндя нишанланмыш амин тур-
шусу олан гидалы мцщитдя гыса мцддят
ярзиндя сахланылмыш секретор (мядяал-

Шякил 4.18.Радиоактив амин туршусу иля нишанланмыш зцлал молекулларынын мядяалты вязинин сек-
ретор щцжейряляри дахилиндя йерляшмясинин схематик шякли. А - секретор щцжейряляр радиоактив
амин туршусу олан мцщцтдян чыхарылдыгдан 3 дягигя сонра, Б - 7 дягигя сонра, Ж - 2 саат сон-
ра. Схем G.Pallade вя ямякдашлары тяряфиндян ялдя олунмуш мялуматлар ясасында тяртиб едил-
мишдир.
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ты вязин) щцжейряляри ади гидалы мцщитя
кечиряряк мцхтялиф мцддятлярдя ауто-
радиографик метод васитясиля тядгиг
етмишляр. Нятижядя мцяййян олунмуш-
дур ки, тяркибиндя нишанланмыш амин
туршулары олан зцлал молекуллары бирин-
жи олараг дяняли ендоплазматик шябя-
кянин мянфязиндя (жями 3 дягигядян
сонра), сонра Щолжи комплексинин тяр-
кибиндя (7 дягигядян сонра), секретор
говугжугларын дахилиндя вя щцжейря-
дян хариждя (120 дягигядян сонра)
йерляширляр (шяк. 4.18). Беляликля, синтез
олунмуш зцлалын йердяйишмя истигамя-
ти мцяййян едился дя бунун щансы ме-
ханизмля йериня йетирилдийи щагда щяля
дя фикир бирлийи йохдур.
Ендоплазматик шябякядя синтез

олунмуш зцлал вя липидлярин Щолжи
комплекси истигамятиндя йердяйишмя-
си сечижи дашынма (selected transport)
йолу иля щяйата кечирилир. Бу просес
G.E.Palлade (1975) тяряфиндян ятрафлы
тядгиг олунмушдур. Сечижи дашынма
енеръи-асылы просес олуб, хцсуси ихтисас-
лашмыш сярбяст (дискрет) структурлар -
говугжуглар (везикуллар) васитясиля
щяйата кечирилир.
Говугжуглар васитясиля йцкдашын-

манын баш тутмасы цчцн донор ком-
партменти (мяс., КЕШ-и) ящатя едян
зарын иштиракы иля тумуржуг шяклиндя
йаранан вя сонрадан ондан там ола-
раг айрылан говугжуг мцяййян бир
механизмля щярякят едиб (бах сон-
райа) щядяф компартментя (ресипи-
йентя) чатмалы (мяс., ПБКТ-йя) вя
онунла бирляшяряк дашыдыьы йцкц реси-
пийентин мянфязиня кечирмялидир. Бу
вахт донор компартментин говуг-
жуг диварынын тяшкилиндя иштирак едян

зцлаллары йерли (резидент) олдуглары
цчцн йенидян яввялки йериня гайтарыл-
малыдырлар. Беляликля, мцхтялиф компа-
ртментляр арасында говугжугларын щяр
ики истигамятдя щярякяти тямин олун-
малыдыр. Эюстярилян говугжугларын
йаранмасы вя щядяф компартментля
бирляшмяси просесляри иля, мцвафиг ола-
раг ресептор васитяли ендоситоз зама-
ны клатрин юртцклц говугжугларын
ямяля эялмяси (бах сящ. 50) вя екзоси-
тоз заманы клатрин юртцклц говуг-
жугларын щцжейря зары иля бирляшмяси
(бах сящ. 56) просесляри арасында уйь-
унлуьун олдуьу мцяййян едилмишдир.
Ресептор васитяли ендоситоз просе-

синдя олдуьу кими, диктиосомла ялагя-
ли тюрямялярдя дя дашынан йцк онлара
мяхсус ресепторла бирляшдикдян сонра
(она эюря дя бу просес "сечижи дашын-
ма" адланыр) хцсуси ихтисаслашмыш
зцлал юртцйц иля ящатя олунур. Юртцк
ролуну ресептор васитяли ендоситоз за-
маны клатрин вя онунла ялагяли олан
зцлал комплекси (бах сящ. 51) ой-
найырса, мцзакиря олунан тюрямяляр-
дя бу COP-I вя COP-II зцлал комп-
лексляри тяряфиндян йериня йетирилир.
COP сюзц инэилисжя coat protein
(юртцк зцлалы) сюзляринин баш щярфлярин-
дян дцзялмиш терминдир. COP-I вя
COP-II зцлал комплекслярини, мцва-
фиг олараг коатомер-I вя коатомер-II
дя адландырырлар (шяк. 4.17).
Эюстярилян коатомерлярля йанашы,

COP-юртцклц говугжугларын йаран-
масында, мцвафиг олараг Arf 1 вя Sar
1 адлы ГTF-аза активлийиня малик
зцлаллар да иштирак едирляр. Ади щалда
Arf 1 вя Sar 1 зцлаллары ГDF-ля бирляш-
миш шякилдя олур. Гуаниннуклеотиди
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дяйишдирижи факторун тясири нятижясиндя
ГDF ГTF-ля явяз олунан кими, коа-
томер зцлал комплексляри бир-бири иля
вя синтез олунмуш маддялярля (йцкля)
бирляшмиш трансмембран (ресептор)
зцлалын ситозола бахан сятщляри иля яла-
гя йарадараг донор компартментин
цзяриндя тумуржугшякилли щцндцрлцк
ямяля эятирир. Эюстярилян щцндцрлцк
тядрижян щяр тяряфдян COP-I, COP-II
вя онларла ялагяли олан зцлалларла яща-
тя олунараг сярбяст шякилдя ситозола
дахил олур (шяк. 4.17). Микроборужуг-
ларын кюмяклийи иля (бах сонрайа)
COP-юртцклц говугжуглар щярякят
едяряк щядяф компартментя чатдыг-
да, ГTF-азаны активляшдирян зцлалын
(GAP) тясири иля Arf 1 вя Sar 1 зцлалла-
рынын тяркибиндя олан ГTF щидролиз

олунараг ГDF-я чеврилир. Нятижядя,
говугжуглар щядяф компартментя
бирляшмяздян яввял COP-юртцйц иля
ялагясини итиряряк юртцксцз няглиййат
говугжугларына чеврилирляр.
Няглиййат говугжуглары щядяфя би-

тишмя комплексляри зцлалларынын (v-
SNARE, t-SNARE вя с.) кюмяклийи
иля (бах сящ. 56) щядяф компартментля
бирляшяряк дашыдыьы йцкц сонунжунун
мянфязиня кечирирляр.

COP-II юртцклц говугжуглар син-
тез олунмуш зцлал вя липидлярин анжаг
КЕШ-дян ПБКТ-йя гядяр дашынма-
сында иштирак едирляр (шяк. 4.17, саь тя-
ряфдя). Эюстярилян йцклярин Щолжи
комплексинин сис-компартментиня вя
орадан ДБКТ-йя гядяр дашынмасы ися
COP-I юртцклц говугжуглар васитясиля

Шякил 4.19. Щолжи комплексинин дистал боружуг-кисяжик торунда формалашан говугжуглар
(юртцклц вя юртцксцз) вя онларын щярякят истигамятляринин схематик шякли. ЩЗ - щцжейря зары.
Схем жцзи дяйишикликлярля T.D.Pollard, W.C.Earnshaw. Cелl Biology, Pщliladelпщia,
WB.Saunders, 2002, fig. 22-3-дян эютцрцлмцшдцр.
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тямин едилир (шяк. 4.17, сол тяряфдя).
Мараглысы одур ки, йухарыда тясвир

едилмиш маршрут иля щярякят едян го-
вугжугларын зцлаллары да юз йерляриня
COP-I юртцклц говугжуглар васитясиля
гайтарылырлар. Мисал цчцн эюстярмяк
олар ки, ПБКТ-дян резидент зцлаллар
COP-I комплекси васитясиля антеград
истигамятдя дашынараг дяняли ендоп-
лазматик шябякяйя чатдырылырлар. Рези-
дент зцлалларын эери гайтарылмасынын
сечижи характер дашымасы щямин зцлал-
ларын ситозола бахан сятщиндя олан
амин туршуларын ардыжыллыьы иля ялагя-
дардыр. Она эюря дя йалныз мцяййян
амин туршу галыглары олан зцлаллар
(щансы ки, донор компартмент цчцн
йерли зцлалдыр) COP-I зцлал комплекси
иля ялагя йарадараг яввялки йерляриня
гайыда билирляр. Бу щагда ятрафлы мя-
луматларла мцасир ижмалларда таныш
олмаг олар (L.Orcietol, 2003; D.Xu,
JC.Hay, 2004).

Сечижи дашынма просесиндя иштирак едян
говугжуглары ящатя едян клатрин, COP-I вя
COP-II юртцкляри ситоплазмада йерляшян си-
тоскелет елементляри иля ялагя йарадараг го-
вугжугларын донор компартментдян щядяф
(ресипийент) компартментя доьру щярякят ет-
мясини тямин едирляр. Диктиосомла ялагядар
олан говугжугларын щярякяти, ясасян микро-
боружуглар вя онларла ялагяли щяряки зцлалла-
рын (бах сящ. 96-99) васитясиля тямин олунур.
Бу фикрин тясдиги цчцн бир мясяляни гейд ет-
мяк лазымдыр ки, микроборужугларын ноко-
дозол зящяринин тясириндян деполимерляшмяси
ани олараг бцтцн ситоплазма бойу Щолжи
комплексиня дахил олан тюрямялярин щамысы-
нын тамлыьынын позулмасына сябяб олур. Беля-
ликля, микроборужугларын няинки йцк дашыйан
говугжугларын щярякятинин тямин олнмасын-
да, щямчинин Щолжи комплексинин бир органел
кими формалашмасында иштиракы айдын
эюрцнцр.

Эюстярилян ялагялярин сых олмасынын бир

эюстярижиси дя Щолжи комплексинин эиришинин -
сис цзцнцн - нцвянин ятрафында, микробору-
жуг тяшкилатчысы мяркязинин йахынлыьында йер-
ляшмясидир. Бу сябябдян дя Щолжи комплекси
иля ялагядар олан говугжуглар микроборужуг
тяшкилатчысы мяркязи иля щцжейря зары арасында
радиал истигамятдя пайланан вя дямирйолу
релслярини хатырладан микроборужуглар бойу
щярякят едиб лазыми структура гядяр йерлярини
дяйиширляр. Яввялляр гейд олундуьу кими (сящ.
98), микроборужугларын мянфи ужуна (микро-
боружуг тяшкилатчысынын мяркязи иля бирляшян
уж) доьру щярякятляр динеин, мцсбят ужуна
доьру щярякятляр ися кинезин щяряки (мотор)
зцлалларын кюмяклийи иля щяйата кечирилир. Она
эюря дя динеин-тубулин механочевирижисинин
кюмяклийи иля КЕШ-дя формалашмыш COP-II
юртцклц говугжуглар ПБКТ-йя, орадан ися
COP-I юртцклц говугжуглар васитясиля ретрог-
рад истигамятдя йерлярини дяйишяряк Щолжи
комплексинин сис систернляриня чатдырылырлар.
Сис систернлярдя COP-I юртцклц говугжуглар
ися кинезин-тубулин механочевирижисинин кю-
мяклийи иля антеград истигамятдя щярякят едя-
ряк ДБКТ истигамятиндя йерлярини дяйишя би-
лирляр.

Цмуми шякилдя гейд етмяк лазымдыр ки,
Щолжи комплексинин сис цзц истигамятиндя рет-
роград щярякятляр динеин, бунун яксиня -
щцжейря зары истигамятиндя антеград щярякят-
ляр ися кинезин вя онларла ялагяли зцлал комп-
лексляри тяряфиндян щяйата кечирилир. Йухарыда
тясвир олунан механизмляр васитясиля COP-
юртцклц говугжуглар компартментляр ара-
сында йцксяк сцрятля (1 мкм/сан) йерлярини
дяйишя билирляр.
Диктиосома дахил олан тюрямялярин

сонунжусу ДБКТ-дир. Бу тор ясасян
говугжугларла ялагяли боружугларын
бир-бири иля бирляшмяси нятижясиндя фор-
малашыр. Тяркибиндя йерли (резидент)
зцлалларын олмасы, онун диктиосом на-
щийясиндя сярбяст структур олдуьуну
эюстярир.
Екзоситоз маршруту цзря зцлаллар,

полисахаридляр вя липидляр Щолжи комп-
лексиндян чешидлянмяк, габлашдырыл-
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маг вя сон тяйинат йериня чатдырылмаг
цчцн ДБКТ-йя дахил олурлар.
ДБКТ-нин биосинтез мящсулларынын

чешидлянмясиндя иштиракы H.P.Moore
вя R.B.Kelly (1985) тяряфиндян секре-
сийанын ики: тянзимлянян вя тянзимлян-
мяйян (конститутив, спонтан, юз-юзц-
ня) йолла баш вердийини мцяййян ет-
дикдян сонра айдынлашмаьа башламыш-
дыр. ДБКТ-дя секретор зцлаллар сечмя
йолу иля айрылараг сых юзякли секретор
дяняжикляр шяклиндя габлашдырылдыгдан
сонра (шяк. 4.17, йухарыда сол тяряфдя)
лазым эялдикдя екзоситоз йолу иля
щцжейрядян хариж едилдийи щалда (она
эюря дя тянзимлянян секресийа), синтез
олунмуш щцжейря зары зцлаллары
юртцксцз няглиййат говугжуглары шяк-
линдя габлашдырылараг (шяк. 4.17, йуха-
рыда ортада) фасилясиз сурятдя ситоплаз-
мадан кянарлашдырылырлар (она эюря дя
тянзимлянмяйян секресийа). Беляликля,
синтез олунмуш мящсуллар ДБКТ-дя
чешидляняряк фяргли гурулуша малик
контейнерляря габлашдырылдыгдан сон-
ра мцхтялиф истигамятлярдя йерлярини
дяйишя билирляр.
ДБКТ нащийясиндя секретор ваку-

олларын, AP-1/клатрин юртцклц, липид
салы/кавеолин юртцклц, AP-3 юртцклц,
AP-4 юртцклц вя конститутив секре-
сийаны тямин едян юртцксцз говуг-
жугларын формалашдыьы мялумдур
(шяк. 4.19). Бунлардан биринжи ики
нювц тянзимлянян, йердя галанлары ися
тянзимлянмяйян (конститутив) секре-
сийаларда иштирак едирляр.
Секретор дяняжикляр вя говугжуглар

ДБКТ-дян башга контейнерлярля
мцгайисядя бюйцк юлчцйя малик олан
секретор вакуоллар шяклиндя айрылырлар.

Онларын диварында йерляшян вакуолйар
АТФ-азанын фяалиййяти нятижясиндя
туршулуьун йцксялмяси вя Zn2+ ионла-
рынын дахил олмасы нятижясиндя вакуол-
ларын мянфязиндя олан секретин сыхлаш-
масы вя гатылыьынын артмасы баш верир.
Бунларла бирликдя, секретор вакуолла-
рын тяркибиня тясадцфян дахил олмуш
зцлаллар клатрин юртцклц говугжуглар
васитясиля чешидляйижи (илкин) ендосом-
лара дашынырлар (шяк. 4.19). Эюстярилян
просесляр нятижясиндя сых юзякли секре-
ти олан секретор дяняжик вя говугжуг-
лар формалашырлар. Бунлар ситоплазма-
да топланараг сахланылыр вя анжаг
щцжейряляря ситозолда Ca2+ ионларынын
мигдарынын артмасына эятириб чыхаран
тясир олан кими секрети екструзийа йолу
иля щцжейряарасы сащяйя кечирирляр
(шяк.2.31 Е).

AP-1/клатрин юртцклц говугжуглар,
ясасян лизосомларын мянфязиндя олан
ферментлярин (щидролазалар) чешидляня-
ряк илкин (периферик) вя сон (перинукле-
ар) ендосомлара дашынмасында ишти-
рак едирляр (шяк. 4.19).
Щцжейряляр плазмолемма иля била-

васитя ялагядя олан тюрямялярин (гли-
кокаликс, щцжейряарасы маддя, базал
сяфщя) тяркибиня дахил олан йерли зцлал,
липид вя зар фрагментляринин (мяс.,
салларын) эери гайтарылмасыны вя йени
синтез олунанларын мцвафиг йерляря
чатдырылмасыны фасилясиз екзситоз (конс-
титутив секресийа) йолу иля тямин едирляр
(шяк. 4.19). Она эюря дя щяр бир жанлы
щцжейрянин щяйат фяалиййятинин
мцщцм бир щиссясини конститутив (тян-
зимлянмяйян) секресийа тяшкил едир.
Щесабланмышдыр ки, фибробластларда

бир саат ярзиндя ендоситоз васитясиля
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ситоплазмайа дашынан плазмолемма-
нын сащяси щцжейряни юртян зарын цму-
ми сятщиня демяк олар ки, бярабяр
олур. Бу ону эюстярир ки, щцжейрянин
тамлыьыны сахламаг цчцн ейни сятщя
малик олан зар тюрямяляри бир саат яр-
зиндя фибробластларын щцжейря зарынын
тяркибиня гайтарылмалыдырлар. Бурайа
макромолекулларын айры-айры орга-
нелляр арасында мцбадиляси ялавя
олунса, онда щяр бир щцжейря сявиййя-
синдя даими олараг говугжугларын иш-
тиракы иля баш верян просеслярин интен-
сивлийи щаггында сятщи олса да тясяввцр
йаратмаг олар.
Конститутив секретор говугжуглар

дашыдыглары зцлалын юлчцсцндян асылы
олараг мцхтялиф формалара малик
олурлар. Кичик юлчцлц зцлаллар кцряшя-
килли, бюйцк юлчцлц зцлал комплексляри
ися (мяс., протеогликанлар) чюпшякилли
говугжуглар васитясиля щцжейря зарына
чатдырылырлар. Сон заманлар йашыл флуо-
рессенсийа зцлалы иля нишанланан йени
синтез олунмуш зцлалларын тядгиги эюс-
тярир ки, ДБКТ-дя щцжейря зары истига-
мятиндя йцкляр кичик юлчцлц говуг-
жугларла йанашы, нисбятян бюйцк
юлчцлц говугжуглар васитясиля дашыныр-
лар.
ДБКТ-дян щцжейря зары истигамя-

тиндя йцкдашынмаларда гцтбсцз вя
гцтблц щцжейряляр (мяс., епител) арасын-
да мцщцм фярг мювжуддур. Беля ки,
епител щцжейряляринин бир-бириня бахан
сятщляриндя йерляшян сых ялагяляр (шяк.
2.25) щцжейря зарынын тяркибиндя ишти-
рак едян зцлалларын апикал сятщдян ба-
золатерал истигамятдя вя йа яксиня
йердяйишмяляриня имкан вермирляр.
Она эюря дя эюстярилян щиссяляря мях-

сус олан зцлал вя липидляр фяргли меха-
низмлярля юз тяйинат йерляриня чатырлар.
Мцяййян едилмишдир ки, саллар (бах
сящ. 20) вя тяркибиндя кавеолин зцлал-
лары олан щцжейря зары фрагментляри
Щолжи комплексиндя синтез олундуг-
дан сонра мцвафиг говугжугларын
кюмяклийи иля (шяк. 4.19) анжаг епител
щцжейряляринин апикал сятщини юртян
зарын тяркибиня дахил едилирляр. Базола-
терал зарын йерли (резидент) зцлал вя ли-
пидляри ися ДБКТ-дян тяйинат йерляри-
ня AP-4 юртцклц говугжуглар васитя-
силя чатдырылырлар (шяк. 4.19).
Эюстярилянлярля йанашы, гцтблц

щцжейря зарларынын бир щиссясиндян
(мяс., базолатерал) хцсуси говугжуг-
лар васитясиля айрылан зцлаллар онун ди-
эяр щиссясиня (мяс., апикал) кечириля би-
лирляр. Бу просеся трансситоз дейилир.
Мисал цчцн эюстярмяк олар ки, щепа-
тоситлярдя тязя синтез олунан зцлалларын
щамысы базолатерал зарын тяркибиня да-
хил едилдикдян сонра хцсуси говуг-
жугларын кюмяклийи иля илкин ендосом-
лара (бах сонрайа), орадан ися апикал
зарын тяркибиня чатдырылырлар.
Чешидляйижи зцлаллардан олан AP-3

зцлалынын кюмяклийи иля биосинтез мящ-
суллары ДБКТ-дян ендосомлара доь-
ру дашынырлар (шяк. 4.19). AP-1 вя AP-
2 зцлалларындан фяргли олараг AP-3 вя
AP-4 зцлалларынын иштиракы иля йаранан
говугжугларын ятрафында клатрин
юртцйц олмур.

Ади вя ресептор васитяли ендоситоз
заманы (бах сящ. 49-53) ситоплазмайа
дахил олмуш йцкцн чешидлянмясиндя

ЕНДОСОМ

146 Органелляр вя ситоплазматик ялавяляр



вя сон мящсуллара гядяр парчаланма-
сы важиб оланларын лизосомлара чатды-
рылмасында иштирак едян структурлар
бирликдя ендосомал компартмент ад-
ландырылыр. Бу компартментлярдя бо-
ружуг, говугжуг вя вакуолабянзяр
структурларын топлантысына тясадцф еди-
лир.
Мцасир електрон-микроскопик вя

иммунщистокимйяви методларын кю-
мяклийи иля бир-бириндян фяргли гурулу-
ша вя тяркибя малик олан 4 нюв ендо-
сом ашкар едилмишдир: илкин вя йа че-
шидляйижи ендосом, дювретдирижи ендо-
сом, мултивезикулйар жисимжик вя сон
ендосом (шяк. 4.20). Бу ендосомла-
рын гаршылыглы ялагяляри щаггында фикир
бирлийи йохдур. Бир груп мцяллифляр ще-
саб едирляр ки, адлары чякилян ендо-
сомларын щяр бири сярбяст органел
олуб, бир-бири иля анжаг хцсуси ендосо-
мал говугжуглар васитясиля ялагя сах-
лайырлар. Диэярляри онлара ендосомал
йетишмя просесинин аралыг мящсуллары
кими бахырлар. Бязиляринин фикриня эюря
ися, эюстярилян ендосомлар тяк бир ен-
досомал компартментин мцхтялиф вя-
зифялярин йериня йетирилмяси цчцн ихти-
саслашмыш щиссяляридир.
Ендосомлары ящатя едян зарларын

тяркибиндя олан протон насосларынын
(вакуолйар Щ+-АТФ-аза) фяалиййяти
нятижясиндя онларын мянфязиндя турш
мцщит йараныр. Юзц дя туршулуг дяря-
жяси илкин ендосомлардан сон ендо-
сом итсигамятиндя артмагда давам
едир. Беля ки, илкин ендосомун мянфя-
зиндя pH 6,0-6,5-я бярабяр олдуьу
щалда, мултивезикулйар жисимжиклярдя
бу рягям 5,5-6,0-йа, сон ендосом-
ларда ися 4,5-5,0-я бярабяр олур. Зцлал

вя липидлярин чешидлянмяси, ясасян ен-
досомал компартментлярин тяшкилин-
дя иштирак едян структурларын формасы
вя онларын мянфязляриндя мцхтялиф дя-
ряжяли турш мцщитин олмасы иля ялагяли-
дир.
Ресептор васитяли ендоситоз заманы

йаранан клатрин-юртцклц говугжуглар
ситозолда юз юртцйцнц итириб илкин ен-
досомларла бирляширляр. Илкин ендосом-
лар боружуг, говугжуг вя вакуолшя-
килли структурлардан тяшкил олунуб
щцжейря зарынын йахынлыьында йерляшир-
ляр (шяк.4.20 вя 4.21 А).
Ресептор васитяли ендоситоз заманы

мейдана чыхан говугжуглар илкин ен-
досомла бирляшян кими турш мцщитин

Шякил 4.20. Ендоситоз йолу иля ситозола дахил
олмуш тюрямялярин лизозом истигамятиндя
йердяйишмяси заманы баш верян просеслярин вя
щцжейря зарынын тяркиб елементляринин (фосфо-
липидлярин, зцлалларын, хцсуси ресепторларын,
салларын вя с.) эерийя гайтарылма истигамятинин
схеми. ИЕ - илкин ендосом; МВЖ - мултивези-
кулйар жисимжик; МБ - микроборужуг; ДЕЕ -
дювретдирижи ендосом; СЕ - сон ендосом; Л -
лизосом; ЩК - Щолжи  комплекси.
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тясириндян лигандлар юз ресепторларын-
дан (мяс., азсыхлыглы липопротеин ре-
септорларындан) айрылараг ендосомун
мянфязиня кечир, ресепторлар ися ону
юртян зарын дахилиндя галырлар. Сонра
ресепторлар илкин ендосомун бору-
жугшякилли, щялл олунмуш лигандлар ися
вакуолшякилли щиссяляриндя топланырлар.
Илкин ендосомларын боружугшякилли

щиссяляриндя топланан ресепторлар йа
билаваситя, йа да дювретдирижи ендосом-
лар (шяк. 4.20) васитясиля йенидян
щцжейря зарынын тяркибиня гайтарылыр-
лар. Дювретдирижи ендосомлар бору-
жугшякилли структура малик олуб нцвя
ятрафында, Щолжи комплекси йахынлыь-
ында йерляширляр. Бунлар илкин ендо-
сомларла йанашы, диэяр мянбялярдян
дя дахил олмуш зцлал вя липидлярин
щцжейря зарына гайтарылмасында ишти-
рак едирляр.
Мянфязиндя лигандлар (вя йа башга

йцкляр) йерляшян илкин ендосомларын
вакуолабянзяр щиссяляри микробору-
жуглар бойунжа нцвя ятрафына доьру
щярякят едирляр. Бу заман онлары яща-
тя едян зарын инваэинасийасы нятижясин-
дя боружуг вя кичик говугжугларла
долу мултивезикулйар жисимжикляр ямя-
ля эялир (шяк. 4.20 вя 4.21 Б). Паралел
олараг, онларын мянфязинин туршулуг
дяряжяси артыр, ресепторларын щцжейря
зары вя ДБКТ истигамятиндя дювр ет-
мяси давам едир вя мултивезикулйар
жисимжиклярин мянфязиня хцсуси го-
вугжуглар васитясиля ДБКТ-дян лизо-
сомал щидролазалар дашынмаьа башла-
ныр. Нятижядя, лизосомларла бирляшмяйя
там щазыр олан сон ендосомлар фор-
малашырлар (шяк. 4.20 вя 4.21 Ж). Тяс-
вир едилян просесляри бирликдя ендосом-
ларын йетишмяси дя адландырырлар.

Илкин ендосомларын мянфязиня да-
хил олмуш лигандлар (мяс., азсыхлыглы ли-
попротеинляр) бир нечя дягигя ярзиндя
сон ендосомларын тяркибиня чатдырылыр-
лар. Бунун яксиня - Fe3+ ионларынын
дашынмасында иштирак едян трансферрин

Шякил 4.21. Ендосомал компартментя аид
олан илкин ендосомун (А), мултивезикулйар
жисимжийин (Б) вя сон ендосомун (Ж) елект-
рон-микроскопик шякилляри.
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зцлаллары хцсуси говугжугларын тярки-
биндя екзоситоз йолу иля щцжейрядян
хариж едилирляр.
Эюстярилянлярля йанашы, бир чох

бюйцмя факторлары (мяс., епидермал
бюйцмя фактору) онларын бирляшдийи
ресепторларла бирликдя парчаланмаг
цчцн сон ендосомлара гядяр дашыныр-
лар. Беляликля, лиганд-ресептор комп-
лексинин щцжейря зарындан кянарлашды-
рылмасы йолу иля щцжейрялярин мцяййян
груп факторлара жаваб реаксийаларынын
тянзимлянмяси цчцн даща бир имкан
йараныр.

Организмин тяшкилиндя иштирак едян
яксяр щцжейрялярин йашама мцддяти
щяфтялярля, айларла вя иллярля юлчцлдцйц
щалда, онларын тяркибиндя олан биопо-
лимерлярин (нуклеин туршуларынын,
зцлалларын, липидлярин) йарымпарчалан-
ма мцддяти (half-lives) саат вя эцн-
лярля юлчцлцр. Мисал цчцн эюстярмяк
олар ки, мямяли щейванларда mRNT-
нин йарымпарчаланма мцддяти 30 дя-
гигя иля 20 саат арасында тяряддцд
едир. Она эюря дя щяр бир щцжейрянин
фяалиййят мцддяти ярзиндя тяркиб щис-
сяляринин даими олараг дювриййяси баш
вермялидир.
Бу дювриййя заманы бир тяряфдян

ишляниб сырадан чыхмыш молекуллар йе-
ниляри иля явяз олунур, диэяр тяряфдян
ися синтез просесинин позулмасы вя йа
диэяр тясирляр нятижясиндя структуруну,
формасыны, топографик вязиййятини вя
с. дяйишмиш молекуллар парчаланмайа

мяруз галырлар. Эюстярилян просеслярин
щяйата кечирилмясиндя мцщцм шяртляр-
дян бири биополимерлярин синтези вя
парчаланма просесляри арасында
мцяййян бир таразлыьын горунуб сах-
ланылмасыдыр. Щесабланмышдыр ки, сичо-
вулларын гаражийяринин тяркибиня дахил
олан зцлалларын цмуми кцтлясинин тях-
минян 40%-и жями бир эцн ярзиндя
парчаланараг йени синтез олунмуш
зцлалларла явяз олунур.
Щцжейряйя кянардан ендоситоз йо-

лу иля дахил олмуш тюрямяляр дя парча-
ланмайа мяруз галырлар. Бу просесляр
заманы щязм каналында олдуьу кими,
биополимерлярин сон мящсуллара гядяр
(мяс., зцлалларын амин туршуларына гя-
дяр) парчаландыьыны нязяря алараг, он-
лары щцжейрядахили щязм дя адландырырлар.
Ситоплазмада щцжейрядахили щязм

просесини щяйата кечирмяк цчцн ихти-
саслашмыш органелляря лизосомлар вя
протеасомлар аиддирляр. Яэяр протеа-
сомлар йалныз зцлалларын 7-9 амин тур-
шусундан тяшкил олунмуш пептидляря
гядяр парчаланмасында иштирак едир-
лярся, лизосомал ферментлярин тясирин-
дян бцтцн биолоъи макромолекулларын
сон мящсуллара гядяр парчаланмасы
щяйата кечирилир. Бу сябябдян, лизо-
сомлар щцжейрядахили щязм мяркязи
щесаб едилир.

Лизосомлар зарлы органелляря (ва-
куолаплазма) аид олуб, йеткин еритро-
ситлярдян башга йердя галан щцжейря
типляриндя тясадцф едилирляр. Лизосом-
ларын мювжудлуьу щаггында илк мялу-
матлар Кристиан де Дйув (Christian de

ЩЦЖЕЙРЯ 
БИОПОЛИМЕРЛЯРИНИН
ДЮВРИЙЙЯСИ ВЯ ЩЯЗМИ

ЛИЗОСОМ

Органелляр вя ситоплазматик ялавяляр 149



Duve) вя ямякдашлары тяряфиндян сичо-
вулун гаражийяр щцжейряси елементля-
ринин дифференсиал сентрифугалашдырыл-
масы заманы ялдя олунмушдур. Мцял-
лифляр чюкмя хцсусиййятляриня эюря ми-
тохондриляря охшар, йалныз суйун ишти-
ракы иля биолоъи макромолекуллары пар-
чалайан щидролаза ферментляри (о
жцмлядян, турш фосфатаза ферменти)
олан кичик щиссяжикляр ашкар едиб, он-
лары лизосом (Й.: lysis-яритмяк; сома-
жисим) адландырмышлар. Щал-щазырда ис-
тяр ишыг, истярся дя електрон-микроско-
пик тядгигатлар заманы лизосомларын
ашкар едилмясиндя нишан кими турш фос-
фатаза (β-глисерилфосфатаза) ферменти-
нин активлийинин мцяййян едилмяси
ясас эютцрцлцр.
Лизосомлар кцряви вя йа еллипся-

бянзяр формайа малик олуб (шяк.
4.22), тяркибляриндя 60-дан чох проте-
аза, рибонуклеаза, дезоксирибонукле-
аза, липаза, сулфатаза, гликозидаза вя
с. активлийиня малик турш щидролаза фер-
ментляри вардыр.
Морфометрик вя електрон-микрос-

копик параметрляриня вя функсионал
активлийиня эюря бир-бириндян фяргля-
нян ики нюв: биринжили вя икинжили лизо-
сомлар айырд едилир.
Биринжили лизосомлар - тяркибиндя

хцсуси ихтисаслашмыш зцлаллар топлан-
мыш, дистал боружуг-кисяжик торундан
айрылдыгдан сонра клатрин юртцйцнц
итирмиш говугжуглара дейилир. Онларын
мянфязиндя щомоэен дянявяр струк-
тура малик гейри-актив формада олан
ферментляр (прощидролазалар) йерляшир-
ляр. Биринжили лизосомларын бюйцк якся-
риййятинин диаметри 0,025-0,5 мкм
арасында тяряддцд едир. Юлчцляри 0,5

мкм-дян бюйцк вя беляликля дя ишыг
микроскопунда айдын эюрцнян бирин-
жили лизосомлара анжаг макрофагларын
вя нейтрофил лейкоситлярин тяркибиндя
раст эялинир. Тяркибляриндяки фермент-
лярин гейри-актив формада олмалары би-
ринжили лизосомларын щязм просесиндя
иштирак етмядиклярини эюстярир.
Биринжили лизосомлар тяркибляриндяки

ферментляр активляшдикдян сонра ят-
рафларында йерляшян сон ендосомларла
вя йа фагосомларла (бах сонрайа) бир-
ляшяряк икинжили лизосомлары ямяля эяти-
рирляр. Онлар юлчцжя бюйцк (0,2-2,0
мкм-я гядяр) олурлар вя тяркибляриндя
електрон-микроскопик олараг, щязм
просесинин мцхтялиф мярщяляляриня
уйьун щетероэен гурулуша малик пар-
чаланма мящсуллары вя активляшмиш
щидролазалар мцяййян едилир.
Лизосомларын формалашмасы. Лизо-

сомларын тяркибиня дахил олан щидрола-
заларын синтези, онларын гликозилляшмяси
вя фосфорлашмасы щаггында бязи мялу-
матлар дяняли ендоплазматик шябякя-
нин вя Щолжи комплексинин тясвириндя
верилмишдир (бах сящ. 139-141). Ялавя
олараг гейд етмяк лазымдыр ки, лизосо-
мал щидролазалар гейри-актив прощид-
ролазалар шяклиндя синтез олунурлар
(шяк. 4.17, сары кцряжик формасында).
Синтез олунан диэяр зцлаллар кими
(секретор зцлаллар, щцжейря зары зцлал-
лары) прощидролазаларын да зцлал зянжи-
риня дяняли ендоплазматик шябякядя
олигосахаридляр ялавя олунурлар. Ла-
кин, щяля ендоплазматик шябякянин
мянфязиндя оларкян прощидролазала-
рын посттранслйасион дяйишикликляриндя
диэяр зцлалларла мцгайисядя кяскин
фярг йаранмаьа башлайыр. Бу фяргин
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ясасында диктиосомун ДБКТ-дя лизо-
сомал зцлалларын чешидлянмяси цчцн
важиб олан манноза-6-фосфат лиганды-
нын формалашмасы дайаныр. Бунун
цчцн дяняли ендоплазматик шябякядя
фосфотрансфераза ферментинин иштиракы
иля 6-жы вязиййятдя олан манноза мо-
лекулуна N-асетилглцкозамин фосфат
групу бирляшдирилир. Щолжи комплекси-
нин сис-компартментиндян транс-
компартментиня чатана кими ися фос-
фоглцкозидаза ферменти васитясиля эюс-
тярилян групун тяркибиндян N-асетилг-
лцкоза кянарлашдырылдыьындан, прощид-
ролазаларын карбощидрат зянжириндя
манноза-6-фосфат галыьы йараныр.
ДБКТ-дя анжаг эюстярилян галыьы

олан прощидролазалар манноза-6-фос-
фат ресептору (М6ФР) интеграл зцлал-
ларла ялагя йарадырлар. Сонунжу зцлал-
лар ДБКТ-ни ящатя едян зарын тярки-
биндя йерляширляр. Онларын торун мян-
фязиня бахан щиссяси прощидролазаларла
тясвир олунан лиганд-ресептор ялагяси
йаратдыгдан сонра йерлярини дяйишяряк
ДБКТ-нин вакуолабянзяр гисминин
бир щиссясиндя топланырлар (шяк. 4.17,
ДБКТ-нин йухары саь тяряфиндя).
М6ФР интеграл зцлалынын ситозола ба-
хан ужу AP-1 зцлалы, сонунжу ися клат-
рин зцлалы иля ялагя йаратдыгдан сонра
ДБКТ-дян мянфязиндя прощидрола-
залар олан клатрин юртцклц говугжуг-
лар айрылараг ситозола дахил олурлар. Си-
тозолда клатрин юртцйцнц итирдикдян
сонра бу говугжуглар, йухарыда гейд
олундуьу кими, биринжили лизосомлар
адланырлар (шяк. 4.17, йухары саьда).
Биринжили лизосомларын мянфязиндя

олан прощидролазаларын М6ФР интег-
рал зцлалларындан араланмасы вя онла-

рын пассив вязиййятдян актив вязиййятя
дцшмяси цчцн ясас шярт - лизосомларын
мянфязиндя турш мцщитин йарадылмасы-
дыр. Бунун цчцн лизосомлары ящатя
едян зарын тяркибиндя хцсуси протон
насослары (вакуолйар H+-ATF-аза)
вардыр. Бу насосларын фяалиййяти няти-
жясиндя лизосомларын мянфязиндяки
мцщитин туршулуьу тядрижян артмаьа
башлайыр. pH 5,5-6,0 сявиййясиня чатан
заман М6ФР интеграл зцлаллары про-
щидролазалардан айрылараг хцсуси го-
вугжуглар васитясиля ДБКТ-йя гайта-
рылырлар. Биринжили лизосомларын мянфя-
зиндя pH 4,5-5,0 сявиййясиня чатдыгда
ися прощидролазаларын тяркибиндя олан
манноза-6-фосфат галыьындан фосфат
групу кянарлашдырылыр. Бундан сонра
лизосомал ферментляр лазыми маддяля-
ри парчаламаг цчцн щазыр вязиййятя
дцшцрляр.

Шякил 4.22. Сичовул макрофагында биринжили (1)
вя икинжили (2) лизосомларын електрон-микрос-
копик шякли (A.W.Ham, D.H.Cormak.
Histology. 8th ed. (рус дилиня тяржцмя
олунмуш) 1982, v.1, p.204, fig.5-36).
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Лизосомал проферментлярин дашын-
масында AP-3 юртцклц (клатринин ишти-
ракы олмадан) говугжуглар да иштирак
едирляр. Бу говугжуглар ДБКТ-нин
вакуолйар щиссясиндя топланмыш
М6ФР зцлалынын ситозола бахан ужу
иля AP-3 зцлалы комплекси арасында
йаранан хцсуси ялагялярин щесабына
формалашырлар. AP-3 юртцклц говуг-
жуглар васитясиля дашынан прощидрола-
залар сон ендосомларын мянфязиня
дахил олурлар (шяк. 4.19, ашаьы солда).
Гейд етмяк лазымдыр ки, AP-1 вя

AP-3 зцлал комплексляри няинки про-
щидролазаларла бирляшмиш М6ФР зцлал-
ларынын, щямчинин лизосом вя сон ен-
досомлары ящатя едян зарын тяркибиня
дахил олан зцлалларын чешидлянмясиндя
дя мцщцм рол ойнайырлар. Бунун ня-

тижясидир ки, лизосом вя сон ендосом-
лары ящатя едян зарларын тяркибиня турш
хассяли вя олигосахаридлярля зянэин
(55-65%), буна эюря дя протеазаларын
тясириня давамлы олан хцсуси зцлалла-
рын дахил едилмяси тямин олунур. Лизо-
сом вя сон ендосомлары ящатя едян
зарларын диэяр бир хцсусиййяти, онларын
тяркибиндя холестеринля йанашы чохлу
мигдарда надир тясадцф едилян лизоби-
фосфатидат туршусу фосфолипидинин олма-
сыдыр.
Лизобифосфатидат туршусуна зарла-

рын ясасян дахили гатларында раст эялин-
мяси, онун лизосом вя сон ендосом-
ларын диварларынын липаза ферментляри-
нин щидролитик тясириня давамлылыьынын
тямин олунмасында иштиракыны эюстярир.
Нормада лизосом вя сон ендо-

Шякил 4.23. Ендоситоз (1), фагоситоз (2) вя аутофаэийа (3) заманы ситозолда формалашан
структурларын биринжили вя икинжили лизосомларла гаршылыглы ялагяляринин схеми.
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сомлары ящатя едян зар онларын мян-
фязляриндя олан щидролазаларын ситозо-
ла дцшмясиня имкан вермир. Ситоплаз-
матик структурларын лизосомал ферме-
нтлярин тясириндян горунмасында сито-
золда щидролазаларын активлийинин кяс-
кин сурятдя азалмасына сябяб олан
нейтрал мцщитин (pH 7,0-7,3) олмасы
да мцщцм рол ойнайыр.
Лакин организмя мцяййян фактор-

ларын (йцксяк температур, ионлашдырыжы
шцаланма, оксиэен азлыьы, тоз щисся-
жикляри, бязи кансероэенляр, бязи дяр-
ман маддяляри вя с.) тясири заманы ли-
зосомлары ящатя едян зарын кечирижилийи
позулдуьундан актив шякилдя олан
щидролазалар ситозола артыг мигдарда
дахил олараг щцжейрялярдя функсионал
позьунлугдан тутмуш онларын мящви
иля нятижялянян дяйишикликлярин мейда-
на чыхмасына сябяб олурлар. Биолоъи
юлцмдян сонра щцжейрялярдя баш ве-
рян вя аутолиз адланан деэенератив
дяйишикликлярин дя лизосомал фермент-
лярин тясириндян мейдана чыхдыьы эц-
ман олунур. Тясадцфи дейил ки, бязи
мцяллифляр лизосомлары щцжейрялярин
"интищар чялляйи" адландырырлар.
Лизосомлар щям екзоэен (ситоп-

лазмайа хариждян дахил олан), щям дя
ендоэен (ситоплазманын тяркиб щисся-
ляри) мяншяли тюрямялярин щцжейрядахи-
ли щязминдя иштирак едирляр (шяк. 4.23).
Биринжи просеся - щетерофаэийа, икинжи
просеся ися - аутофаэийа дейилир. Щяр
ики просес заманы ситоплазмада дахи-
линдя парчаланмаг цчцн материал
олан зарла ящатя олунмуш структурлар
- фагосомлар, мцвафиг олараг щетеро-
фагосомлар вя аутофагосомлар адла-
нырлар.

Бир вя йа бир нечя биринжили лизосом
щетеро- вя аутофагосомларла бирляшя-
ряк тяркибляриндяки активляшмиш щидро-
лаза ферментлярини онларын мянфязиня
кечирдийи андан щцжейрядахили щязм
башлайыр. Бу заман ситозолда мянфя-
зиндя електрон-микроскопик олараг
щетероэен (мцхтялиф формалы вя сыхлыг-
лы) структурлар олан фаголизосомлар -
икинжили лизосомлар формалашырлар (шяк.
4.23).
Щидролазаларын тясириндян биополи-

мерлярин парчаланмасы нятижясиндя
йаранан сон мящсуллар фаголизосом-
лары ящатя едян зарын тяркибиндя олан
дашыйыжы зцлалларын васитяси иля ситозола
дахил олур вя йени биолоъи макромоле-
кулларын синтезиндя истифадя олунурлар.
Щязм просеси баша чатдыгдан сонра
бязи фаголизосомларын тяркибиндя пар-
чаланмайа мяруз галмайан галыглар:
липид пигментляри, миелинябянзяр жи-
симжикляр, асбест, силикат парчалары,
щцжейря гырыглары вя с. топланыр ки, он-
лара галыг жисимжикляр дейилир. Тяркиб-
ляриндя олан галыг материалларын тядри-
жян сыхлашмасы давам етдийиня эюря,
фаголизосомларла мцгайисядя галыг
жисимжиклярин юлчцляри кичик олур.
Галыг жисимжиклярин мянфязиндя олан
материаллар йа екзоситоз йолу иля
щцжейрядян хариж едилир, йа да бир-бири
иля бирляшяряк ишыг микроскопунда
эюрцнян агрегатлар шяклиндя
топланырлар. Мисал цчцн узун мцддят
йашайан щцжейрялярдя (синир, цряк
язяляси вя гаражийяр щцжейряляриндя)
липидлярля зянэин сарымтыл-гызылы рянэя
чалан липофуссин дяняжиклярини
("гожалыг пигменти") эюстярмяк олар.
Ендоситоз йолу иля (бах сящ. 46)
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формалашан щетерофагосомларын дахи-
линдя бактерийалара, эюбялякляря,
щяйат фяалиййятини баша чатдырмыш
щцжейряляря, тамлыьыны итирмиш щцжейря
щиссяляриня, щцжейряарасы структурлара,
тоз щиссяжикляриня вя с. раст эялинир.
Аутофагосомларын мянфязиндя ися си-
тозолда щялл олмуш щалда олан маддя-
лярля йанашы, гликоэен дяняжикляриня,
рибосомлара, митохондриляря, перок-
сисомлара, дяняли ендоплазматик шя-
бякя щиссяляриня вя с. тясадцф едилир.
Ситозолда аутофагосомлар ясасян ики:
микроаутофаэийа вя макроаутофаэийа
цсуллары иля йаранырлар.
Микроаутофаэийа заманы ендо-

сомлары вя йа лизосомларын юзлярини
ящатя едян зарларын айры-айры йерлярин-
дя дахилиндя ятраф ситозолун щялл ол-
муш маддяляри олан говугжуг вя бо-
ружуг шякилли чюкцклцкляр ямяля эялир.
Сонрадан бу чюкцклцкляр дяринляшя-
ряк ендосом вя лизосомлары ящатя
едян зардан айрылырлар. Беляликля,
цмуми зар юртцйцнцн дахилиндя юзля-
риня мяхсус зарла ящатя олунмуш го-
вугжуг вя боружуг шякилли тюрямяляр
олан структур йараныр ки, бунлар мул-
тивезикулйар жисимжикляр адландырылыр
(шяк. 4.21-Б).
Макроаутофаэийа заманы ися сито-

золда йерляшян бюйцк юлчцлц тюрямя-
ляр (бах йухарыйа) щамар ендоплаз-
матик шябякянин ужгар щиссяляриндя
йаранан чыхынтыларла щяр тяряфдян яща-
тя олунараг икигат зарла юртцлмцш ау-
тофагосомлары ямяля эятирирляр.
Ситозолда йерляшян тюрямялярин ли-

зосомлара чатдырылмасынын даща бир
нювц мялумдур ки, буна криниофаэийа
дейилир. Бу заман биринжили лизосомлар

билаваситя щцжейрялярин дахилиндя йер-
ляшян секретор дяняжиклярля бирляшяряк,
онларын тяркибиндя олан биолоъи актив
маддяляри сон мящсулларына гядяр
парчалайырлар. Криниофаэийа заманы
бир тяряфдян истифадя олунмайан, диэяр
тяряфдян ися мцхтялиф сябябляр
цзцндян тяркибиндя дяйишиклик олан
секретор дяняжикляр щязм просесиня
уьрадылырлар. Мисал цчцн ушаг сцддян
кясилдикдян сонра ананын щипофизинин
юн пайынын маммотроп щцжейрялярин-
дя пролактин щормону олан дяняжик-
лярин лизосомларын иштиракы иля щязм
олунмасыны эюстярмяк олар.
Бязи щцжейрялярин лизосомлары ек-

зоситоз йолу иля тяркибляриндя олан фер-
ментляри щцжейряятрафы мцщитя кечирир-
ляр. Мясялян, сцмцклярин формалаш-
масы заманы ара маддянин тяркибин-
дяки коллаэен лифляринин парчаланма-
сында иштирак едян сцмцкдаьыдыжы (ос-
теокласт) щцжейряляр тяряфиндян синтез
олунан коллаэеназа ферментинин
щцжейряятрафы мцщитя дахил едилмясини
эюстярмяк олар. Бунунла бирликдя, ли-
зосомал ферментлярин щцжейряятрафы
мцщитя щяддиндян чох дцшмяси ой-
нагларда илтищаби просеслярин (артритля-
рин) инкишафына сябяб олур.
Лизосомал ферментлярин щцжейря

метаболизминдяки ролу бу ферментля-
рин синтезиндя позьунлуглар заманы
мейдана чыхан патолоъи просеслярдя
юзцнц габарыг эюстярир. Щал-щазырда
лизосомларла баьлы ики груп хястяликляр
мцяййян едилмишдир. Онлардан бири
ялавяли щцжейря хястялийи (inclusion cell
disease), диэяри ися лизосомал топланма
хястяликляридир (lysosomal сtorage
дisorders).
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Ялавяли щцжейря хястялийи заманы
(чох вахт бу хястяликляри гыса олараг I
щцжейря хястялийи адландырырлар) Щолжи
комплексиндя трансфераза ферменти-
нин олмамасы нятижясиндя прощидрола-
заларын тяркибиня манноза-6-фосфат
групу (бах сящ. 151) ялавя олунмур.
Она эюря дя щидролаза ферментляри
щцжейрядян екзоситоз йолу иля хариж
олунмаларына бахмайараг, лизосом-
ларын тяркибиня дахил ола билмирляр. Бе-
ля хястялярдя щцжейрялярин дахилиндя
онларын функсийасынын позулмасына
сябяб олан дяняжикшякилли ялавяляр топ-
ланмаьа башлайыр. Клиник олараг бу
хястялярдя физики зяифлик вя ягли эерилик
мцшащидя олунур.
Лизосомал топланма хястяликляри

заманы ися эенлярин мутасийасы нятижя-
синдя лизосомларын тяркибиня дахил ола-
сы ферментлярдян бири вя йа бир нечяси
синтез олунмур. Буна эюря дя лизо-
сомларын дахилиндя бу ферментлярин
парчаланмалы олдуьу макромолекул-
лар топланмаьа башлайыр. Тяркибиндя
щялл олмайан макромолекуллар олан
лизосомларын сайынын тядрижян артмасы
щцжейрялярдя яввялжя функсионал
позьунлуглара, сонда ися деструктив
дяйишикликляря эятириб чыхарыр. Щал-ща-
зырда 30-дан чох ирсян кечян лизосо-
мал топланма хястяликляри ашкар едил-
мишдир. Онларын ичярисиндя ятрафлы тяд-
гиг олунанлары Тей-Сакс вя Помпе
хястяликляридир.
Тей-Сакс хястялийи заманы лизо-

сомларда щексоаминидаза А фермен-
ти чатышмадыьы цчцн синир щцжейрялярин-
дя парчаланмамыш GM2-ганглиозид-

лярля долу олан лизосомлар топлан-
маьа башлайыр. Синир системинин зяиф-

лийи иля мцшащидя олунан бу хястялик
заманы ушаглар 3 илдян артыг йашамыр-
лар.
Помпе хястялийи заманы гликоэен

молекулларынын глцкозайа гядяр пар-
чаланмасында иштирак едян α-глцкози-
даза ферменти лизосомларын тяркибиндя
олмур. Бу сябябдян дя гаражийяр,
енинязолаглы язяляляр, цряк вя бейиндя
кцлли мигдарда гликоэен топлантылары-
на тясадцф едилир. Бу хястялик яксярян
ушаг йашларында ашкар едилир вя гара-
жийярин бюйцмяси (щепатомегалийа)
иля мцшайият олунур.

Лизосомларда мцхтялиф биополи-
мерляр щязм олундуьу щалда, протеа-
сомларда анжаг фярди зцлал молекул-
лары парчаланмайа мяруз галырлар.
Сонунжулара функсийасыны йериня йе-
тирмиш (гыса мцддят йашайан) нормал
зцлаллар вя йа денатурасийайа уьра-
мыш, дцзэцн бцкцлмямиш, щцжейря
цчцн хас олмайан (антиэен) вя с.
зцлаллар дахилдирляр. Лизосомлардан
фяргли олараг протеасомлар щям си-
топлазмада, щям дя нуклеоплазма-
да йерляширляр. Щесабламалар эюстярир
ки, щяр бир щцжейрядя орта щесабла 30
миня гядяр протеасом олур.
Протеасомлар бюйцк зцлал комп-

лексляриндян тяшкил олунуб (26S), мяр-
кязиндя силиндрябянзяр юзяк щиссяси
(20S), ужларында ися бир вя йа ики тяряф-
дя дя гейри-мцяййян формайа малик
башлыглар олур (шяк. 4.24). Мямялиляр-
дя юзяйин узунлуьу 15 нм, диаметри
11 нм-дир; мяркязиндя ися 4 ядяд да-

ПРОТЕАСОМ
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ралан щиссяси олан 5 нм юлчцдя бошлуг
вардыр. Даралмалар васитясиля бошлуг
цч камерайа бюлцнцр. Зцлаллары пеп-
тидляря гядяр парчалайан протеолитик
активлийя малик ферментляр мяркязи
камераны ящатя едян β-субващидлярдя
(бах ашаьыйа) йерляширляр.
Юзяк щиссянин диварыны щяряси 7

субващиддян тяшкил олунмуш 4 зцлал
щалгасы тяшкил едир. Ики мяркязи щалга-
да (шяк. 4.24, эюй рянэдя) β-субва-
щидляр, ужларда йерляшян щалгаларда
ися (шяк. 4.24, сары рянэдя) α-субва-
щидляр йерляширляр.
Протеасомларын башлыг щиссяляри

тянзимляйижи зцлал комплексляриндян
тяшкил олунараг, парчаланмасы нязяря-
дя тутулан зцлалларын юзяйин дахилиндя
олан канала чатдырылмасында вя пар-
чаланма мящсуллары олан пептидлярин
хариж едилмясиндя иштирак едирляр.

Гейд етмяк лазымдыр ки, парчалан-
малы зцлаллар (щядяф-зцлаллар) йалныз
убиквитин зцлалы иля бирляшдикдян (ни-
шанландыгдан) сонра протеасомларла
ялагя йарада билирляр. Увиквитин зцлалы
мцхтялиф мцяллифляр тяряфиндян ашкар
едилмиш вя мцхтялиф адлар алтында тяс-
вир олунмушдур. Анжаг 1980-жи илдя
K.D.Вilkinson вя ямякдашлары ону
убиквитин (Л.: ubique - щяр йанда, щяр
йердя) адландырмышлар.
Убиквитин 76 амин туршусу галыьын-

дан тяшкил олунмуш, яксяр жанлыларда
дяйишмяз структура малик олан кичик
зцлалдыр. Щядяф-зцлалларын убиквитинля
нишанланмасына убиквинасийа просеси
дейилир вя ясасян цч мярщялядя щяйата
кечирилир (шяк. 4.25).
Биринжи мярщялядя Е1 ферменти (Е -

инэлисжя фермент мянасыны дашыйан
enzym сюзцнцн баш щярфидир) АТФ
енеръиси щесабына юз сулфщидрил групу-
на (СЩ) убиквитини (Уб) бирляшдиряряк
(Е1-С-Уб), ону активляшдирир. Буна
эюря дя Е1 ферментини убиквитин-бир-
ляшдирижи фермент адландырырлар. Сонра
АТФ-ин иштиракы олмадан Е1 ферменти
убиквитин-дашыйыжы ферментля (Е2) явяз
олунур (Е2-С-Уб).
Икинжи мярщялядя Е3 ферменти яв-

вялжя щядяф-зцлалла, сонра ися Е2-С-
Уб комплекси иля бирляшир. Убиквитин-
лигаза активлийиня малик олан Е3 фер-
менти эюстярилян комплексин тярки-
биндяки убиквитини щядяф-зцлал моле-
кулу иля бирляшдирир. Сонунжу просес
тякрар олундуьундан катализатор ро-
луну ойнайан Е3 ферменти щядяф-
зцлала бир нечя убиквитин молекулу-
нун бирляшдирилмясини тямин едир (шяк.
4.24). Гейд етмяк лазымдыр ки, йалныз

Шякил 4.24. Протеасомун (26С) цчюлчцлц фяза
гурулушунун модели. Йухарыда вя ашаьыда
башлыг щиссяляри (гырмызы рянэдя) йерляшир. Ор-
тада α субващидлярдян (сары рянэдя) вя β суб-
ващидлярдян (эюй рянэдя) тяшкил олунмуш
юзяк щиссяси (20С) вардыр.
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бир убиквитин молекулу бирляшмиш щя-
дяф-зцлаллар проетасомларла ялагя йа-
рада билмирляр.
Цчцнжц мярщялядя убиквинасийа

олунмуш щядяф-зцлалларын Е3 фермен-
ти иля ялагяси кясилир вя бундан сонра
онлар "нишанланмыш" зцлал адланырлар.
Нишанлар (полиубиквитин зянжири)
мцхтялиф жцр адлансалар да ("юлцм
юпцшц", "юлцм нишаны", "гара нишан")
ясас мяна ондан ибарятдир ки, беля ни-
шаны олан зцлаллар протеасомларла яла-
гяйя эириб гыса пептидляря гядяр пар-
чаланырлар.
Тягдим олунан материалдан

эюрцнцр ки, зцлалларын нишанланмасын-
да 3 нюв фермент (Е1, Е2, Е3) иштирак
едир. Мямяли щейванларын щцжейряля-
риндя анжаг бир вя йа бир нечя Е1 фер-
менти, бир нечя мцхтялиф Е2 ферменти
вя бир нечя йцз мцхтялиф Е3 ферменти

фяалиййят эюстярир. Бунунла бярабяр,
тясвир олунан просеслярин щцжейрядян
кянарда щяйата кечирилмя технолоэ-
ийасы ишляниб щазырланмышдыр.
Полиубиквинасийа олунмуш зцлаллар

протеасомларын башлыьында олан тян-
зимляйижи щисся васитясиля танындыгдан
сонра изопептидаза активлийиня малик
фермент убиквитин зянжирини щядяф-
зцлалдан айырмагла йанашы, сонунжу-
нун протеасомун юзяк щиссяси дахи-
линдя олан канала кечмясиня кюмяк-
лик эюстярир. Йухарыда гейд олун-
дуьу кими, щядяф-зцлаллар юзяк кана-
лында парчаланараг 7-9 амин туршу-
сундан тяшкил олунмуш пептидляр шяк-
линдя ситозола дахил едилирляр.
Зцлалларын убиквитин-васитяли пар-

чаланмасы щцжейрянин щяйат фяалиййя-
тини тямин едян просеслярин демяк
олар ки, щамысында (сигналларын
ютцрцлмяси, иммун жаваб реаксийа-
лары, щцжейря тсикли, транскрипсийа про-
сесинин тянзими, ДНТ-нин бярпасы,
ресепторларын модулйасийасы, мета-
болизм просесляри вя с.) актив иштирак
едир (шяк. 4.24). Бунунла йанашы дя-
гигляшдирилмишдир ки, йени синтез олун-
муш зцлаларын 30%-я гядяри сечиляряк
протеасомлар васитясиля пептидляря
гядяр парчаланырлар. Бу ися щцжейря-
лярин кейфиййятя нязарят системиняма-
лик олдугларыны эюстярир.
Зцлалларын убиквитин-васитяли пар-

чаланма механизминин юйрянилмя-
синдя хцсуси хидмятлярини нязяря ала-
раг A.Ciechanover, A.Hersko вя
I.Rose бирликдя 2004-жц илдя кимйа
цзря Нобел мцкафатына лайиг эюрц-
лмцшляр. Бу щагда ятрафлы мялумат-

Шякил 4.25. Убиквитин-васитяли зцлал парчалан-
масынын механизминин вя бу просесин щцжей-
рянин щяйат фяалиййятиндя иштиракынын схематик
шякли. The Nobel Prize in Chemistry 2004
Advanced иnformation http://nobelprize.
org/chemistry/laureates/2004/chemadv
04.pdf
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ларла Исвеч Крал Елмляр Академийасы-
нын кимйа цзря Нобел мцкафаты ко-
митясинин баш мягалясиндя таныш ол-
маг олар (бах ядябиййат сийащысына).

Пероксисомлар тякгат зарла ящатя
олунмуш, мянфязиндя щомоэен дяня-
вари вя мцхтялиф сыхлыглы структурлар
йерляшян матриксдян ибарятдирляр (шяк.
4.26). Онлар кцряви вя йа овал фор-
майа малик олуб, диаметри 0,2-1,5
мкм арасында тяряддцд едир. Ян чох
сайда вя 0,5 мкм-дян бюйцк диамет-
ря малик олан пероксисомлара, ясасян
гаражийяр вя бюйряк щцжейряляриндя
раст эялинир.
Пероксисомлары ящатя едян зарын

тяркибиндя вя онун матриксиндя йал-
ныз бу органеля хас олан хцсуси зцлал-
лар йерляширляр. Бу зцлалларын бюйцк
яксяриййяти ситозолда йерляшян полири-
босомларда синтез олундугдан сонра
хцсуси сигнал щиссяляринин олмасы няти-
жясиндя пероксисомларын диварында
олан ресептор зцлалларла ялагя йарада-
раг йа зарын дахилиня, йа да матрикся
дахил олур. Пероксисомлары ящатя едян
зарын тяркибиня дахил олан зцлаллардан
жцзи бир гисми дяняли ендоплазматик
шябякядя синтез олунур.
Пероксисомларын матриксиндя ок-

сидляшмя просесляриндя иштирак едян
50-дян чох фермент вардыр. Бурада
баш верян оксидляшмя просесляриндя
митохондрилярдя олдуьу кими АТФ
синтези йох, щцжейрядахили синтез (ана-
болик) вя парчаланма (катаболик)
просесляри баш верир. Анаболик просес-
ляря пероксисомларда юд туршуларынын

вя холестеринин синтезини, катаболик
просесляря ися йаь туршусу зянжиринин
β-оксидляшмясини эюстярмяк олар.
Пероксисомларын матриксиндя йер-

ляшян оксидляшдирижи ферментляр (щид-
роксид оксидаза, D- вя L-оксидазалар,
каталаза, урат оксидаза вя с.)
щидроэен протонуну  мцхтялиф биопо-
лимерлярин тяркибиндян айырараг моле-
кулйар оксиэенля (O2) бирляшдирирляр ки,

нятижядя щцжейрянин юзц цчцн тящлцкя
тюрядян щидроэен пероксид (H2O2)

молекуллары йараныр. Анжаг матрикс-
дя йерляшян каталаза ферментинин ол-
масы нятижясиндя щидроэен пероксидин
мигдары нормада там нязарятдя сах-
ланылыр. Беля ки, каталаза ферментинин
кюмяклийи иля йа 2 молекул щидроэен
пероксиддян су вя оксиэен молекулла-
ры ямяля эялир (2H2O2 каталаза

2H2O+O2), йахуд да диэяр бир цзви

маддянин оксидляшмяси баш верир
(H2O2+XH2 каталаза 2H2O+X ; x -

щяр щансы цзви маддя). Щидроэен пе-
роксид организм цчцн тящлцкяли олан
бир чох маддялярин (етил спирти, формал-

ПЕРОКСИСОМ

Шякил 4.26. Сичовулларын гаражийяр щцжейряля-
риндя пероксисомларын електрон-микроскопик
гурулушу. Цч пероксисомдан икисинин тярки-
биндя урат оксидаза ферменти олан сых консис-
тенсийайа малик кристаллоид вардыр (Don
Fawcett/photo researchers, Inc.).

158 Органелляр вя ситоплазматик ялавяляр



дещид) детоксикасийасында (зярярсиз-
ляшдирилмясиндя) вя микроорганизмля-
рин мящв олунмасында мцщцм рол
ойнайыр.
Пероксисомларда узун зянжирли (18

карбондан чох) йаь туршуларынын β-
оксидляшмясиндя иштирак едян фермент-
ляр мювжуддур. Бу ферментлярин тяси-
риндян йаь туршусу зянжирляринин пар-
чаланмасы заманы йухарыда эюстярилян
щидроэен пероксидля йанашы, асетил-ко-
ензим A (CoA) ямяля эялир. Асетил-
CoA молекуллары щцжейря дахилиндя
бир чох мягсядля, о жцмлядян АТФ
синтезиндя (бах сящ. 123) истифадя олу-
нур. Асетил-CoA-нын бир щиссяси
щцжейрядян хариж едиляряк гоншу
щцжейряляр тяряфиндян дя истифадя олу-
на билир.
Пероксисомларын орта йашама

мцддяти 5-6 эцндцр. Юзцнямяхсус
эеному олмаса да, митохондриляр
кими бюлцнмя йолу иля чохалырлар. Беля
ки, ситозолда синтез олмуш зцлалларын
дахил олмасы нятижясиндя щяжми
бюйцмцш пероксисомлар ики йеря
бюлцнцрляр.

Ситоплазмада органеллярля йанашы,
бцтцн щцжейря типляриндя раст
эялинмяйян вя юз гейри-сабитлийи (эащ
ямяля эялир, эащ итир) иля характеризя
олунан структурлара тясадцф едилир ки,
онлара ялавяляр дейилир. Яввялляр ялавя-
ляря щцжейрянин дахилиндя синтез олун-
муш вя йа мцхтялиф цсулларла (ендоси-
тоз, диффузийа) ситоплазмайа дахил ол-
муш, щяйат цчцн важиб олмайан тюря-

мялярин топлантысы кими бахылырды. Щал-
щазырда щеч бир шцбщя йохдур ки, яла-
вяляр мцяййян груп щцжейрялярин нор-
мал фяалиййятляринин тямин олунмасы
цчцн важиб структурлардан биридирляр.
Онларын яксяриййяти ендоэен мяншяйя
малик олуб, щцжейрялярин юзляри тяря-
финдян синтез олунурлар. Мисал цчцн
гликоэени, пий дамлаларыны, проферме-
нтляри, бязи пигментляри вя кристаллары
эюстярмяк олар. Эюстярилянлярля йана-
шы, екзоэен груп (щцжейряйя хариждян
дахил олан) ялавяляр дя мювжуддур.
Сонунжулара липохром (липидляри рянэ-
ляйян) ялавяляря аид едилян каротини,
аьыр металлары (мяс., эцмцш вя гурьу-
шун), асбест, силикат, карбон кими тоз
щиссяжиклярини вя диэяр маддяляри эюс-
тярмяк олар.
Щцжейряйя дахил олма цсулундан

асылы олмайараг, яксяр мцяллифляр яла-
вяляря гида мящсулларынын, бязи пиг-
ментлярин вя кристалларын топландыьы
структурлары аид едирляр.
Тяркибиндя зцлал топлантысы олан

ялавяляря секретор говугжуг-дяняжик-
ляри аиддир. Онлар щаггында ятрафлы мя-
лумат Щолжи комплексинин тясвириндя
верилмишдир (бах сящ. 145, 146).
Гида мящсулларындан олан карбо-

щидратлар щцжейрялярдя гликоэен, ли-
пидляр ися пий дамласы шяклиндя топла-
нырлар. Гликоэен - баьырсаглардан со-
рулмуш глцкозанын полимерляшмяси
нятижясиндя ямяля эялиб, ясасян гара-
жийяр щцжейряляриндя, енинязолаглы
язяля лифляриндя вя бюйрякцстц вязиля-
рин габыг маддясиндя топланыр. Суда
асанлыгла щялл олдуьу цчцн гликоэени
ади щистолоъи методларын кюмяклийи иля
ашкар етмяк олмадыьындан хцсуси ря-

СИТОПЛАЗМАТИК
ЯЛАВЯЛЯР
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нэлянмя методларындан истифадя еди-
лир. Сонунжуларын ичярисиндя эениш
йайыланы Бетс кармини вя йод туршусу-
Шифф методларыдыр. Бест кармини глико-
эен дянялярини гырмызы, йод туршусу-
Шифф реактивляри ися ал-гырмызы вя йа
моруг рянэиня бойайырлар.
Електрон-микроскопик олараг юз

юлчцляриня вя топографик вязиййятляри-
ня эюря бир-бириндян фярглянян ики нюв
гликоэен дяняжикляри мцяййян едилир:
α-дяняжикляр вя β-дяняжикляр (шяк. 4.27).

α-дяняжикляр бюйцк юлчцйя (80-90
нм) малик олуб, бир-бириня сых сюйкя-
няряк салхыма вя йа розеткайа (гай-
магжыьа) бянзяр структурлар ямяля
эятирирляр (шяк. 4.27, аь охла эюстяри-
либ).

β-дяняжикляр α-дяняжиклярля мц-

гайисядя тяхминян 3 дяфя кичик ол-
магла (30 нм ятрафында) топланты шяк-
линдя йох, айры-айрылыгда йерляшмяляри
иля фярглянирляр (шяк. 4.27, гара охла
эюстярилиб).

α-дяняжикляря гаражийярдя, β-дяня-
жикляря ися язяля щцжейряляриндя тя-
садцф едилир. Гликоэен дяняжикляри як-
сярян щамар ендоплазматик шябякя-
нин борушякилли систернляри йахынлыьын-
да йерляширляр.
Пий дамлалары - тяркибиндя триглисе-

ридлярин, йаь туршуларынын, холестери-
нин вя холестерин ефирляринин топлантысы
олан тюрямяляр олуб, пий щцжейряляри
(адипоситляр) иля йанашы гаражийяр
щцжейряляриндя вя стероид щормонлар
синтез олунан органларда (бюй-
рякцстц вязилярин габыг маддяси вя
жинси вязилярдя) чох тясадцф едилирляр.
Пий щцжейряляриндя демяк олар ки, си-
топлазма бцтювлцкдя бюйцк юлчцлц
тяк пий дамласы иля тутулдуьу щалда,
диэяр груп щцжейрялярдя мцхтялиф сай-
да вя юлчцдя пий дамлаларына тясадцф
едилир.
Пий дамлаларынын зар юртцйц йох-

дур, анжаг щяр дамланын бцтцн пери-
метри бойу ситоскелет елементляри иля
ящатя олунмасы, онларын бир-бири иля
бирляшмяляринин гаршысыны алыр (шяк.
4.28).
Щистолоъи препаратларын щазырлан-

масы заманы истифадя олунан цзви щял-
ледижилярдя липидляр щялл олундуглары
цчцн пий дамлаларынын  юзляри йох,
онларын йериндя галан бош, вакуола-
бянзяр структурлар эюрцнцрляр. Липид-
лярин екстраксийасынын гаршысыны алмаг
цчцн тядгиг олунан структурлары ос-

Шякил 4.27. Гаражийяр щцжейряляриндя щамар
ендоплазматик шябякянин боружуглары йа-
хынлыьында йерляшян гликоэен дяняжикляринин
електрон-микроскопик шякли. аь охла α−дяня-
жикляр, гара охла ися β−дяняжикляр ишаря олун-
мушдур (Cardell RR Jr. Smooth endoplas-
mic reticulum in rat hepatocytes during
glycogen deposition and depletion. Int Rev
Cytol. 1977, 48, p.221-79).
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миум туршусунда (OsO4) фиксасийа

етмяк лазымдыр. Бу заман пий дамла-
лары тцнд палыды вя йа гара рянэя
бойанырлар. Пий дамлаларыны донду-
рулмуш вя формалиндя фикся едилмиш
кясиклярдя гара Судан, Судан III-IV
вя гырмызы Шарлах бойаглары васитясиля
дя ашкар етмяк олур.
Организмин ясас енеръи ещтийатыны

липидляр тяшкил едирляр. 1 грам пийин иш-
тиракы иля синтез олунан АТФ молекул-
ларынын мигдары ейни мигдарда глико-
эенля мцгайисядя ики дяфядян чох
олур.
Щеч бир рянэлянмя цсулундан исти-

фадя едилмядян юз тябии рянэиня эюря
мцшащидя олунан щцжейрядахили ком-
понентляря пигмент ялавяляри дейилир.
Онлара бцтцн екзоэен (бах йухарыйа)
вя бязи ендоэен (щемоглобин вя
онун парчаланма мящсуллары, мела-
нин, липофуссин) ялавяляр аиддирляр.
Екзоэен ялавяляр липидлярдя щялл ол-

дуглары цчцн (липохромлар) тямасда
олдуьу щцжейря компонентлярини юз-
ляриня мяхсус рянэя бойайырлар. Битки
мяншяли екзоэен ялавяляря мисал ола-
раг каротини эюстярмяк олар. Инсан
пийинин сары рянэя чалмасы вя йумурта
сарысынын рянэи онларын тяркибиндя ка-
ротинин олмасы иля баьлыдыр. Каротинин

бязи формалары организмдя А витами-
нинин синтезиндя иштирак едирляр.
Екзоэен пигмент ялавяляри ичяри-

синдя эениш йайыланы мцхтялиф тяркибли
тоз (кюмцр, асбест, силикат вя с.) щисся-
жикляридир. Онлар ясасян щава васитяси-
ля организмя дахил олараг тяняффцс
йолларыны юзляриня мяхсус рянэля
бойамагла йанашы, цзвлярдя мцхтялиф
характерли патолоъи просеслярин инкиша-
фына сябяб олурлар.
Гейри-цзви маддялярдян эцмцш вя

гурьушунун топлантылары да
органларда рянэ дяйишиклийиня сябяб
олурлар. Дяридя эцмцш дузларынын
топланмасы, онун бозумтул рянэя
бойанмасына сябяб олур. Организм-
дя гурьушунун мигдарынын артдыьы за-
ман диш ятиндя эюй рянэли щашийя мей-
дана чыхыр.
Ендоэен пигмент ялавяляри ичяри-

синдя ян эениш йайыланы еритроситлярин
тяркибиндя йерляшян щемоглобин пиг-
менти вя онун парчаланма мящсулла-
рыдыр. Щемоглобин, тяркибиндя дямир
олан ал-гырмызы рянэдя пигмент олуб,
организмдя оксиэенин дашынмасында
иштирак едир. Йашама мцддяти баша
чатмыш (тяхминян 120 эцн) еритроситляр
макрофаглар тяряфиндян удулараг
парчаланмайа мяруз галырлар. Бу за-
ман щемоглобин молекулларындан
тяркибиндя дямир олан щемосидерин вя
дямир олмайан билирубин пигментляри
ямяля эялир.
Щемосидерин сарымтыл-палыды рянэ-

дя пигмент олуб, ясасян ферритин зцла-
лындан тяшкил олунмушдур. Електрон-
микроскопик олараг щемосидерин 8-9
нм юлчцлц електрон-сых дяняжиклярдян
тяшкил олунмушдур. Эюстярилян дяня-

Шякил 4.28. Сайа язяля щцжейрясиндя пий дам-
ласынын електрон-микроскопик шякли.
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жикляря айры-айрылыгда вя йа гейри-
мцяййян формайа малик топланты шяк-
линдя раст эялинир. Щемосидериня ян
чох далаг, гаражийяр, аьжийярляр,
сцмцк илийиндя йерляшян макрофагла-
рын ситоплазмасында, ганахма вя ган
лахтасы олан йерлярдя раст эялинир.
Илк  дяфя мящшур алман патологу

Р.Вирхофф (1848) кющня ганахма
олан йерлярдя сары рянэли пигмент крис-
таллары ашкар едиб, онларын щемоглоби-
нин парчаланмасы нятижясиндя ямяля
эялдийини эюстярмишдир. Щематоидин
адландырдыьы бу кристаллары кимйяви
анализ едян мцяллиф, онун юдя сарым-
тыл-палыды рянэ верян билирубин пигмен-
ти иля ейни тяркибя малик олдуьуну да
ашкар етмишдир. Тяркибиндя дямир ол-
майан билирубин пигменти щемосиде-
ринля мцгайисядя биолоъи майелярдя
асанлыгла щялл олур. Она эюря дя били-
рубин еритроситляри удан макрофагла-
рын ситоплазмасында дяняжик шяклиндя
(щемосидерин кими) галмайараг диф-

фузийа йолу иля гана кечир. Гандан ися
гаражийяр щцжейряляри тяряфиндян туту-
лараг юдцн тяркибиня дахил едилир.
Щемоглобинля йанашы организмдя

эениш йайылмыш ендоэен пигментляр-
дян бири меланиндир. Тцнд палыды вя йа
гара рянэли олан меланин меланоситля-
рин ситоплазмаларында тирозин амин
туршусундан тирозиназа ферментинин
иштиракы иля синтез олунур. Меланоситля-
ря дяринин епидермис гатында, эюзцн
тор вя гцзещли гишаларында, орта бейин-
дя олан гара маддядя раст эялинир.
Меланин организмин ултрабянювшяйи
шцалардан горунмасында вя ишыг шца-
ларынын гябул олунмасында хцсуси рол
ойнайыр.
Ендоэен пигментляря аид едилян ли-

пофуссин пигменти щаггында мялу-
матлар лизосомларын тясвириндя (бах
сящ. 153) верилмишдир.
Мцяййян груп щцжейрялярдя зцлал-

ларын кристаллашмыш формада топланты-
ларына тясадцф едилир. Гурулушжа бу
топлантылар йа мцхтялиф формайа вя
юлчцйя малик айры-айры кристал, йа да
кристаллин (кристалабянзяр) юзяк шяклин-
дя раст эялинирляр.
Инсанда кристалшякилли ялавяляр яса-

сян жинси вязилярин (хайа вя йумурта-
лыьын) тяркибиндя раст эялинирляр. Мисал
олараг, хайанын Лейдиг щцжейрялярин-
дя олан Рейнк (Reinke), Сертоли
щцжейряляриндя олан Чаркот-Бючер
(Charkot-Bottcher) вя сперматогони-
лярдя тясадцф едилян Лубарш
(Lubarsch) кристалларыны эюстярмяк
олар. Гейд етмяк лазымдыр ки, Рейнк
кристаллары йумурталыгларын гапы щисся-
синдя йерляшян щцжейрялярдя дя ашкар
едилмишдир. Эюстярилян кристаллар

Шякил 4.29. Макрофагда кристалшякилли ялавяля-
рин електрон-микроскопик гурулушу
(Yamazaki K. Isolated cilia and crystalloid
inclusions in murine bone marrow stromal
cells. Blood Cells. 1988; 13(3):407-19).
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мцвафиг щцжейрялярин ситоплазмасын-
да сярбяст йерляшяряк зарла ящатя олу-
нурлар (шяк. 4.29). Тяркибжя зцлаллар-
дан тяшкил олундуьу гейд едился дя,
кристалларын вязифяляри щялялик дягигляш-
дирилмямишдир.
Кристаллин юзякли ялавяляр кристаллар-

дан фяргли олараг, ситоплазмада сяр-
бяст шякилдя йох, зарла ящатя олунмуш
дяняжиклярин дахилиндя йерляширляр.
Нцмуня цчцн еозинофиллярин хцсуси
дяняжикляринин тяркибиндя олан кристал-
лин юзяйини эюстярмяк олар.
Кристаллин юзяйи 4 нм-дян бир тякрар

олунан кубшякилли шябякяли гурулуша
маликдир вя ясасян молекулйар чякиси
9,2 kD олан ясас гяляви зцлалдан
(major basic protein) тяшкил олунмуш-
дур. Эюстярилян зцлал инсан организ-
миндя паразитлик едян шистосом гурд-
ларынын мящв едилмясиндя иштирак едир.
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Инсан организминдя еритроситляр-
дян, бязи гожалмыш вя щяйат мцддяти-
ни баша вурмагда олан щцжейрялярдян
башга диэяр щцжейрялярин щамысынын
мцщцм тяркиб щиссяляриндян бири нцвя-
дир. Нцвянин ситоплазмадан кянар-
лашдырылмасы зцлал синтезинин там
дайанмасына вя щцжейрянин юлцмцня
сябяб олур.
Нцвя щцжейрянин ян бюйцк орга-

нели олмагла йанашы, тяркибиндя турш
(DNT вя RNT) вя гяляви (щистонлар)
хассяли тюрямялярин сыхлашмыш шякилдя
йерляшмяси, онун мцхтялиф цсулларла
рянэлянмиш щистолоъи препаратларын ишыг
микроскопу иля тядгиги заманы да
асанлыгла ашкар олунмасына шяраит йа-
радыр. Тясадцфи дейилдир ки, щяля 1825-
1827-жи иллярдя Й.Пуркинйе тяряфиндян
мцхтялиф нюв щцжейрялярин дахилиндя
нцвя олдуьу мцяййян олунмушдур.
Бунунла бярабяр, Р.Броун 1831-жи ил-
дя битки щцжейряляринин мцтляг щисся-
ляриндян биринин нцвя олдуьуну эюс-
тярмишдир. Нцвянин мювжудлуьунун
цмумян гябул олундуьу вахтдан
170 илдян чох кечмясиня бахмайараг,
орада йерляшян структур елементляри-
нин гаршылыглы щистотопографийасы, гу-
рулуш хцсусиййятляринин вя зцлал синте-
зиндя ситоплазма иля нуклеоплазма
арасында баш верян просеслярин моле-
кулйар ясаслары анжаг сон заманларда
дяриндян юйрянилмишдир.
Нцвянин хцсуси кечирижилийя малик

юртцкля ситоплазмадан айрылмасы, ону

тякжя эенетик материалын йерляшдийи йе-
ря дейил, щямчинин ДНТ молекуллары-
нын репликасийа, транскрипсийа вя
мРНТ-нин йетишмяси (processing)
цчцн важиб олан просеслярин ижра олун-
дуьу йеря чевирир. Щямчинин, тран-
скрипсийа факторларынын ситоплазма-
дан нуклеоплазмайа дахил олмалары-
нын нязарят алтында сахланылмасы
(нцвя дялийи комплекси васитясиля) вя
илкин транскриптдян мРНТ-нин емалы-
нын нцвядя йерляшян хцсуси сплайсео-
сомлар васитясиля щяйата кечирилмяси вя
с. нцвяйя зцлал синтезини вя беляликля
дя щцжейрянин фяалиййятини бцтювлцкдя
идаря едян интегратив мяркяз ролуну
ойнамаг имканы верир.
Нцвялярин кюндялян юлчцляри адя-

тян 5-10 мкм арасында тяряддцд едир
вя онлар, бир гайда олараг, щцжейряля-
рин мяркязи щиссясинин йахынлыьында
йерляшиб мцхтялиф формалара (кцряви,
овоид, ийябянзяр, армудабянзяр,
пахлайабянзяр, чохпайлы, чюпябянзяр,
полиморф, кяля-кютцр вя с.) малик
олурлар (шяк. 5.1 вя 5.2 А). Мямялиляр-
дя щцжейряляр ясасян тякнцвяли олур-
лар, лакин надир щалларда ики вя йа
чохнцвяли щцжейряляря дя раст эялинир.
Сонунжулардан бязи щепатоситляри вя
сцмцкдаьыдыжы щцжейряляри - остеокла-
стлары эюстярмяк олар.
Нцвянин тяшкилиндя иштирак едян тю-

рямяляря нцвя юртцйц, нуклеоплазма,
хроматин вя нцвяжик аиддир.
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Нцвя юртцйц зцлал синтезиндя, ситоп-
лазма иля нуклеоплазма арасында сечи-
жи кечирижилийин (ясасян, макромолекул-
лар цчцн) тямин олунмасында вя хро-
матинин тяшкилиндя иштирак едир.
Щематоксилин-еозинля рянэлянмиш

щистолоъи препаратларын ишыг микроско-
пунда тядгиги заманы нцвянин ситоп-
лазмайа бахан кянарында эюй рянэ-
лянмиш нисбятян галын хятшякилли щисся,
адятян нцвя юртцйц кими гябул олунур-
ду. Анжаг щистолоъи кясикляри нуклеаза
ферментинин тясириндян сонра рянэля-
дикдя нцвя юртцйцнцн щядсиз назик ол-
дуьу ашкар едилди. Електрон-микроско-
пик тядгигатлар эюстярди ки, щягигятян
ситоплазманы нуклеоплазмадан айыран
юртцйцн цмуми галынлыьы жями 40-60
нм юлчцйя маликдир ки, онун да ишыг
микроскопунда айрыжа бир структур
шяклиндя эюрцнмяси техники жящятдян
мцмкцн дейилдир.
Ултраструктур олараг, нцвя юртцйц

харижи нцвя зарындан, перинуклеар са-
щядян, дахили нцвя зарындан, нцвя дя-
ликляриндян вя нцвя дялийи комплексля-
риндян ибарятдир (шяк. 5.2).
Нцвя дяликляри кянарында щцдудсуз

олараг бир-бириня кечян (шяк. 5.4), йер-
дя галан щиссялярдя ися араларында 25-
30 нм ениндя йарыгшякилли нцвяятрафы
(перинуклеар) сащя (шяк. 5.2 Б) галан
харижи вя дахили нцвя зарлары юз гуру-
лушларына эюря (6-7 нм галынлыьында ики-
гат фосфолипид гатындан тяшкил олунуб-
лар) щцжейрялярин диэяр щиссяляриндя
олан зарлары хатырладырлар. Анжаг бу
зарлар арасында, хцсусиля дахили нцвя
зарынын тяркибиндя анжаг нцвяйя хас
зцлалларын олмасы ашкар едилмишдир.

ХАРИЖИ НЦВЯ ЗАРЫ

Харижи нцвя зары ящатя етдийи пери-
нуклеар  сащя иля бирликдя, гурулушжа
дяняли ендоплазматик шябякяйя там
охшардыр вя цзяриндя рибосомларын ол-
масы онун зцлал синтезиндя иштирак ет-
дийини эюстярир (шяк. 5.4). Перинуклеар
сащянин фасилясиз олараг нцвя йахын-
лыьында йерляшян дяняли вя щамар  ен-
доплазматик шябякялярин бошлуглары
иля бирляшмяси йухарыда сюйлянилян фик-
ри бир даща тясдиг едир.
Харижи нцвя зарынын ситоплазмайа

бахан сятщи виментин ара филаментля-
риндян тяшкил олунмуш инжя фибрилйар
торла ящатя олунмушдур. Бу торун ди-
эяр ситоскелет елементляри иля бирляшмя-
си сайясиндя мцхтялиф тясирляр заманы
нцвянин щцжейря дахилиндя сабит вя-
зиййятдя сахланылмасы тямин олунур.

ДАХИЛИ НЦВЯ ЗАРЫ

Дахили нцвя зарынын ян мцщцм ха-
рактер хцсусиййяти нцвя ситоскелетинин
тяркиб щиссяси олан хцсуси груп ара фи-
ламентлярля - ламинлярля сых моле-
кулйар ялагяляр йаратмасыдыр. Ламин-
ляр (A, B, C) щаггында гыса мялумат
ара филаментляринин тясвири заманы
(бах сящ. 92) верилмишдир. Ону ялавя
етмяк олар ки, ламин мономерляринин
(60-80 kD) мяркязи щиссяляринин бир-
бириня сарылмасы нятижясиндя йаранан
димерляр баш-гуйруг принсипи иля бирля-
шяряк полимер зянжирини ямяля эятирир-
ляр. Сонунжуларын йан-йана дцзцлмя-
си нятижясиндя 10 нм диаметриндя ла-
мин филаментляри ямяля эялир. Ламин фи-
ламентляри бир-бири иля дцз бужаг алтын-
да чарпазлашараг дахили зарла билаваси-

НЦВЯ ЮРТЦЙЦ
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тя ялагядя олан 80-100 нм галынлыьын-
да нцвя сяфщяси адланан цчюлчцлц тор
ямяля эятирирляр. Бу тор интерфаза

дюврцндя нцвянин тяркибиня дахил
олан тюрямяляр цчцн структур дайаг
ролуну ойнайыр.

Шякил 5.1. Мцхтялиф формалы нцвяляри олан щцжейрялярин електрон-микроскопик шякли. 
А - ган дамарларынын диварында вя дамарятрафы сащялярдя йерляшян щцжейрялярин вя гейри-щцжей-
ряви елементлярин гаршылыглы щистотопографийасы. Ултраназик кясик перисит (П), лимфосит (Л), мак-
рофаг (М) вя ендотел щцжейряляринин (Е) мяркязи (нцвя йерляшян), тосгун щцжейрялярин (Т) ися
периферик щиссяляриндян кечмишдир.
Б - эюрмя синиринин кюндялян кясийинин мяркязиндя лифли астроситин гейри-мцяййян формайа ма-
лик нцвяси эюрцнцр (електронограм т.е.н. М.Т.Оружов вя проф. Е.К.Гасымова мяхсусдур).
МСЛ - миелинли синир лифи; ЛА - лифли астросит; КЛ - коллаэен лифляри; нцвяляр улдузларла эюстярилмиш-
дир.
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Дахили нцвя зары иля ламин филамент-
ляри арасында молекулйар ялагяляр би-
ринжинин тяркибиндя олан ламин Б ре-
септору (lamin B reжeptor - LBR) вя

ламин-бирляшян зцлаллар интеграл
(lamin-associated proteins - LAPs)
васитясиля тямин олунур.

LBR вя LAPs зцлалларынын нцвя

Шякил 5.2. Нцвя вя онун тяркиб елементляринин електрон-микроскопик шякли. 
А - нцвя юртцйц нащийясиндя вя нуклеоплазмада йерляшян щетерохроматин (ЩХ), еухроматин
(ЕХ), нцвя дяликляри (    ), нцвя дялийи каналлары (      ) вя нцвяжийин (Нж) топографик вязиййяти
айдын эюрцнцр.
Б - А-нын бюйцдцлмцш фрагментидир; нцвя юртцйцнцн харижи вя дахили зарлары (       ), перинуклеар
сащя  (   ) вя нцвя дялийи эюрцнцр.
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сяфщяси дахилиндя йерляшян ужларында
щям ламин филаментляри иля, щям дя
хроматинля бирляшя билян хцсуси щисся
мювжуддур.
Б ламинляр LBR иля йанашы, LAPs

интеграл зцлаллары иля дя, А вя Ж ламин-
ляр ися анжаг LAP 1 зцлалы иля бирляшир-
ляр. Бу жцр сечижи бирляшмялярин олмасы
митоз просесиндя нцвя юртцйцндя баш
верян дяйишикликлярдя юзцнц эюстярир.
Мялумдур ки, митоз просесинин про-
фаза мярщялясиндя нцвя юртцйц юз
тамлыьыны итиряряк айры-айры говугжуг-
лара чеврилир. Митоз заманы А вя Ж ла-
минляр фосфорлашма просесиня уьрайа-
раг димерляря гядяр парчаланырлар. Б
ламинляр ися яксиня - дахили нцвя зары-
нын липид гаты иля дя ялагя йарадараг
говугжугларын йаранмасына сябяб
олурлар, бунунла да телофаза мярщяля-
синдя говугжугларда топланмыш
структурларын нцвя юртцйцнцн йени-
дян бярпасында истифадя олунмасына
шяраит йарадылыр.

НЦВЯ ДЯЛИЙИ

Нцвя юртцйцнцн характер хцсу-
сиййятляриндян бири - цзяриндя щцжейря-
нин функсионал активлийиндян асылы ола-
раг, 3-5 миня гядяр нцвя дялийинин ол-
масыдыр. Харижи вя дахили нцвя зарлары
даиряви истигамятдя бир-бириня кечяряк
(шяк. 5.4) нцвя юртцйц цзяриндя бажа-
ны хатырладан фасиляляр (бошлуглар)
ямяля эятирирляр ки, бунлары нцвя дялик-
ляри адландырырлар (шяк. 5.3). Нцвя дя-
лийинин йарандыьы йерлярдя харижи вя
дахили нцвя зарларынын тамлыьы позул-
мур. Беля ки, харижи вя дахили нцвя зар-
ларынын гатланараг бир-бириня кечян
щиссяляри нцвя дялийи бошлуьуну пери-

нуклеар  сащядян айырырлар (шяк. 5.4).
Нцвя дяликляринин диаметрляри 70-

100 нм арасында тяряддцд едир. Сито-
золла нуклеоплазма арасында беля
бюйцк юлчцйя малик каналлар нцвя дя-
лийи комплекси (шяк. 5.4) васитясиля да-
ралараг, анжаг кичик вя ири молекулла-
рын ади диффузийасыны тямин едя билян
каналлара чеврилирляр. 
Нцвя дялийи комплекси (НДК) диа-

метри 120-130 нм, щцндцрлцйц 70
нм, цмуми молекул чякиси тяхминян
60 кД олан 47-йя гядяр гликопротеин-
дян (онлардан 29-у нуклеопорин, 18-и
ися онларла бирляшян зцлалардыр) тяшкил
олунмуш мцряккяб гурулуша малик

Шякил 5.3. Нцвя дяликляринин криофрактогра-
фийа методу васитясиля алынмыш сурятляринин
електрон-микроскопик шякли (А) вя схематик
гурулушу (Б). Пhoto  Resarchers Ink.
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зцлал комплексидир. Бу комплексин
тяшкилиндя иштирак едян зцлаллар бир-би-
ри иля йан-йана вя шагули истигамятдя
бирляшяряк мяркязи канала вя перинук-
леар  сащяйя доьру чеврилмиш 8 ядяд
мили  олан силиндрябянзяр структур
ямяля эятирирляр. Бу силиндрин мяркязи
щиссясиндя (шяк. 5.4-дя аь рянэдя) вя
ситоплазмайа, перинуклеар сащяйя,
нуклеоплазмайа бахан сятщляри цзя-
риндя (шяк. 5.4 йашыл рянэдя) 4 щалга
вардыр.
НДК-нын ситоплазмайа бахан сят-

щиндя сяккиз ядяд щиссяжик бир-бириля

бирляшяряк дялийин ситоплазматик щалга-
сыны ямяля эятирирляр. Бу щалгадан си-
топлазмайа доьру узунлуьу 30-50
нм олан сяккиз ядяд ситоплазматик фи-
ламент башлайыр. Бу филаментляр
нцвяйя дахил олмалы маддялярин
НДК-нын мяркязи каналына доьру
йюнялдилмясиндя (импорт) иштирак
едирляр.
Миллярин перинуклеар сащядя йерля-

шян щиссяляри йеня дя сяккиз ядяд суб-
ващид зцлаллар васитясиля бирляшяряк
лцминал щалганы ямяля эятирирляр.
НДК-нын нуклеоплазмайа бахан

Шякил 5.4. Нцвя дялийи комплексинин (НДК) цчюлчцлц фяза гурулушунун схематик шякли (юн
щиссяси гисмян кясилмишдир). Схем M.Suntharalingam, S.Wente (2003) мялуматы ясасында
тяртиб едилмишдир.
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сятщиндя ися, мцвафиг олараг дялийин
дахили щалгасы (буна бязян нцвя щалга-
сы да дейилир) формалашыр.
Эюстярилян щалгалар бир-бири иля ша-

гули истигамятдя йерляшян сяккиз ядяд
мил (spoke) васитясиля бирляширляр (шяк.
5.4). Миллярин мяркязи канала доьру
чыхан щцндцрлцкляри бир-бири иля мяр-
кязи каналын ян дар йерини (40-55 нм)
хариждян ящатя едян дахили мил щалгасы
(мяркязи щалга) васитясиля бирляширляр.
Сонунжунун ятрафында, гоншу милля-
рин арасында кюндялян юлчцсц 9-10 нм
олан 8 ядяд периферик каналлар йерляшир.
Дялийин дахили щалгасындан баш-

лайан 100 нм узунлуьа малик нцвя фи-
ламентляри чяп вя радиал истигамятдя
нуклеоплазмайа доьру эедяряк
юлчцжя кичик олан дялийин щцдуди (ян
дахили) щалгасында гуртарырлар. 
Эюстярилян тюрямяляр формажа ся-

бяти хатырлатдыьына эюря, онлар бирлик-
дя нцвя дялийи сябяти, щалгалары бир-бири
иля бирляшдирян филаментляр ися сябят фи-
ламентляри адланырлар. Сонунжулар

маддялярин нцвядян хариж едилмяси
(експорт) цчцн онларын мяркязи кана-
ла доьру истигамятляндирилмясиндя иш-
тирак едирляр.
НДК щаггында гыса мялуматдан

эюрцнцр ки, ситоплазма иля нуклеоп-
лазма арасында ялагя, ясасян 30-40
нм юлчцлц мяркязи щисся васитясиля
щяйата кечирилмялидир. Лакин, мцяллиф-
лярин бязиляри бу каналда мяркязи на-
щийянин (шяк. 5.4), бязиляри бярянин
(експортйорун), бязиляри ися мяркязи
тыхажын олдуьуну эюстярирляр. Термин-
лярдя олан уйьунсузлуглара бахмайа-
раг бцтцн мцяллифляр йекдил фикирдядир-
ляр ки, нцвя иля ситоплазма арасында
няглиййат просесляри ясасян мяркязи
канал васитясиля щяйата кечирилир.
Мяркязи каналда йерляшян тюрямя-

лярин гаршылыглы мцнасибяти шякил 5.5-дя
эюстярилмишдир. Схемдян эюрцндцйц
кими, 45 нм узунлуьунда олан мяр-
кязи каналын дахилиндя жями 10 нм  ди-
аметрли силиндрябянзяр бошлуг мюв-
жуддур. Бу бошлуьун кянарлары ятраф-

Шякил 5.5. Нцвя дялийи кечирижилийинин йаьлы-макарон (obly spagetti) моделинин схематик шякли.
Схем I.G.Macara (2001) мяхсусдур.
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да йерляшян нуклеопориринлярин фенила-
ланин (Ф) вя глисин (Э) амин туршулары-
нын тякрар олунан ардыжыллыгларындан
(FG) тяшкил олунмуш щиссяляри (шяк.
5.5-дя бу щиссяляр мцхтялиф диаметрли
вя формалы хятляр шяклиндя эюстярилмиш-
дир) иля ящатя олунурлар. Гейд етмяк
лазымдыр ки, миллярин нцвя дялийиня ба-
хан щиссяляри арасында да 9-10 нм
юлчцдя сащяляр галыр (шяк. 5.6).
Нцвя дялийи васитясиля йериня йетири-

лян цч нюв кечирижилик мювжуддур:
- мящдудлашмыш диффузийа;
- асанлашдырылмыш диффузийа;
- Ran-асылы бир истигамятли кечирижилик.
Мящдудлашмыш диффузийа термининин

адында олан мящдудиййят сюзц нцвя
дялийиндян сярбяст (ади диффузийа йолу
иля) кечмяли олан молекулларын диаме-
трляринин 10 нм-дян, молекулйар чяки-
синин ися 60 кД-дан йухары олмамасы-
ны эюстярмяк цчцн ишлядилир. Йяни,
ионлар вя  диаметри 10 нм, молекулйар
чякиси 60 кД-йа гядяр олан молекул-
лар нцвя дялийиндян щеч бир манеяйя

раст эялмядян щяр ики истигамятдя ке-
чириля билирляр.
Асанлашдырылмыш диффузийа васитясиля

нуклеопоринлярин ФЭ щиссяляри иля
хцсуси ялагя йарада билян молекуллар
кечириля билирляр. Мцяййян едилмишдир
ки (Pollard V.Wet, 1996), молекулйар
чякиси 90 кД олан транспортин зцлалы
mRNT иля бирляшмиш М9 зцлалынын
хцсуси щиссясиля бирляшдикдян сонра
нцвя дялийиндян щеч бир енеръи истифадя-
си олмадан щяр ики истигамятдя кечя
билир. Беля бир бюйцк юлчцйя малик
нуклеопротеин комплексинин нцвя дя-
лийиндян кечмясинин сябяби транспор-
тин зцлалынын нуклеопоринлярин тякрар-
ланан ФЭ фрагментляри иля гаршылыглы
ялагяляри нятижясиндя мцмкцн олур.
Транспортинля йанашы, асанлашдырылмыш
диффузийада нцвя транспорту фактору-2
(NTF-2) вя б. иштирак едирляр. Бу щаг-
да ятрафлы мялуматларла
M.Sunthaрalingam вя S.R.Wenteнин
(2003) тяртиб етдикляри ижмалда таныш
олмаг олар. Истяр мящдудлашмыш, истяр-
ся дя асанлашдырылмыш диффузийа просес-
ляри заманы енеръи иткиси олмадыьындан,
онлары пассив няглиййата аид едирляр.
Асанлашдырылмыш диффузийанын мюв-

жудлуьуна бахмайараг, нцвядя йер-
ляшян ян кичик юлчцлц зцлаллара аид
олан щистонлар вя диэярляри (ДНТ вя
РНТ полимеразалар, транскрипсийа
факторлары вя б.) ситоплазмадан нцвяйя,
мРНТ, нРНТ, рибонуклеопротеин
щиссяжикляри вя с. ися нцвядян ситоплаз-
майа сярбяст дахил ола билмирляр.
Эюстярилян молекулларын лазыми ис-

тигамятлярдя кечирилмяси цчцн азы ики
шярт йериня йетирилмялидир.
Биринжи шярт - нцвяйя дахил оласы

Шякил 5.6. Нцвя дялийи комплексинин йухары-
дан эюрцнцшцнцн схематик шякли. Мяркязи
щиссянин (йашыл рянэдя) вя миллярин (гырмызы ря-
нэдя) арасындакы сащяляр эюрцнцр.

176 Нцвя



бцтцн зцлалларын нцвядя йерляшмя сиг-
налы (НЙС) щиссяси, нцвядян хариж ола-
сы зцлалларын ися нцвя експорту сигналы
(НЕС) щиссяси олмалыдыр.
Икинжи шярт ися - Ran ГTF-ин нцвя

дахилиндя, Ran ГDF-ин ися ситоплаз-
мада гатылыьынын йцксяк олмасыдыр.
Икинжи шярт гуанин нуклеотидини дяйиш-
дирижи факторун (Ran GEF) анжаг
нцвядя, Ran ГTF-азаны активляшдири-
жи зцлалын (Ran GAP) ися анжаг ситоп-
лазмада йерляшмяси иля ялагядардыр.
Нцвя иля ситоплазма арасында Ran
ГTF вя Ran ГDF-ин гатылыг фяргинин
йаранмасы цчцн нцвяйя дахил олан
Ran ГDF Ran GEF васитясиля Ran

ГTF-я, ситоплазмайа дахил олан Ran
ГTF ися Ran GAP тясириндян щидролиз
олунараг Ran ГDF-я чеврилир. Эюстя-
рилян гатылыг фярги ситоплазма иля нцвя
арасында Ran-асылы биристигамятли кечи-
рижилийя шяраит йарадыр.

Ran-асылы импорт вя експорт истига-
мятли кечирижикляр,мцвафиг олараг шяк.
5.7 вя 5.8-дя тягдим олунмуш схем-
лярдя верилмишдир. Шякил 5.7-дян
эюрцндцйц кими, НЙС олан йцкда-
шыйыжы зцлал ресепторла (β-импортинля)
бирляшдикдян сонра нцвя дялийиндян
нуклеоплазмайа дахил олур. Бу про-
сес β-импортинля нуклеопоринлярин
тякрарланан ФЭ щиссяляри (бах йуха-

Шякил 5.7. Ran зцлалынын нцвя импортунда ролунун схематик шякли.
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рыйа) иля йаранан ялагянин щесабына
баш верир.
Дашынан йцкля β-импортин комп-

лекси нуклеоплазмайа дахил олундуг-
да Ran ГTF-ин тясириндян дашынан
йцк айрылараг нуклеоплазмада галыр.
Ran ГTF-ля β-импортин комплекси
ися бирликдя нцвя дялийиндян ситозола
дахил олурлар. Бу комплекся ситозолда
йерляшян Ran GAP тясириндян β-им-
портин, Ran ГDF вя фосфат групу йа-
раныр. Азад олан Ran ГDF ситоплаз-
мада йерляшян НТФ-2 иля бирляшяряк
йенидян нуклеоплазмайа гайтарылыр.
Бурада Ran GEF тясириндян Ran
ГDF НТФ-2-дян айрылмагла йанашы,
Ran ГTF-я чеврилир. Беляликля, нукле-
оплазмада Ran ГTF-ин мигдары яв-
вялки вязиййятя гайыдыр.
Нцвя експорту заманы (шяк 5.8)

НЕС олан йцкдашыйыжы ресептор зцлалла

(експортинля) вя Ran ГTF-ля бирляшя-
ряк нуклеоплазмадан ситозола дахил
олур. Ситозолда Ran GAP тясириндян
йухарыдакы комплексин тяркибиндя
олан Ran ГTF-ин щидролизи нятижясин-
дя Ran ГDF, фосфат групу, НЕС олан
йцк вя експортин бир-бириндян айрылыр-
лар. Експортин импортин кими (бах йу-
харыйа) NTF-2-нин кюмяклийи иля яв-
вялки йериня -  нуклеоплазмайа гайта-
рылыр.
Она эюря дя нцвяйя дахил олмалы

(щистонлар, DNT полимеразалар, RNT
полимеразалар, транскрипсийа фактор-
лары, сцрцшмя факторлары вя с.) вя нцвя-
дян хариж олмалы (mRNT, nRNT, ри-
бонуклеопротеинляр вя с.) молекуллар
анжаг сечижи йолла, йяни хцсуси дашыйы-
жы зцлаларын кюмяклийи иля эенишлянди-
рилмиш нцвя дяликляриндян бир истига-
мятдя кечириля билирляр .

Шякил 5.8. Ran зцлалынын нцвя експортунда ролунун схематик шякли.
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Истяр асанлашдырылмыш диффузийа, ис-
тярся дя Ран-асылы биристигамятли кечи-
рижилик заманы 10 нм юлчцйя малик
нцвя дялийи каналлары максимум 25
нм-я гядяр эеняля билирляр. Йалныз
нцвя дахилиндя RNT молекуллары чох-
лу сайда (500-я гядяр) зцлалла бирляшя-
ряк диаметри 50 нм-я гядяр олан рибо-
нуклеопротеин щиссяжиклярини ямяля эя-
тирирляр. Беля щиссяжикляр анжаг дефор-
масийайа уьрадыгдан сонра нцвя дя-
ликляриндян кечя билирляр. Мясялян, 50
нм диаметря малик олан молекул де-
формасийайа уьрайараг диаметри 25
нм олан чюпябянзяр шякил алдыгдан
сонра нцвяни тярк едя билир. 25 нм-
дян бюйцк, деформасийа габилиййяти
олмайан мющкям щиссяжикляр нцвя
дялийиндян кечя билмирляр.

Нцвя дахилиндя хроматин вя нцвя-
жиклярин арасында галан сащяляри дол-
дуран тюрямяляр бирликдя нуклеоплаз-
ма адланыр. Нуклеоплазманын тярки-
биня нцвя щиссяжикляри вя нцвя матрик-
си дахилдирляр.
Нцвя щиссяжикляриня хроматинарасы

дяняжикляр, хроматинйаны дяняжикляр
вя мцхтялиф юлчцлц рибонуклеопротеин
щиссяжикляри аиддирляр.
Хроматинарасы дяняжикляр - нцвядя

хромосомларарасы сащялярдя йерляшир-
ляр. Диаметри 20-25 нм олан бу дяня-
жикляр йахынлыгда йерляшян хроматинля
назик фибрилляр васитясиля бирляширляр.
Хроматинарасы дяняжикляр RNT
просесингиндя  иштирак едян зцлали фак-
торлардан вя кичик нцвя рибонуклеоп-

ротеинляринин топлантысындан тяшкил
олунурлар.
Хроматинйаны дяняжикляр - щетерох-

роматинин кянарларында йерляшир вя ди-
аметри 30-50 нм арасында тяряддцд
едир. Бу дяняжиклярин кянарларында 25
нм ениндя, нисбятян ачыг рянэлянян
щалгашякилли тюрямя дя мцяййян еди-
лир. Тяркибиндя 4,7S  RNT вя зцлаллар
ашкар едилир. Бядхассяли шишляр заманы
вя йцксяк температурун тясириндян
бу дяняжиклярин сайы арта билир.
Щетероэен- вя кичик нцвя рибонукле-

опротеин щиссяжикляри mRNT
просесингиндя иштирак едян сяляф моле-
куллардан, мцхтялиф зцлаллардан вя ки-
чик РНТ молекулларындан ямяля эя-
лирляр.
Нцвя матрикси структур олараг

нцвя дялийи - нцвя сяфщяси комплекси,
галыг нцвяжикляр, галыг рибонуклеоп-
ротеинляр тору вя фибрилйар елементляр-
дян тяшкил олунмушдур. Эюстярилян тю-
рямялярин яксяриййятини бязян цмуми
бир термин - нцвя скелети ады алтында
бирляшдирирляр. Нцвя скелетинин тяшки-
линдя иштирак едян зцлаллар, ясасян
ДНТ илэякляринин бирляшмяси цчцн
юзяк ролуну ойнайырлар вя гейри-щис-
тон зцлаллардан ибарятдирляр.
Биокимйяви тяркибжя нцвя матрик-

синдя нцвядя йерляшян бцтцн зцлалла-
рын тяхминян 10%-и, РНТ-нин 30%-и,
ДНТ-нин 1-3%-и вя фосфатларын 2-5%-и
йерляшир.

Нцвянин тяркибиндя цстцнлцк тяшкил
едян структур хроматиндир. Хроматин
эеному юзцндя бирляшдирян DNT

НУКЛЕОПЛАЗМА

ХРОМАТИН
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молекулларындан вя онунла бирляшмиш
зцлаллардан тяшкил олунмушдур.

ДЕЗОКСИРИБОНУКЛЕИН 
ТУРШУСУ (ДНТ)

Инсанын жанлы бир организм кими
ембриоэенезини, бюйцмясини, инкишафы-
ны, метаболизмини, юз-юзцнц тянзим
вя тюрятмя габилиййятляринин фярдилийи-
ни тямин етмяк цчцн лазым олан
бцтцн биолоъи информасийалар инсан
эеномуну юзцндя бирляшдирян дезок-
сирибонуклеин туршусу (DNT) молекул-
ларында йерляшир.
Кечян ясрдя ялдя едилмиш елми йени-

ликляр ичярисиндя Нобел мцкафаты лау-
реатлары J.D.Вatson вя F.H.C.Кrik
тяряфиндян (1953) ДНТ молекулунун
гурулуш схеминин кяшфи мцщцм йер
тутур. Бу мцяллифлярин ялдя етдийи няти-
жяляря эюря, DNT молекулу антипара-
лел вязиййятдя бир-бириня спиралвари шя-
килдя сарынмыш, комплементар ясас
жцтлцкляри иля бирляшмиш, ешилмиш
(бцкцлмцш) ип нярдиваныны хатырладан
ики полинуклеотид зянжириндян ибарят-
дир (шяк 5.9 А). Полинуклеотид зянжир-
ляри, тяркибиндя пурин (аденин, гуанин)
вя пиримидин (ситозин, тимин) азот ясас-
лары, декоксирибоза моносахариди вя
фосфат туршусу олан гликозидлярин бир-
бириляри иля фосфодиефир ялагяляри йарат-
масы нятижясиндя формалашырлар. DNT-
нин тяркибиндя олан гоншу зянжирляр
арасында комплементар ялагяляр, бир
гайда олараг, аденин (А) - тимин (Т)
вя гуанин (G) - ситозин (S) азот ясас-
лары арасында йараныр. Аденинля тимин
ики, гуанинля ситозин ися цч щидроэен
рабитяси васитясиля бир-бириляри иля ялагя
йарадырлар (шяк. 5.9 Б). Эюстярилян ра-

битяляр ясас жцтлцйц вя йа нуклеотид
жцтлцйц дя адланырлар.

DNT зянжири спиралынын бир буру-
мунда орта щесабла 10,2 ясас жцтлцйц
йерляшир. Гоншу ясас жцтлцкляр арасын-
дакы мясафя 0,34 нм-я, бир бурумун
узунлуьу ися 3,4 нм-я бярабяр олур.
DNT молекулунун диаметри 2 нм-дир
(шяк. 5.9 Б).
Бюлцнмяйян щцжейрялярдя DNT

молекулларынын сайы нцвядя йерляшян
хромосомларын сайына бярабяр, йяни
46 ядяд олур. Яэяр биз щцжейрядя олан
DNT молекулларыны дцз хятт бойунжа
уж-ужа дцзсяк, онларын цмуми узун-
луьу 1,7-2,0 метря чатыр. Бу узунлуг-
да олан DNT молекулларынын диамет-
ри орта щесабла 6 мкм-дян артыг ол-
майан нцвянин дахилиня йерляшмяси
цчцн онларын узунлуьу кяскин гысал-
дылмалыдыр. Буну 40 км узунлуьунда
олан назик сапын теннис топунун дахи-
линя йерляшдирилмяси иля мцгайися ет-
мяк олар.

DNT молекулунун нцвя дахилиндя

Шякил 5.9. ДНТ молекулунун цчюлчцлц фяза
гурулушу (А) вя полипептид зянжирлярин глцко-
зидляри арасындакы рабитялярин (Б) схематик
шякли. Схем J.Д.Вatson вя F.H.C.Кrikин (1953)
мялуматлары ясасында тяртиб олунмушдур.
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йерляшдирилмяси хцсуси габлайыжы зцлал-
ларын иштиракы иля щяйата кечирилир. Габ-
лайыжы зцлаллар адятян ики бюйцк група
бюлцнцр: щистон вя гейри-щистон хро-
мосомал зцлаллар. Нцвя дахилиндя
DNT молекуллары иля эюстярилян зцлал-
ларын бирляшмясиндян йаранан фиб-
рилйар гурулуша малик нуклеопротеин
комплексиня хроматин дейилир. Хро-
матинин нцвя дахилиндя DNT моле-
кулларынын гысалдылмасы вя сых йерляшди-
рилмясиндя иштирак едян структурлары-
нын гурулушу щаггында щал-щазырда
гябул олунмуш мялуматлар, хромати-
ня нуклеаза ферментинин (DNT-ни
парчалайан) тясири заманы мейдана
чыхан структурларын електрон-микрос-
копик, рентэенструктур тядгиги вя диэ-
яр методларын кюмяклийи иля юйрянил-
мяси заманы ялдя едилмишдир. Дягиг-
ляшдирилмишдир ки, DNT парчаланан за-
ман хроматин сон мящсул олараг,
тяркибиндя 200-я йахын нуклеотид
жцтлцйц олан фрагментляря бюлцнцр.
Бу фрагментлярин вя назик хроматин
лифляринин (шяк. 5.10 А) електрон-мик-

роскопик шякилляринин мцгайисяси эюс-
тярди ки, икинжи биринжилярин бир-бири иля
бирляшмяси нятижясиндя ямяля эяля би-
ляр. Бу мялуматлара ясасланан R.D.
Kornberэ (1974) тяркибиндя 200 нук-
леотид жцтлцйц олан фрагментляри хро-
матинин структур ващиди - нуклеосом ад-
ландырмаьы тяклиф етмишдир (шяк. 5.11 А).
Нуклеосом вя хромотосомларын

гурулушу щаггындакы мялуматлардан
яввял назик хроматин лифляринин елект-
рон-микроскопик гурулушу щаггында
мялуматларын верилмяси мягсядяуйь-
ундур. Шякил 5.10 А-дан эюрцндцйц
кими, назик хроматин лифляри сферик гу-
рулуша малик щиссяжиклярдян вя онлары
бир-бири иля бирляшдирян назик филамен-
тябянзяр структурлардан тяшкил олун-
мушдур. Яксяр мцяллифляр бунун "са-
па дцзцлмцш мунжуьа" бянзядийини
гейд едирляр (шяк. 5.10 Б). Апарылан
тядгигатлар нятижясиндя 2 нм диаметри
олан "сапын" DNT молекулунун юзц,
10 нм диаметрли "мунжуьун" ися
DNT молекулу иля щистон зцлалларынын
бирляшмясиндян ямяля эялян

Шякил 5.10. Назик хроматин лифляринин електрон-микроскопик (А) вя схематик (Б) шякилляри.
Електронограм B.Alberts et al. Molecular Biology of the Cell, 2002, 4 ed. дярслийиндян
эютцрцлмцшдцр.
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хромотосом олдуьу мцяййян едил-
мишдир. Гейд етмяк лазымдыр ки, нук-
леосомун кимйяви тяркиби вя цчюлчцлц
фяза гурулушу анжаг 1997-жи илдя дя-
гигляшдирилмишдир.
Хроматинин тяркибиндя 5 нюв щис-

тон (H1, H2A, H2B, H3 вя H4) мо-
лекулу ашкар едилмишдир. Щяр бир инсан
щцжейрясиндя онларын цмуми сайы 60
милйона, чякиси ися DNT молекулу-
нун чякисиня бярабярдир. Щистон зцлал-
лары тяркибиндя 102-135 амин туршусу
олан гыса полипептид зянжириндян тяш-
кил олунмушдур. Щистонларда гяляви
хассяли амин туршулары (арэинин вя ли-
зин) чохлуг тяшкил етдийиндян, онлар
DNT молекулларынын мянфи йцклц
фосфат груплары иля асанлыгла ялагя йа-
рада билирляр. Нуклеосомларын ямяля
эялмясиндя щярясиндян ики молекул ол-
маг шяртиля 4 щистон зцлалы (H2A,
H2B, H3 вя H4) иштирак едир (шяк. 5.11
А). 8 молекулдан (октамер) тяшкил
олунмуш щистон милинин ятрафына ики
зянжирли, тяркибиндя 146 нуклеотид
жцтлцйц олан DNT молекулунун 1,65
дяфя доланмасы нятижясиндя нуклео-
сом ямяля эялир (шяк. 5.11 А).
Щистон милинин ятрафына доланан

DNT молекулунун узунлуьунун 68

нм вя онун ямяля эятирдийи нуклеосо-
мун диаметринин 10 нм олдуьундан
назик хроматин лифляри сявиййясиндя
DNT молекулларынын узунлуьу жями
6-7 дяфя гысалыр.

DNT молекулларынын нювбяти гы-
салдылмасы хроматосомларын иштиракы
иля баш верир. Хроматосомлар тяркибин-
дя 166 нуклеотид жцтлцйц олан DNT
молекулунун щистон мили ятрафында ики
дяфя там дювря вурдугдан сонра H1
зцлалы васитясиля бирляшмяси нятижясиндя
йараныр (шяк. 5.11 Б).
Эюстярилян хроматосомлар назик

хроматин лифляриндя бир-бири иля DNT
молекулунун 60-а гядяр нуклеотид
жцтлцйцндян ибарят олан "баьлайыжы"
щиссяси (linker DNA) щесабына бирляширляр.
Сайы 6-дан 8-я гядяр олан хрома-

тосомлар H1 зцлалларынын васитясиля
ялагя йарадараг диаметри 30 нм-я бя-
рабяр борушякилли (шяк. 5.12 А вя Б)
тюрямя ямяля эятирирляр. Буну солиноид
(Й.: solinoid- бору ) вя йа 30 нм диа-
метрли хроматин лифи адландырырлар.
Хроматинин икинжи сыхлашма дяряжя-

си щесаб олунан солиноид сявиййясиндя
DNT молекулларынын узунлуьу орта
щесабла 40 дяфя гысалыр.
Солиноидлярин гыврылмасы вя

бцкцлмяси нятижясиндя DNT молекул-
ларынын гысалдылмасынын нювбяти мяр-
щялясиндя иштирак едян 100-130 нм ди-
аметрли хроматин лифляри ямяля эялир.
Истяр 30 нм, истярся дя 100-130 нм

диаметрли хроматин лифляринин тяркибин-
дя йерляшян DNT молекулларынын аде-
нин-тиминля (AT) зянэин олан (65%-
дян чох) щиссяляри хромосом юзяйи иля
бирляшяряк илэякляр ямяля эятирирляр
(шяк. 5.13). 

Шякил 5.11. Нуклеосом вя хроматосомун
тяшкилиндя иштирак едян тюрямялярин гаршылыглы
щистотопографийасынын схематик шякли.
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Истяр интерфаза, истярся дя метафаза
хромосомларынын тяркибиндя 130-300
нм диаметрли хроматин лифляри дя ашкар
едилир. Бу диаметрли лифлярин ямяля эял-
мяси щаггында дягигляшдирилмиш мялу-
мат йохдур; анжаг тяхмин олунур ки,
нуклеосомлардан солиноидляр ямяля
эялдийи кими, солиноидлярдян дя мцхтя-
лиф шякилли гыврылмалар нятижясиндя йу-
харыда гейд олунан хроматин лифляри
йараныр. Бязи мцяллифляр 100-130 нм
диаметрли хроматин лифлярини хромоне-
ма лифляри дя адландырырлар. Гейд ет-
мяк лазымдыр ки, "хромонема" вя
"хромомер" терминляри бир нечя ил
бундан яввял ишлянилмиш вя биринжидян
- хромосом дахилиндя олан лифляри,
икинжидян ися - лиф бойу тясадцф едилян
жисимжикляри эюстярмяк цчцн истифадя
едилмишдир. Инди бу терминляр кющнял-
миш щесаб олунур. Анжаг "хромомер"
термини нящянэ хромосомларын тцнд

зоналарыны эюстярмяк цчцн инди дя иш-
лядилир.
Щцжейрялярин митоз йолу иля

бюлцнмяси щагда мялуматларын ялдя
едилдийи вахтдан жями цч ил сонра
C.Rabl (1885) хромосомларын интер-
фаза дюврцндя дя нцвя дахилиндя юзц-
ня мяхсус сащядя йерляшдийи щагда фи-
кир иряли сцрмцшдцр. Артыг бу фикир ян
мцасир методларын, ялялхцсус хромо-
сомларын фяза гурулушунун тядгиги
заманы цчюлчцлц флуорессенсийалы in
situ щибридляшдирилмя методунун кю-
мяклийи иля там тясдиг олунмушдур.
Хромосомлар йерляшдийи нащийяляр-

дя нцвя юртцйц иля чох йерлярдя ялагя
сахламагла йанашы, онларын сентромер
вя теломерляри бир-бири иля мцгайисядя
нцвянин якс гцтбляри тяряфя нцвя
юртцйц иля ялагяли щетерохроматин
ямяля эятирирляр.
Хромосомларын нцвя дахилиндя то-

Шякил 5.12. Солиноидин електрон-микроскопик (А) вя схематик (Б) шякилляри. Електронограм
B.Alberts et al. Molecular Biology of the Cell, 2002, 4 ed. дярслийиндян эютцрцлмцшдцр.
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пографик вязиййяти гушларда вя мямя-
лилярдя демяк олар ки, 33 милйон ил яр-
зиндя дяйишилмяз галмышдыр. Хромо-
сомларын тяркибиня дахил олан эенлярин
йерляшмя ардыжыллыьында да гануна-
уйьунлуьун олмасы дягигляшдирилмиш-
дир. Мцяййян едилмишдир ки, организ-
мин фярди инкишафы дюврцндя илк вахт-
ларда експрессийа олунасы эенляр олан
хромосомлар нцвянин мяркязиня, ди-
эярляри иля онун периферик щиссясиня йа-
хын йерляширляр. Интерфаза нцвясиндя
хромосомларын сентромер вя теломер
щиссяляри щетерохроматин шяклиндя щя-

мишя нцвя юртцйцнцн йахынлыьында
бир-бириня якс гцтблярдя йерляшир.
Интерфаза нцвясинин дахилиндя щям

дя гоншу хромосомлар арасында хро-
масомларарасы сащяляр галыр. Хромо-
сомдахили вя хромосомарасы сащяляр-
дя эенлярдян илкин транскриптлярин син-
тези, сплайсинг вя просесинг просесля-
ри, кичик вя бюйцк нуклеопротеин щис-
сяжикляринин формалашмасы вя с. щяйата
кечирилир.
Тимидинин аналогу олан бромоди-

оксиуридин (BrdU) иля нишанланмыш
хромосомларын електрон-микроско-
пик тядгигинин нятижяляриня ясасланан
схемдя (шяк. 5.13.1) щяр бир хромосо-
мун (ортада йерляшян хромосом сары
рянэля эюстярилиб) иштиракы иля формалаш-
мыш хроматинин юзцнямяхсус сащядя
йерляшдийи айдын эюрцнцр. Гоншу хро-
мосомлар арасында кичик нащийядя
гаршылыглы ялагя олдуьу щалда (бюйцк
охла эюстярилиб), яксяр нащийялярдя
щям гоншу хромосомлар арасында,
щям дя айры-айры хромосомларын да-
хилиндя бир-бири иля бирляшян хроматина-
расы сащяляр айдын эюрцнцр. Бу сащя-
лярдя гоншу хромосомларын кичик
юлчцлц щиссяляри дя (кичик охла эюстяри-
либ) йерляширляр. Хроматинарасы сащяляр
нцвянин периферик щиссяляриндя нцвя
дялийи каналы иля бирляширляр.
Гейд етмяк лазымдыр ки, мцхтялиф

диаметрли хроматин лифляринин, илэякля-
ринин щесабына вя щяля дя там мялум
олмайан сябябляр цзцндян интерфаза
хромосомларынын тяркибиндя йерляшян
DNT молекулларынын узунлуьу орта
щесабла мин дяфя гысалыр.
Метафаза хромосомунда бу ря-

гям ян азы 10 мин дяфяйя чатыр. Буна

Шякил 5.13. Хромосом илэякляринин схематик
шякли.

Шякил 5.13.1. Нишанланмыш хромосомларын
електрон-микроскопик тядгиги ясасында хро-
матинарасы сащялярин (ХС) топографик вя-
зиййятинин схематик шякли. Изащы мятндя верил-
мишдир. Схем A.E.Visser et al. J. Cell Sci.,
2000, №113, p.2585-93 дярж олунмуш
мягалясиндян эютцрцлмцшдцр.
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эюря дя интерфаза нцвясиндяки хрома-
тин кювшяк, метафаза хромосомунун
тяркибиндя олан хроматин ися компакт
хроматин адланыр.
Кювшяк хроматиня ися щетерохро-

матин вя еухроматин шяклиндя раст эялинир.

ЩЕТЕРОХРОМАТИН

Щетерохроматин хроматинин гейри-
актив (транскрипсийа олунмайан) кон-
денсасийа олунмуш формасыдыр. О,
ясас бойагларла бойанмыш препаратла-
рын ишыг микроскопу иля мцайиняси за-
маны нцвянин ясасян периферик щисяс-
синдя гейри-мцяййян формайа малик
тцнд базофил топланты шякилиндя
эюрцнцр.
Електрон микроскопунда щетерох-

роматин зарла юртулмямиш дяняжикля-
рин вя гыврым щалында олан назик фиб-
риллярин сых топлантысы шякилиндя ашкар
едилир. Щетерохроматинин ясас кцтляси-
нин нцвя юртцйц иля ялагяли йерляшмяси-
ня бахмайараг, она нуклеоплазма
дахилиндя дя айры-айры топлантылар шя-
килиндя раст эялинир. Нцвя юртцйц иля
ялагяли олан нцвя дялийи "каналы"ся-
виййясиндя щетерохроматиня тясадцф
едилмир (шяк. 5.2 А, Б).
Интерфаза нцвясинин тяркибиндя ики

нюв щетерохроматин айырд едилир. Бун-
лардан бири конститутив, икинжиси ися фа-
кцлтятив щетерохроматиндир. Конститу-
тив (даими) щетерохроматинин тяркибин-
дя йерляшян DNT молекуллары щеч за-
ман вя щеч бир щцжейря формасында
транскрипсийа олунмурлар. Бунлара
мисал олараг, хромосомларын сентро-
мерляринин вя теломерляринин иштиракы
иля мейдана чыхан щетерохроматинляри

эюстярмяк олар. Конститутив щетерох-
роматинлярин гурулуш хцсусиййяти он-
дан ибарятдир ки, онларын тяшкилиндя иш-
тирак едян DNT молекулу 100-1000
дяфялярля мцяййян ардыжыллыьа малик
азот ясасларынын тякрар олунмасы няти-
жясиндя формалашыр. Мясялян, инсан
хромосому теломерляринин тяркибин-
дя йерляшян DNT зянжирляринин бириндя
тякрар олунан TTAGGG азот ясасла-
ры йерляширляр.
Конститутивдян фяргли олараг, фа-

кцлтятив щетерохроматинин тяшкилиндя
иштирак едян DNT молекуллары бир
груп щцжейря типиндя транскрипсийа
олундуглары (йяни еухроматиня чеврил-
дийи) щалда, икинжи груп щцжейрялярдя
транскрипсийа олунмурлар, йяни юз ще-
терохроматинлярини сахлайырлар.
Факцлтятив щетерохроматиня мисал

олараг, мямялилярдя тясадцф едилян
Барр жисимжийини вя йа жинси хроматини
(гоносом) эюстярмяк олар. Мялум-
дур ки, гадын жинсинин соматик щцжей-
ряляриндя ики X жинси хромосому
мювжуддур. Киши жинсиндя анжаг бир
ядяд X жинси хромосомунун олмасы-
на бахмайараг, щяр ики жинсдя X жин-
си хромосомунун иштиракы иля синтез
олунан зцлалларын мигдары ейнидир.
Бу, гадынларда олан X жинси хромо-
сомларындан биринин (сечим тясадцфи-
дир) щяля ембрион ушаглыьын диварына
имплантасийа олунмамышдан яввял
конденсасийа олунараг факцлтятив ще-
терохроматиня чеврилдийини эюстярир.
Бу просеси ятрафлы тядгиг едян Мери
Лайонун шяряфиня гадынларда X хро-
мосомунун биринин гейри-актив фор-
ма алмасына лайонизасийа дейилир.
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ЕУХРОМАТИН

Еухроматин хроматинин актив фор-
масы олуб, эенетик информасийаны
юзцндя сахлайан DNT молекулунун
транскрипсийасы нятижясиндя мцхтялиф
RNT молекулларынын синтез олундуьу
йердир. Ишыг микроскопунда щетерох-
роматинля мцгайисядя зяиф рянэлян-
миш щомоэен структур кими эюрцнцр.
Електрон микроскопунда еухроматин
щетерохроматинля мцгайисядя бир-би-
риндян аралы (конденсасийа олунма-
мыш) сапшякилли фибрил илэякляриндян тяш-
кил олунмуш, сярщядсиз олараг бир-бири-
ня кечян електрон-ачыг сащяляр кими
эюрцнцр (шяк. 5.2 А, Б).
Сон мялуматлара эюря, еухромати-

нин ясас кцтляси (тяхминян 90%-и) 30
мкм диаметря малик олан солиноид-
лярдян тяшкил олунмушдур. Щям дя
еухроматинин эюстярилян щиссяляри
транскрипсийайа мяруз галмайан щис-
сялярдир. Еухроматинин йердя галан
10%-и ися ДНТ молекулу васитясиля
бир-бири иля бирляшмиш нуклеосомлардан
(диаметри 10 мкм) тяшкил олунараг
транскрипсийа просесиндя иштирак ет-
мяк цчцн щазыр вязиййятдя олур.

Нцвяжикляр щцжейрялярин анжаг ин-
терфаза дюврцндя нцвя дахилиндя
компакт йерляшян зарсыз структурдур-
лар. Митоз заманы конденсасийа
олундуглары цчцн айрыжа структур шя-
килиндя эюрцнмцрляр. Тяркибиндя чох-
лу мигдарда рибосомал RNT (рRNT)
олдуьундан щематоксилин-еозинля ря-
нэляндикдя нцвяжикляр тцнд сферик ба-

зофил топланты кими ашкар едилирляр.
Адятян, щяр нцвянин тяркибиндя ики вя
йа цч нцвяжийя тясадцф едилир.
Щцжейрянин активлик дяряжяси иля

нцвяжиклярин юлжцляри вя онларын рянэ-
лянмя интенсивлийи арасында сых ялагя
мювжуддур. Беля ки, чохлу мигдарда
зцлал синтез олунан щцжейрялярдя
(ембрионал, бядхассяли шиш, вязи епители
вя с.) нцвяжикляр тцнд рянэлянмякля
йанашы, 1 мкм-дян бюйцк юлчцлц ол-
дуьу щалда, зцлал синтези зяиф олан
щцжейрялярдя (сайа язяля, киши жинси
щцжейряляриндя) онларын юлчцляри 1
мкм-я гядяр олур. Бязян, чохлу зцлал
синтез едян щцжейря нцвяляринин щяж-
минин 25%-и нцвяжиклярин пайына
дцшцр.
Ишыг микроскопу васитясиля апары-

лан тядгигатларда нцвяжик сых йерляш-
миш сап кяляфлярини хатырлатдыьындан
нуклеолонема (нцвяжик сапы) да адла-
ныр.
Електрон-микроскопик олараг

нцвяжиклярин тяркибиндя лифли мяркяз,
сых лифли вя дяняли щиссяляр айырд едилир
(шяк. 5.2 А вя 5.14).
Лифли мяркяз - ачыг рянэли (нцвянин

еухроматини кими) даиряви гурулуша
малик олуб, тяркибиндя rRNT-нин
транкрипсийасы цчцн лазым олан ДНТ-
нин щиссяляри йерляшир.
Еукариот щцжейрялярдяки рибосом-

ларын тяркибиндя 5S, 5,8S, 18S, 28S
rRNT-ляря раст эялинир. Онлардан
5,8S, 18S, 28S rRNT-лярин эенляри
нцвяжиклярин лифли мяркязиндя, 5S
рRNT-нин эени ися нцвяжиклярдян кя-
нарда йерляшир. Беля ки, инсан хромо-
сомларындан бешинин (13, 14, 15, 21,
22) тяркибиндя 5,8S, 18S, 28S рRNT-

НЦВЯЖИК 
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лярин эенляри олан щиссяляр бирляшяряк
нцвяжийин лифли мяркязини ямяля эятирир-
ляр. Нцвяжийин бу щиссяси бюлцнмя ня-
тижясиндя ямяля эялян гыз щцжейрялярдя
биринжи олараг формалашдыьына эюря,
нцвяжик тяшкилатчысы да адланыр. 5S
рRNT-нин эени ися айрылыгда биринжи хро-
мосомун тяркибиндя йерляшир (шяк. 5.14).
Нцвяжийин сых лифли щиссяси - лифли мяр-

кязин ятрафында йерляшяряк rRNT эен-
ляринин биринжили транскриптляринин сых
топланмасы нятижясиндя йараныр. Лифли
мяркязин периферик щиссясиндяки ДНТ
молекулларындан полимераза-I васитя-
силя биринжили олараг 45S пре-rRNT
транскрипти щазырланыр.
Сонунжулардан ися бир сыра

бюлцнмялярдян сонра сярбяст 5,8S,
18S, 28S рRNT-ляри ямяля эялирляр.
Йадда сахламаг лазымдыр ки, 5S

рRNT I хромосомун ДНТ молеку-
лундан полимераза-III васитясиля тран-
скрипсийа олунур.
Нцвяжийин дяняли щиссяси диаметри

15-20 нм олан rRNT-лярин рибосомал
зцлалларла бирляшмяси нятижясиндя йара-
нан прорибосомал субващидлярдян
тяшкил олунмушдур (шяк. 5.14). Эюстя-
рилян субващидляр юз нювбясиндя нцвя
дяликлярини кечяряк ситозола дахил олур
вя рибосомларын формалашмасында иш-
тирак едирляр.

DNT молекулларынын тяркибиндя
биолоъи информасийанын нясилдян-нясля
ютцрцлмясиндя иштирак едян ирсиййят
ващидляри - эенляр йерляширляр. Щяр бир
эенин мцяййян хромосомда вя йа
митохондридя олан DNT молекулла-
рында юзцнямяхсус йери вардыр. Мя-
лумдур ки, эенетик информасийа DNT
молекулларындан комплементар яла-
гяляр васитясиля рибонуклеин туршусу
(RNT) зянжириня кючцрцлдцкдян сон-
ра (бах сонрайа) реаллашмаьа баш-
лайыр. Бязян эенлярин фяалиййятини ан-
жаг мцяййян бир функсийанын йериня
йетирилмяси цчцн ихтисаслашмыш зцлалла-
рын синтези иля баьлайырлар. Бунунла
бирликдя, нязярдян гачырмаг олмаз
ки, зцлал синтезиндя амин туршуларынын
ардыжыллыьыны якс етдирян (бах сящ. 193)
кодлары (кодлашмыш RNT) дашыйан мя-
лумат RNT-си (mRNT) нцвядя синтез
олунан RNT-лярин жями 4-5%-ни тяш-
кил едир. Йердя галанлары ися кодлаш-
мамыш (бах сящ. 194-195) RNT-лярин
[рибосомал (rRNT), няглиййат

Шяки 5.14. Нцвяжийин електрон-микроскопик
шякли. Нцвяжийин лифли мяркязи, сых лифли вя дяня-
ли щиссяляри айдын эюрцнцр. Шякил D.W.
Fawcett-я мяхсусдур (The Cell
Pщliladelpщia; WB.Saunders, 1981, фiэ.134).

ЭЕНЛЯР ВЯ ОНЛАРЫН
ЕКСПРЕССИЙАСЫ
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(nRNT), кичик нцвяжик (knцRNT),
кичик ситоплазматик (ksRNT), ян ки-
чик микро (mRNT) вя с.] пайына
дцшцр. Беляликля, молекулйар термин
кими эен дедикдя - DNT молекуллары-
нын тяркибиндя йухарыда адлары чякилян
RNT молекулларындан биринин синтези
цчцн лазым олан нуклеотид ардыжыллыьы-
нын йерляшдийи йер нязярдя тутулур.

DNT молекуллары тяркибиндя RNT
молекулларынын синтези цчцн лазым
олан нуклеотид ардыжыллыглары айрылыгда
жям щалында йох, сяпялянмиш шякилдя
йерляширляр. Йяни, щяр щансы бир RNT-
нин тяркибиндя олан нуклеотид ардыжыл-
лыгларыны мцяййян едян щиссяляр (ек-
зонлар) щямин RNT-нин синтезиндя иш-
тирак етмяйян нуклеотид ардыжыллыглары
(интронлар) иля гарышыг шякилдя йерляшир-
ляр. Интронларла йанашы (эендахили)
DNT молекулларынын тяркибиндя эен-
лярарасы нуклеотид ардыжыллыглары да
мювжуддур (шяк. 5.15).
Зцлалларын синтезинин башланьыжы вя

сону, онларын тяркибиндя олан амин
туршуларынын ардыжыллыьы DNT молекул-
ларында цч гоншу нуклеотид триплети
шяклиндя кодлашдырылмышдыр. Бу трипле-
тин щяр бири кодон адланыр.
Дюрд ядяд нуклеотиддян 64 кодон

формалаша билир. Зцлал синтезиндя ишти-
рак едян амин туршуларынын жями 20

ядяд олдуьундан, онларын яксяриййяти-
нин полипептид зянжирляриндяки йерляри
бир нечя кодон васитясиля мцяййянляш-
дирилир. Беля ки, 20 амин туршусундан
анжаг икиси - метионин (AUG) вя трип-
тофан (УGG) бир кодон васитясиля
кодлашдыьы щалда, йердя галанларында
бу рягям 2 иля 6 арасында тяряддцд
едир.

DNT молекулларынын тяркибиндя
йерляшян эен вя йа эенлярин дашыдыглары
информасийаларын фенотип шяклиндя за-
щиря чыхарылма просеси эенлярин
експрессийасы адланыр. Мцряккяб эеди-
шя малик олан бу просес бир нечя мяр-
щялядя щяйата кечирилир. Илкин олараг,
експрессийасы важиб олан эенлярин йер-
ляшдийи йерлярдя DNT молекулларынын
транскрипсийасы (сурятинин чыхарылмасы)
щяйата кечирилир. Мцхтялиф груп эенля-
рин транскрипсийа олунма механизм-
ляриндя фярглярин олдуьуну нязяря ала-
раг инди анжаг зцлал синтезиндя иштирак
едян эенлярин транскрипсийасына аид
мялуматлар вериляжякдир.
Щцжейрялярин нормал фяалиййяти

цчцн мцщцм шяртлярдян бири - онларын
эеному тяркибиндя йерляшян минлярля
эенин транскрипсийасынын дягиг тянзим
олунмасыдыр. Щяр бир эенин юзцня-
мяхсус транскрипсийа програмына
малик олдуьуну нязяря алсаг, бу про-

Шякил 5.15. ДНТ молекуллары тяркибиндя кодлашан (екзонлар) вя кодлашмайан (эенарасы нуклео-
тид ардыжыллыглары вя интронлар) щиссялярин топографик вязиййятинин схематик шякли.
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сесляря нязаряти щяйата кечирмяк цчцн
бир тяряфдян эенлярин активлийини тян-
зим едяжяк лазыми тялиматларын
(инструксийаларын), икинжи тяряфдян ися
бу тялиматлары щяйата кечирян фактор-
ларын олмасы важибдир. Бу бахымдан
мараглысы одур ки, эенлярин юзляри ки-
ми, онларын транскрипсийа олунма
програмлары щаггындакы мялуматлар
да DNT молекуллары тяркибиндя нук-
леотид ардыжыллыглары шяклиндя кодлашды-
рылмышдыр. Сис-тясирли елементляр адлан-
дырылан беля нуклеотид ардыжыллыгларына
базал (ясас) промоторлар, проксимал
промотор эцжляндирижиляр (enhancers),
сакитляшдирижиляр (silencers) вя сярщядчи-
изолйатор елементляр (insulators) аид-
дирляр (шяк. 5.16).
Эенлярин транскрипсийасынын баш-

ланмасында иштирак едян ясас (базал)
промоторлара аид олан елементляр
транскрипсийанын башланьыж нюгтясин-
дян (адятян, +1 иля ишаря едилир) -40-
дан +40-а гядяр олан нуклеотид арды-
жыллыгларында йерляширляр. Ясас промо-
торлара аид олан елементляр 5.17-жи шя-
килдя эюстярилмишдир. Шякилдян
эюрцндцйц кими, транскрипсийасынын
старт нюгтяси нащийясиндя инисиатор,
ондан проксимал тяряфя TATA бокс
вя TFIIB (бах сящ. 190) таныйан еле-
мент (BTE), дистал тяряфдя ися ашаьы

промотор елемент (APE) йерляшир. Ян
сон мялуматлара эюря (C.V.Lim et al,
2004), юзяк промоторун тяркибиндя
+18-дян +27-я гядяр 10 ардыжыл нукле-
отиди юзцндя бирляшдирян йени промо-
тор елементин олдуьу ашкар едилмиш вя
ОЕС (он елемент сащяси) адландырыл-
мышдыр (MTE - motit ten element).
Промоторун тяркибиня дахил едил-

миш елементлярин щамысы бцтцн эенля-
рин тяркибиндя раст эялинмир. Яввялляр
бцтцн эенлярдя олдуьу эцман едилян
ТАТА бокс тядгиг олунмуш 1031 ин-
сан ясас промоторунун жями 32%-дя
ашкар едилмишдир (Suzuki вя б.). Диг-
гяти жялб едян факторлардан бири дя
одур ки, мутасийа нятижясиндя актив-
лийини итирмиш ТАТА бокс вя АПЕ
нуклеотид ардыжыллыглары ОЕС елементи
васитясиля компенсасийа олуна билир-
ляр. ТАТА бокс вя АПЕ иля ялагя сах-
лайан хцсуси активатор вя репрессор
факторларын олдуьу ашкар едилмишдир.
Ясас (базал) промотор елементляр
эенлярин експрессийасынын йалныз баш-
ланмасында йох, щямчинин тянзимин-
дя дя фяал иштирак едирляр.
Проксимал промотор сащяляр адя-

тян +1 старт нюгтясиндян -40-жы вя -
250-жи нуклеотидляр арасында йерляшир-
ляр (шяк. 5.16 Д). Бу сащялярдя нукле-

Шякил 5.16. Эенлярин експрессийасы заманы транскрипсийа просесинин башланмасы вя тянзиминдя
иштирак едян факторларын ялагя йаратдыглары нуклеотид ардыжыллыгларынын йерляшдийи йерлярин (сащя-
лярин) схематик шякли.
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отид ардыжыллыглары ясасында DNT иля
бирляшян факторла ялагя йарада билян
чохлу сайда йерляр олур. Бу йерляр ак-
тиватор вя репрессор активлийиня малик
олан факторларла бирляшмякля йанашы,
старт нюгтясиндян узагда йерляшян
эцжляндирижилярля ясас промотор еле-
ментляри арасында ялагялярин йаран-
масында васитячи ролунуойнайа билирляр.
Эцжляндирижиляр (инщансерляр) вя са-

китляшдирижиляр (сайлансерляр) старт нюг-
тясиндян он минлярля нуклеотид
жцтлцйц аралы, юзц дя тянзимляйижи
нуклеотид ардыжыллыгларынын йерляшдийи

йерин 5/ вя 3/ ужу тяряфдя вя йа инт-
ронларын дахилиндя йерляшя билирляр
(шяк. 5.16 Б, Ж, Ч, Э). Эцжляндирижи-
ляр вя сакитляшдирижиляр хцсуси тран-
скрипсийа факторлары иля ялагя йарада-
раг, мцвафиг олараг эенлярин
експрессийасыны дайандырма вя актив-
ляшдирмя (синтез олунан mRNT-нин
сайынын артмасы) габилиййятиня малик-
дирляр. Адятян, айры-айры эцжляндирижи-
ляр йалныз мцяййян тохума вя щцжей-
ря групларында эенлярин експрессийа-
сында иштирак едирляр.
Сярщядчи-изолйаторлар (инсулйатор-

лар) бир эенля ялагяси олан эцжляндири-
жилярин гоншу эенляря тясир етмяляриня
имкан вермирляр (шяк. 5.16 А).

Еухроматинин тяркибиндя йерляшян
эенлярин експрессийасында иштирак
едян зцлаллар цч група бюлцнцрляр:

1. транскрипсийа апаратынын ДНТ
молекулу бойу щярякятиня шяраит йа-
радан, йяни  хроматинин модификасийа
вя реконструксийасында (ремодулйа-
сийа) иштирак едян зцлаллар;

2. DNT молекуллары тяркибиндя
олан хцсуси нуклеотид ардыжыллыглары иля
ялагя йарадыб, сечижи олараг мцяййян
эенлярин транскрипсийасыны сцрятлянди-
рян (активаторлар) вя дайандыран (реп-
рессорлар) зцлаллар;

3. DNT молекулларынын промотор
щиссяляри иля ялагя йарадараг RNT
молекулларынын синтезини тямин едян,
транскрипсийаны  башлайан комплек-
син тяшкилиндя иштирак едян зцлаллар.

Еухроматинин тяшкилиндя иштирак едян хромато-
сомларда (бах сящ. 182) DNT молекуллары иля щис-
тонларын сых ялагядя олмасы эенлярин транскрипсийа
олунмасына имкан вермир. Транскрипсийанын баш
вермяси цчцн хроматинин тяркибиндя, ясасян ашаьы-
да эюстярилян дяйишикликляр баш верир:

- транскрипсийанын башланмасында хроматинин
АТФаза-асылы ремодулйасийа фактору хцсуси рол ой-
найыр. АТФ-ин парчаланмасы нятижясиндя мейдана

Шякил 5.17. Ясас (базал) промоторлара аид олан елементлярин схематик шякли. Изащы мятндя
верилмишдир.
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чыхан енеръи щесабына хроматосомларын щистон
юзяйинин DNT молекулу бойу сцрцшмяси нятижя-
синдя гоншу хроматосомлар арасында мясафя артыр.
Бу ися експрессийа олунан нащийяйя транскрипсийа
факторларынын бирляшмясиня имкан йарадыр;

- хроматосомларын юзяйини тяшкил едян щистон-
ларын асетилляшмяси (асетилтрансфераза ферменти васи-
тясиля) биринжилярин мцсбят йцкцнц азалтдыьы цчцн
онларын DNT молекуллары иля ялагяляри зяифляйир.
Щистон деасетилаза ферментинин тясириндян ися эюс-
тярилянлярин якси баш верир. Транскрипсийа актива-
торлары щистон асетилтрансфераза, транскрипсийа реп-
рессорлары ися щистон деасетилаза ферментляри иля бир-
ляшдикдян сонра мцвафиг тясирляр эюстярирляр;

- зцлал синтезиндя иштирак едян эенлярин йерляш-
дийи йерлярдя чохлу мигдарда CpG динуклеотидля-
риня раст эялинир (бах сящ. 197). Мцяййян едилмиш-
дир ки, эенлярин промотор щиссяляринин йахынлыьында
CpG динуклеотидинин тяркибиндя олан ситозиня ме-
тил групунун ялавя олунмасы (метилляшмя) тран-
скрипсийанын баш вермясиня имкан вермир. Буна
сябяб - метилляшмиш DNT молекулуна хцсуси зцла-
лын (MeCP2) бирляшмясидир. Мараглысы одур ки,
MeCP2 зцлалы щистон деасетилаза ферменти иля бир-

ликдя фяалиййят эюстярир.

Сонунжу цчцнжу група транскрип-
сийаны башлайан комплексин тяркибиня
аид олан RNT-полимераза-II фермен-

ти вя 60-дан 70-я гядяр полипептиддян
тяшкил олунмуш вя юз юлчцляриня эюря
рибосомлары хатырладан зцлал компле-
ксляри дахилдирляр. Эюстярилян зцлаллары
эеномун тяркибиндя олан яксяр эенля-
рин експрессийа олунмасында иштирак
етдикляриня эюря умцми транскрипсийа
факторлары адландырырлар.
мРНТ-нин синтезиндя иштирак едян

цмуми транскрипсийа факторларына
TFIIA, TFIIB, TFIIД, TFIIF,
TFIIE вя TFIIH дахилдирляр. Эюстяри-
лян факторлар ичярисиндя ян бюйцк
юлчцйя малик оланы TFIID факторудур.
Бу факторун промотор сащядя йерля-
шян ТАТА боксу иля бирляшян зцлалы
(ТБЗ) вя ТБЗ таныйан щиссяляри вар-
дыр (шяк. 5.18).
Икинжи груп тянзимляйижи зцлалларын

истяр активаторлары, истярся дя репрес-
сорлары мцхтялиф щцжейря типляринин вя
йа тохумаларын инкишафынын лазыми

Шякил 5.18. мРНТ-нин синтезиндя иштирак едян цмуми транскрипсийа факторунун, РНТ поли-
мераза  II ферментинин, активатор вя репрессор зцлалларын ДНТ молекулу вя бир-бириляри иля йа-
ратдыглары ялагялярин схематик шякли.
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анында фяалиййяти важиб олан мцяййян
эенлярин експрессийасында иштирак ет-
дикляри цчцн бу зцлаллара хцсуси тран-
скрипсийа факторлары дейилир (шяк. 5.18).
Транскрипсийа факторлары (TF) он-

ларла бирликдя фяалиййят эюстярян поли-
мераза ферментляринин нювцндян (I,
II, III) асылы олараг TFI, TFII вя
TFIII кими ишаря олунурлар.
Хроматинин тяркибиндя йухарыда

тясвир олунан дяйишиклик баш вердик-
дян сонра транскрипсийаны башлайан
комплекс DNT молекулларынын
промотор щиссясинин мцвафиг йерляри
иля ялагя йарадыр (шяк. 5.18). Бундан
сонра щеликаза активлийиня малик
TFIIH факторунун иштиракы иля ATF-ин
парчаланмасы нятижясиндя мейдана
чыхан енеръи щесабына DNT молекул-
ларынын спираллары ачылмаьа башлайыр.

Шякил 5.19. мРНТ-нин формалашма мярщяляляри вя зцлал синтезинин схематик шякли.
Транскрипсийа олунан зянжирдян комплементар ясаслар цзря синтез олунмуш пре-мРНТ-нин
(илк транскрипт) "башлыг" вя "гуйруг" щиссяляри формалашдыгдан сонра сплайсеосомларын иштиракы
иля интронлар кямянд илэяйи (эюй рянэдя) шяклиня салынараг екзонлардан айрылырлар. Гоншу ек-
зонлар бир-бириляри иля бирляшдирилдикдян сонра (сплайсинг) зцлал синтези цчцн щазыр олан мРНТ
нцвя дялийиндян ситоплазмайа кечирилир. Шяклин ашаыьы щиссясиндя рибосомларын мРНТ бойу щя-
рякят истигамяти эюстярилмишдир.
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DNT молекулунун матриса ролуну
ойнайан (шяк. 5.19) 3/-5/ истигамятли
зянжири (транскрипсийа олунан зянжир)
бойу пolимераза-II ферментинин ишти-
ракы иля комплементар ясаслар цзря
RNT молекуллары синтез олунурлар.
Синтез олунмуш RNT молекуллары

щяля зцлал синтези цчцн щазыр олмадыг-
лары цчцн илк транскрипт вя йа пре-
mRNT адландырылырлар. Нцвядя пре-
mRNT-нин синтези иля паралел олараг
онун кимйяви емалы (просесинги) баш-
лайыр. Беля ки, тяркибиндя жями 20-25
нуклеотид олдуьу дюврдян mRNT-
нин башланьыж ужуна (5/) ГTF бирляш-
дирилдикдян сонра гуанозинин 7-жи вя-
зиййятиня вя биринжи ики рибозалара ме-
тил груплары ялавя олунурлар. Беляликля
дя пре-mRNT 5/ ужунда 7 метил гуа-
нозин "башлыьы" (инэ.: capping) форма-
лашыр. Бу башлыг mRNT-нин сабитлийини
артырыр вя зцлал синтези заманы онун
рибосомларла сых ялагя йаратмасына
имкан йарадыр.
пре-mRNТ-нин синтези баша чатдыг-

дан сонра онун 3/ ужунда AAUAAA
нуклеотид ардыжыллыгларынын йерляшдийи
йеря гядяр олан нуклеотид ардыжыллыгла-
ры ендонуклеаза ферментинин тясирин-
дян пре-mRNT зянжириндян кянарлаш-
дырылырлар. Бундан сонра онун 3/

ужунда Poli-A полимераза ферменти-
нин иштиракы иля 200-я гядяр аденин
нуклеотиди ялавя олунараг mRNT-нин
гуйруг щиссяси формалашыр. Бу просес
полиаденилйасийа адланыр (шяк. 5.19).
Бу цсулла формалашан гуйруг щисся-

ляр mRNT-нин сабитлийинин горунма-
сында, онларын ситоплазмайа дахил ол-
масында, транслйасийанын (зцлал синте-

зи) башланмасында вя с. иштирак едирляр.
Мараглыдыр ки, майаланмамыш йумур-
та щцжейрядя олан mRNT-нин якся-
риййятинин гуйруг щиссясиндя жями 30-
40 аденин олдуьундан онлар зцлал син-
тезиндя иштирак едя билмирляр. Анжаг
майаланма баш верян кими щямин
mRNT-нин гуйруг щиссяляриня аденин
нуклеотидляри ялавя олундуьу цчцн он-
лар активляшяряк майаланманын илк
дюврляри цчцн лазым олан зцлалларын
синтезини тямин едирляр.
Шякил 5.19-дан эюрцндцйц кими, 5/

башлыьы вя 3/ гуйруг щиссяси формалаш-
мыш пре-mRNT-нин тяркибиндя зцлал
синтезиндя иштирак етмяйян интрон (эюй
рянэдя) щиссяляри галмагда давам
едир. Эюстярилян интронлар mRNT-нин
тяркибиндян сплайсинг просеси васитя-
силя кянарлашдырылырлар. Бу просес интер-
фаза нцвясинин хромосомдахили вя
хромосомарасы сащяляриндя йерляшян
хцсуси сплайсеосомлар васитясиля
щяйата кечирилир. Сплайсеосомлар
юлчцляриня эюря рибосомлар бойда
олан кичик нцвя нуклеопротеин щисся-
жикляриндян (кнNPH) тяшкил олунмуш-
лар. Онларын тяркибиндя кнRNT-ляри
(U1, U2, U4, U5 вя U6) вя 10-дан
20-йя гядяр зцлаллар вардыр. Йерляшдийи
йердян асылы олмайараг интронларын
башланьыж щиссясиндя (5/ ужунда) GU,
сонуна йахын A, сонунда ися AG
нуклеотидляри йерляширляр.
Сплайсеосомларын иштиракы иля яввял-

жя интронларын 5/ ужу кясилир вя онларын
тяркибиндя олан GU нуклеотидляри инт-
ронун сонуна йахын йерляшян А нук-
леотиди иля бирляшдирилир. Бундан сонра
интронларын 3/ ужлары кясиляряк нювбяти

Нцвя                                                     193



екзондан араландырылырлар. Беляликля
дя атлары тутмаг цчцн кямянд илэяйи-
ня (инэ.: lariat) бянзяйян (шяк. 5.19)
интронлар пре-mRNT зянжирляриндян
кянарлашдырылдыгдан сонра екзонларын
ужлары бир-бири иля бирляшдирилир вя зцлал
синтезиндя иштирак етмяк цчцн щазыр
олан mRNT формалашыр.
Сплайсеосомларын кюмяклийи иля

пре-mRNT-дян айрылмыш екзонлар
бир-бири иля мцхтялиф ардыжыллыгларла бир-
ляшя билдикляри цчцн (шяк. 5.20) бир эе-
нин тяркибиня дахил олан екзонлардан
бир нечя mRNT (о жцмлядян, бир нечя
зцлал молекулу) синтез олуна билир. Бу
просес алтернатив сплайсинг адланыр вя
тохума-спесифик (тропонин T, тропо-
миозин, калситонин вя нейропептидля-
рин чоху) вя транскрипсийа факторлары-
нын тяркибиня дахил олан зцлалларын син-
тезиндя иштирак едян RNT-лярин фор-
малашмасында мцщцм рол ойнайыр.

РНТ- ляр

Организмдя синтез олунан биополи-
мерляр ичярисиндя рибонуклеин туршула-
ры (РНТ-ляр) мцщцм йер тутур. Щяр
бир щцжейрядя щасил олунан РНТ мо-

лекулларынын цмуми мигдары ДНТ
молекулларындан азы ики дяфя чох олур.
РНТ молекуллары кимйяви тяркибжя
ДНТ молекулларына охшар олсалар да,
онларын тяркибляриндя дезоксирибоза-
нын явязиня рибоза моносахариди, ти-
минин (Т) явязиня ися урасил (У) азот
ясасы йерляшир. РНТ-нин ДНТ-дян ян
мцщцм фярги онун ики дейил, анжаг
бир полинуклеотид зянжириндян тяшкил
олунмасыдыр. Бу хцсусиййят ДНТ тяр-
кибиндя олан эенетик информасийанын
комплементар ясаслар цзря сурятинин
(РНТ молекулу шяклиндя) чыхарылма-
сына шяраит йарадыр.
Эенлярин експрессийасынын башланьы-

жы сайылан бу просес, яввялляр гейд
олундуьу кими, транскрипсийа (сурятин
чыхарылмасы), ялдя олунан мящсулларын
(РНТ-лярин) цмуми жями ися тран-
скриптом адланыр.
Адятян, транскриптомун тяркибиня

анжаг мРНТ, нРНТ вя рРНТ-лярини
(28С, 18С, 5,8С, 5С) аид едирляр. Лакин
сон иллярдя апарылан интенсив тядгигат-
ларын нятижясиндя кичик нцвяжик РНТ-
ляри (кнцРНТ), кичик нцвя РНТ-ляри
(кнРНТ), кичик ситоплазматик РНТ-

Шякил 5.20. Алтернатив сплайсинг заманы мцхтялиф екзон групларынын формалашмасынын схема-
тик шякли. Екзон 1-ин тяркибиндя зцлал синтези цчцн сис-тясирли промотор елементляр (бах сящ.
189) йерляшдийи цчцн, о бцтцн формалашан екзон групларынын тяркибиня дахил олур.
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ляр (ксРНТ), микро РНТ-ляр
(миРНТ), кичик манея РНТ-ляри
(кмРНТ), мРНТ-бянзяр РНТ-ляр
(мбРНТ) вя с. ашкар едилмишдир. Гейд
етмяк лазымдыр ки, эюстярилян груп
РНТ-лярин вя онларын зцлалларла бирля-
шяряк ямяля эятирдикляри рибонуклеоп-
ротеин щиссяжикляринин кяшфи эенетик ин-
формасийанын сахланылмасы вя експрес-
сийасы (реаллашмасы) цчцн яввялляр
мцяййян едилмиш механизмляря йени-
дян бахылмасы зярурятини йаратмышдыр.
Беля ки, гябул олунмуш схемя эюря
(ДНТ-мРНТ-зцлал) ДНТ-нин тран-
скрипсийасы нятижясиндя мялумат РНТ-
нин мейдана чыхмасы мцтляг зцлал син-
тези иля нятижялянмялидир. Анжаг сон
тядгигатлар эюсьтярир ки, мРНТ-ляри
комплементар ясасла ксРНТ,
миРНТ, кмРНТ вя с. бирляшдикдя ар-
тыг онлар зцлал синтез етмяк габилиййя-
тини итирирляр. Бунунла да зцлал синте-
зиндя эюстярилян РНТ-ляр тянзимляйижи
рол ойнайырлар. Бу щагда ятрафлы мялу-
матла ядябиййат сийащысында верилмиш
ижмаллардан таныш олмаг олар
(I.Bantounas et al, 2004; DP.Bartel,
2004; K.Numata et al, 2003;
M.Szymanski, J.Barciszewski, 2003).
Еукариот щцжейрялярин нуклеар эе-

номундан мцхтялиф нюв РНТ эенля-
ринин транскрипсийасында иштирак едян
РНТ полимераза ферментляринин нюв-
ляри 5.1-жи жядвялдя эюстярилмишдир.
Гейд етмяк лазымдыр ки, 5С рРНТ

вя диэяр кичик РНТ-лярин синтезиндя
иштирак едян полимераза-III (Пол-III)
ферменти ДНТ молекуллары иля бирляш-
дикдя Пол-I вя Пол-II-дян фяргли ола-
раг (шяк. 5.18) транскрипсийа факторла-
ры юндя йох, архада йерляширляр.

Жядвял 5.1. РНТ-лярин вя РНТ полимера-
заларын нювляри.

Нцвядя вя митохондридя йерляшян
ДНТ молекулларынын транскрипсийа
олунма механизмляриндя фяргляр мюв-
жуддур. Яэяр митохондриал ДНТ мо-
лекулларынын транскрипсийасы, бактерийа-
ларда олдуьу кими, анжаг полимераза
ферментляри васитясиля щяйата кечирилир-
ся, нуклеар ДНТ-лярин транскрипсийа-
сында РНТ полимеразаларла йанашы,
транскрипсийа факторлары да иштирак едир-
ляр (бах сящ. 201).

Щяр щансы жинси щцжейрядя (гамет-
дя), фярддя, популйасийада вя йа нюв-
дя бцтюв эенетик информасийаны
юзцндя дашыйан DNT молекулларынын
тяркибиндя йерляшян нуклеотид ардыжыл-
лыьынын жями эеном адланыр. Бцтцн
чохщцжейряли организмлярдя олдуьу
кими, инсан эеному да DNT моле-
кулларынын йерляшдийи йеря уйьун ола-
раг, ики щиссядян ибарятдир: нцвя эено-
му вя митохондриал эеном. Митохо-
ндриал DNT тяркибиндя олан нуклео-
тидлярин вя эенлярин сайынын аз олдуьу-
ну нязяря алараг (бах сящ. 201), "нцвя
эеному" вя "инсан эеному" терминляри
синоним кими ишлядилир. Инсан эеному-

Синтез олунан РНТ-ляр РНТ полимеразаларын
нювляри

мРНТ II
нРНТ III
рРНТ:5,8С, 18С, 28С I
рРНТ: 5С III
кнРНТ, кнцРНТ,
ксРНТ, миРНТ,
кмРНТ, мбРНТ

II вя III

ЭЕНОМ
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на хромосомларын щаплоид сайында,
даща дягиги 22 ядяд соматик вя 2
ядяд жинси хромосомларда (жями 24
ядяд) олан DNT молекулларында йер-
ляшян нуклеотидлярин цмуми сайы аид-
дир.

XX ясрин сону - XXI ясрин баш-
ланьыжында биолоъи елмляр сащясиндя ял-
дя олунмуш елми наилиййятляр ичярисин-
дя биринжи йери "Инсан эеному" прог-
рамынын баша чатдырылмасы тутур. Бу
програм юз бяшяри ящямиййятиня эюря
"Инсанын айа учушу" програмына бя-
рабяр тутулур.

"Инсан эеному" програмы АБШ-ын
Милли Саьламлыг Институтунун няздин-
дя йарадылмыш вя ясасян 1990-жы илдян
фяалиййятя башламышдыр. Програмын
ясас мягсяди 24 DNT молекулунун
тяркибиня дахил олан нуклеотид ардыжыл-
лыьынын вя эенлярин йерляшдийи йерлярин
мцяййян едилмяси олмушдур.

"Инсан эеному" програмынын
щяйата кечирилмясиндя дцнйанын яса-
сян алты юлкясиндян (АБШ, Инэилтяря,
Йапонийа, Алманийа, Франса вя Чин)
20 елми-тядгигат групуну юзцндя бир-
ляшдирян "Бейнялхалг инсан эеному
ардыжыллыьы” консорсиуму (ижтимаи
ясасларла) вя АБШ-ын Мериленд штатын-
да юзял ясасларла йарадылмыш "Селера"
корпорасийасы мцщцм рол ойнамыш-
лар. Бу тяшкилатларын инсан эеному
щаггында ялдя етдикляри илкин мялу-
матлар 2001-жи илин феврал айында
дцнйанын танынмыш елми ъурналларын-
дан сайылан "Naturе", "Sciense" вя с.
дярж олунмушдур. Инсан эеномунда
йерляшян нуклеотид ардыжыллыгларынын
90%-я гядярини ящатя едян бу тядги-
гатлар сонрадан давам етдирилмиш вя

2003-жц илин апрел айында баша чатды-
рылмышдыр.

"Инсан эеному ардыжыллыьы" консор-
сиумунун 2004-жц илдя чап етдирдийи
сон мялуматлара эюря, инсан эено-
мунун тяшкилиндя 3,08 милйард нукле-
отид жцтлцйц иштирак едир. Онлардан
2,88 милйарды (93,5%) еухроматинин,
0,2 милйарды (6,5%) ися щетерохрома-
тинин тяркибиндя йерляшир. DNT моле-
куллары тяркибиндя нуклеотидлярин арды-
жыллыьы онларын баш щярфляри ("эенетик
щярф"-лярля, йяни A, G, C, T) иля ишаря
олунур. Инсан эеномунун эенишлийи
щаггында тясяввцр йаратмаг цчцн 60
беля щярфи 10 см узунлуьунда сятирдя
йерляшдирсяк, онда инсан эеномунда
олан нуклеотид ардыжыллыьынын цмуми
узунлуьу 5 мин км-дян чох олар. Бу-
нунла бирликдя, яэяр бир инсан организ-
минин тяшкилиндя иштирак едян 1013-
1014 сайда щцжейрялярдя олан DNT
молекулларыны дцз хятт цзря уж-ужа
дцзсяк, онларын цмуми узунлуьу
Йерля Эцняш арасында олан мясафя-
дян мин дяфя чох олар.

"Инсан эеному" лайищясинин
мцщцм ящямиййятляриндян бири - ин-
сан эеному иля йанашы, бир чох мик-
робларын вя вирусларын, йасты гурдла-
рын, дрозофил милчяклярин, о жцмлядян
мямялилярдян: лабораторийа сичан вя
сичовулларынын эеномларынын да ачыл-
масыдыр вя бу просес щал-щазырда эе-
ниш мигйасда давам етдирилмякдядир.
Сон илляр ярзиндя эеномун юйрянил-

мяси сащясиндя ялдя олунмуш йенилик-
ляри цмумиляшдириб, ашаьыдакылары
гейд етмяк олар:

- инсан щцжейряляринин нцвяляриндя-
ки еухроматинин тяркибиндя 2,88
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милйард нуклеотид жцтлцйц вардыр ки,
бу сичанлардан 13,2%, сичовуллардан
ися жями 4,5% чохдур;

- инсан эеному тяркибиндя зцлал
синтезиндя иштирак едян эенлярин сайы
яввялляр эюзлянилдийиндян (50 минля
140 мин арасында) хейли аз, жями 20-
25 мин арасында тяряддцд едир;

- мцгайисяли анализ (мцхтялиф бак-
терийа вя чохщцжейряли организмлярля,
о жцмлядян онурьалыларла) эюстярир ки,
инсан эеному тяркибиндя диэяр жанлы-
лара хас олан уйьун гурулуша вя вязи-
фяйя малик щомолоъи эенляр вардыр.
Беля ки, 18055 эен групундан 16782-
си щомолоъи эен групларына аиддир. Ин-
сан эеномунда сичан эеному иля (вя
йа яксиня) мцгайисядя щомолоъи гу-
рулуша малик олмайан эенлярин сайы
цмуми мигдарын 1%-дян чох
дейилдир;

- инсан эеномунун жями 4-5%-и
(бах сящ. 187 вя шяк. 5.15) мцхтялиф
груп RNT-лярин вя зцлалларын синте-
зиндя билаваситя иштирак едян нуклео-
тид ардыжыллыгларынын (промотор щисся-
лярин вя екзонларын) пайына дцшцр.
Галан 95% ися вязифяси щяля дя там ай-
дынлашдырылмамыш йа эенарасы, йа да
эендахили (интронлар) нуклеотид арды-
жыллыгларыдыр;

- инсан эеному тяркибиндя 20 миня
гядяр йаланчы эенляр ашкар едилмишдир.
Бу жцр эенляр йа мутасийа нятижясин-
дя, йа да mRNТ-нин йенидян DNT
тяркибиня дахил олмасы (ретротранспо-
зисийасы) нятижясиндя формалашырлар.
Беля эенляр промотор щиссяляри олма-
дыьына вя йа дяйишилдийиня эюря
експрессийа олунма габилиййятлярини
итирирляр.

Мювжуд эенлярин дупликасийасы вя
диверэенсийасы нятижясиндя сон 60-100
милйон ил ярзиндя 1183 йени эенин йа-
рандыьы ("доьулдуьу") гейд олунур.
Бунунла бирликдя, йаланчы эенлярдя
давам едян мутасион дяйишикликляр
онларын деградасийасы иля нятижялян-
дийиндян йухарыда эюстярилян мцддят
ярзиндя бязи эенлярин (37 ядяд) сыра-
дан чыхмасы ("юлцмц") баш вермишдир.

DNT зянжириндя тякрар олунан ди-
нуклеотидлярин ичярисиндя диггяти жялб
едян CG ардыжыллыьыдыр. Онлар CpG
адажыглары адланыр; "p" щярфи "C" вя
"G"-нин бир-бири иля фосфодиефир ялагяля-
ри васитясиля бирляшдийини эюстярмяк
цчцн истифадя олунур. CpG адажыглары
DNT спираллары тяркибиндя йа промо-
тор щиссялярин йахынлыьында, йа да
онун дахилиндя йерляширляр. CpG ада-
жыгларындан метил групунун кянарлаш-
дырылмасы эенлярин експрессийасы иля
мцшащидя олундуьу щалда, онлара
метил групунун бирляшмяси (метилляш-
мяси) эенлярин експрессийа просесини
тормозлайыр (бах сящ. 191). Эюстяри-
лянлярля йанашы, инсан эеному тярки-
биндяки щярякятли елементлярдян олан
(бах сящ. 200) йени эенляр, бир гайда
олараг, CpG адажыглары йахынлыьында
формалашмаьа башлайырлар.
Мцгайися олунан истянилян ики инса-

нын эеномунда олан нуклеотид арды-
жыллыглары бир-бириня 99,9% там уйьун
олур. Жями 0,1% уйьунсузлуглар ися
ясасян DNT зянжириндя йерляшян нук-
леотидлярдян биринин (мяс., А) йердя
галан цч нуклеотиддян (T, C, G) бири
иля явяз олунмасы нятижясиндя йараныр.
Бу феномен тяк нуклеотид полиморфи-
змляри (single nucleotide polymor-
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phisms) адланыр вя SNPs кими ишаря
олунур. Мцхтялиф организмлярдян
эютцрцлмцш DNT молекулларындакы
нуклеотид ардыжыллыьынын тядгиги эюс-
тярмишдир ки, щяр 100-300 нуклеотид
ардыжыллыьына 1 ядяд SNPs щалы дцшцр.
Беляликля, щяр бир инсан эеномунда 10
милйон SNPs гейдя алына биляр. Нязя-
ря алынмалыдыр ки, SNPs щалларынын чох
гисми DNT-нин зцлал синтезиндя ишти-
рак етмяйян (кодлашмамыш) щиссяля-
риндя олдуьундан организмдя
мцяййян дяйишикликляря эятириб чыхар-
мырлар. Анжаг онлардан мцяййян гис-
ми (сон мялуматлара эюря 500 миня
йахыны) DNT-нин кодлашмыш щиссясин-
дя йерляшдийиня эюря инсанларда фярди
хцсусиййятлярин мейдана чыхмасына
сябяб олур. Гейд етмяк лазымдыр ки,
SNPs-ин тядгиги инсанларын фярди
хцсусиййятлярини цзя чыхармагла йана-
шы, онларын гощумлуг ялагяляринин, ет-
ник групларынын вя ирси хястяликляринин
дя ашкар едилмя имканларыны хейли эе-
нишляндирмишдир. Бунун нятижясидир ки,
"Инсан эеному" лайищяси щяйата кечи-
рилмяйя башладыьы вахт мялум олан ир-
си хястяликлярин сайы 200-я гядяр идися,
инди бу рягям 1600-ц кечмишдир.
Мямяли щейванларын вя инсанын эе-

номунун характер хцсусиййятлярин-
дян бири DNT молекулларынын тярки-
биндя сегментар дупликасийа щалына
тясадцф едилмясидир. Сегментар
дупликасийа - эеномун щярякятли еле-
ментляриня аид олмайан, сон 40
милйон ил ярзиндя узунлуьу 1000 нук-
леотид ардыжыллыьындан аз олмайан (>1
кb) DNT сегментинин икиляшмяси
(дупликасийасы) нятижясиндя мейдана
чыхыр. Инсан эеномунда сегментар

дупликасийа еухроматинин 5,3%-я гя-
дярини тутур. Бу рягям сичанларда 3%,
сичовулларда ися 1-2% арасында олур.
Мараглыдыр ки, инсанын Y хромосому
DNT-нин 25%-и тяркибиндя 99,97%
ейни нуклеотид ардыжыллыьы олан тякрар-
ланан щиссялярдян тяшкил олунмушдур.
Тяк нуклеотид полиморфизми (SNP)

мцяййян инсан популйасийасынын 1%-
дян азында тясадцф едилдикдя, о мута-
сийа кими гябул олунур. Хястяликлярля
ялагяси мцяййян едилмиш инсан эенля-
ринин демяк олар ки, щамысына уйьун
(ортолоъи) олан эенляр сичовул эено-
мунда да вардыр, анжаг онларын сино-
нимляри иля явяз едилмя сцряти диэяр
эенлярля мцгайисядя ящямиййятли дя-
ряжядя фярглидир.
Зцлал синтезиндя иштирак едян эенля-

рин йерляшдийи DNT молекулундакы
нуклеотид ардыжыллыглары компцтер
анализи заманы "охунмаьа ачыг чярчи-
вялярин" (open-reading frames - ORFs)
ашкар едилмяси иля мцяййянляшдирилир.
ORFs дедикдя, DNT молекулларында
ян азы 100 амин туршусундан ибарят
полипептид зянжиринин синтези цчцн ла-
зым олан нуклеотид ардыжыллыгларынын
йерляшдийи жярэядя зцлал синтезинин ба-
ша чатмасыны эюстярян стоп кодонла-
рын (UAA, UAG, UGA) олмадыьы
йерляр нязярядя тутулур.
Прокариот щцжейрялярин эеномун-

да олан эенлярин демяк олар ки, щамы-
сына анжаг бир дяфя раст эялинир. Еука-
риот щцжейрялярдя ися эеномун тярки-
биндя мцяййян эенлярин бир нечя суря-
тиня раст эялиндийиндян, онлар эен аиля-
ляри адландырылыр. Ейни бир эенин бир не-
чя сурятинин йаранмасы важиб олан
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RNT вя зцлалларын чохлу мигдарда
синтези иля нятижялянир. Мисал олараг,
rRNT вя щистон зцлаллары эенляринин
чохлу сурятляринин олмасыны эюстярмяк
олар.

DNT молекулларынын яввялляр эюз-
лянилдийиндян дя хейли мцряккяб гу-
рулуша малик олдуьу ашкар едилмишдир.
Беля ки, нуклеотид ардыжыллыгларынын бир
щиссяси (40-41%) DNT молекулларынын
щаплоид сайында яксяр щалларда бир дя-
фя (надир щалда бир нечя дяфя) раст эя-
линдийи щалда, диэяр груп нуклеотид
ардыжыллыгларынын растэялмя сайы мин-
лярля юлчцлцр (жяд. 5.2). Биринжи груп
тяк-сурятли (single-copy) DNT ардыжыл-
лыглары, икинжи груп ися тякрарланан
DNT ардыжыллыглары адланыр.
Тяк-сурятли DNT ардыжыллыглары яса-

сян эеномун эенлярля зянэин олан щис-
сяляриндя йерляширляр.
Тякрарланан DNT ардыжыллыгларынын

тяшкилиндя иштирак едян нуклеотид арды-
жыллыглары йерляшмя гайдаларына эюря
ики бюйцк група бюлцнцрляр:

1. топланмыш (гатарлы) DNT ардыжыл-
лыглары;

2. сяпялянмиш DNT ардыжыллыглары.
Топланмыш DNT ардыжыллыгларында

мцхтялиф сайлы нуклеотидляр мин дяфя-
лярля тякрарланараг фасилясиз сурятдя
бир-биринин ардынжа гатарла дцзцлцр вя
DNT-нин кодлашмамыш щиссяляриндян
тяшкил олунмуш сентромерлярин (бах
сящ. 210) вя теломерлярин (бах сящ.
211) формалашмасында иштирак едирляр.
Топланмыш DNT ардыжыллыгларыны сыхлыг
градийентли сентрифугалашдырма зама-
ны DNT молекулларынын диэяр щиссяля-
риндян асанлыгла айрылдыгларына эюря

сателлит (пейк) DNT дя адландырырлар.
Эеномун щаплоид сайында сателлит
DNT-лярин цмуми мигдарынын ~10%-
я гядяр олдуьу эюстярилир.
Сяпялянмиш DNT ардыжыллыгларына

бцтцн эеном бойу раст эялинир вя он-
лар, ясасян 4 йарымгрупа бюлцнцр:

1. гыса сяпялянмиш елементляр
(short interspersed elements - SINEs);

2. узун сяпялянмиш елементляр
(long interspersed elements - LINEs);

3. ретровирусабянзяр елементляр
(retrovirus-like elements);

4. щярякятли DNT елементляри
(DNA transposons).
Сяпялянмиш DNT ардыжыллыгларынын

тяшкилиндя иштирак едян нуклеотид
жцтлцкляринин (НЖ) мигдары, онларын
щаплоид сайда эеномда растэялмя
сайы вя фаизи 5.2-жи жядвялдя верилмиш-
дир.
Жядвялдян эюрцндцйц кими, эено-

мун щаплоид сайынын 45%-я гядяри ся-
пялянмиш нуклеотид ардыжыллыгларынын
пайына дцшцр. Эюстярилян DNT груп-
ларынын щамысы эеномун бир щиссясин-
дян диэяр щиссясиня кечя билмяк габи-
лиййятиня малик олдугларындан, онлары
яввялляр "щярякятли" вя йа "сычрайан"
эенляр дя адландырырдылар.
Жядвялдя эюстярилян сяпялянмиш

DNT ардыжыллыглары юзляринин йени су-
рятляринин формалашмасы механизминя
эюря дя бир-бириндян фярглянирляр. Щя-
рякятли DNT елементляринин реплика-
сийа йолу иля йаранмыш суряти вя йа су-
рятляри эеном бойу DNT молекулла-
рында олан гырылмыш щиссялярин арасына
дахил олур.
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Жядвял 5.2. Сяпялянмиш ДНТ ардыжыллыгла-
рынын характеристикасы.

Сяпялянмиш DNT ардыжыллыгларынын
йердя галан цч нювцнцн йени сурятля-
ри ашаьыдакы гайдада формалашырлар:

- SINEs, LINEs вя ретровируса-
бянзяр елементляр биринжи олараг RNT
полимераза-III ферменти васитясиля
транскрипсийа олундугдан сонра
мцвафиг mRNT зянжирляри формалашыр;

- матриса ролуну ойнайан mRNT
зянжирляриндян якс-транскриптаза фер-
ментинин тясири иля йенидян икизянжирли
DNT молекуллары синтез олунур;

- синтез олунмуш йени DNT сурят-
ляри щярякятли DNT елементляриндя ол-
дуьу кими, эеномун диэяр щиссяляриня
интеграсийа олунурлар.
Гейд етмяк лазымдыр ки, эеномун

тяркибиндяки нуклеотид ардыжыллыглары-
нын мцяййян едилдийи илк вахтларда
тякрарланан DNT ардыжыллыгларынын де-
мяк олар ки, бцтцн формаларынын
функсийалары щаггында мялуматлар ол-
мадыьына эюря, онлары "егоист", "ла-
зымсыз", "тулланты" DNT адландырырды-
лар. Анжаг сон заманлар ялдя олун-
муш мялуматлар мцхтялиф нюв сяпя-
лянмиш DNT ардыжыллыгларынын тякамцл
просесиндя, эенлярин експрессийасын-

да, мцхтялиф эенетик хястяликлярин йа-
ранмасында вя с. иштирак етдиклярини
эюстярир. Бу бахымдан хцсуси мараг
доьураны гыса сяпялянмиш елементляр
групуна аид олан Alu елементляридир.

"Alu" ады - бу елементлярин тярки-
биндяки ДНТ молекулларында Alu I
рестриксийа ферментинин (ендонуклеа-
засынын) тясириндян парчаланан хцсуси
йерин олмасына эюря верилмишдир. Бу
йер яксярян Alu елементляринин мяр-
кязи йахынлыьында йерляшир вя инсан
хромосомларында онларын бир милйо-
на йахын суряти вардыр. Буна эюря дя
инсан эеномунун гыса сяпялянмиш
елементлярин пайына дцшян 13%-индян
10%-и Alu елементляриня аиддир.

Alu елементляриня щейванат алями-
нин анжаг приматлар дястясиндя раст
эялинир. Бу ону эюстярир ки, Alu елеме-
нтляринин йцзлярля, минлярля суряти
онурьалылардан приматлар дястясинин
айрылдыьы 65 милйон ил ярзиндя топлаш-
маьа башламышдыр. Тякамцл просесин-
дя Alu елементляринин йени суряти йа-
рандыьы заман яввялкиляр юз йерлярин-
дя галдыьындан, щяр бир ялавя олунан
Alu елементи юз сабитлийини горуйуб
сахлайыр вя Мендел ганунларына яса-
сян валидейнлярдян ушаглара ютцрцлцр.
Узун сяпялянмиш елементляр

(LINEs) хромосомларда эенлярин
сейряк йерляриндя йерляшдийи щалда,
Alu елементляри эенлярин сых йерляшдийи
йерлярдя топланырлар. Alu елементляри-
нин бир гисми сплайсинг просеси зама-
ны mRNT-лярин тяркибиня дахил олур.
Щесабланмышдыр ки, алтернатив сплай-
синг (бах сящ. 194) заманы истифадя
олунан екзонларын 5%-дян чоху Alu
елементляриндян тюрянир. Бу, бир тя-

СЯПЯЛЯНМИШ DNT АРДЫЖЫЛЛЫГЛАРЫНЫН

нювц
нуклеотид

жцтлцкляринин
мигдары

растэялмя
сайы

фаизи 
(%)

Гыса сяпялянмиш 
елементляр (SINES) 300-я гядяр 1,6х106 13

Узун сяпялянмиш
елементляр (LINES) 6000-8000 0,9х106 21

Ретровирусабянзяр
елементляр 1000-10000 0,5х106 8

Щярякятли DNT 
елементляри 100-3000 0,3х106 3
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ряфдян йени зцлал синтези иля нятижялян-
мякля йанашы, диэяр тяряфдян бир чох
эенетик хястяликлярин йаранмасына ся-
бяб олур. Мисал цчцн эюстярмяк олар
ки, Alu елементляринин VIII фактор эе-
нинин 18-жи интронунун тяркибиня да-
хил олмасы 19-жу екзонун йана доьру
йердяйишмяси иля нятижялянир ки, бу да
щемофилийа А хястялийинин кяскин фор-
масынын инкишафына сябяб олур.

МИТОХОНДРИАЛ ЭЕНОМ
Митохондриал эеномун нуклеотид

ардыжыллыьы Anderson вя ямякдашлары
тяряфиндян 1981-жи илдя мцяййян едил-
мишдир. Бу истигамятдя апарылан ишляр
"Инсан эеному" лайищяси идейасынын
йаранмасында мцщцм рол ойнамыш-
дыр. Митохондриал DNT даиряви гуру-
луша малик олуб, тяркибиндя 16569
нуклеотид жцтлцйц вардыр. Митохонд-
риал эенляр сых йерляшсялярдя, онларын
тяркибиндя интронлара тясадцф едилмир.
Онурьалыларын щяр бир щцжейрясиндя
орта щесабла митохондриал DNT-нин
миня гядяр суряти олур.
Митохондриал эеномун тяркибиндя

37 эен ашкар едилмишдир. Онлардан
анжаг 13-ц митохондрилярдя протон-
ларын няглиндя, оксидляшмя вя фосфор-
лашма просесляриндя иштирак едян
зцлалларын синтезини тямин едирляр.
Диэярляри ися (24 ядяд) сонунжу
просесдя иштирак едян эенлярин
експрессийасыны тямин едян кодлаш-
мамыш RNT зянжирляринин (рРНТ,
нРНТ) формалашмасында рол
ойнайырлар. Щяр бир митохондринин
тяркибиндя, орта щесабла 10 даиряви
DNT молекулу олдуьу цчцн истяр со-
матик, истярся дя жинси щцжейрялярин

щяр бириндя митохондриал эеномун
орта щесабла 8 мин суряти олур.

Щцжейря тсиклинин бцтцн мярщяляля-
риндя баш верян просеслярин ясасында
бязи мцяллифляр тяряфиндян сярбяст ор-
ганел кими тясвир олунан метафаза
хромосомунун формалашмасы, онла-
рын бюлцнмя ийи елементляри иля гаршы-
лыглы ялагяляри нятижясиндя екваториал
лювщядя бир сырайа дцзцлмяси вя бажы
хроматидлярин гцтбляря доьру щярякят
едяряк йени гыз щцжейряляр арасында
бярабяр пайланмасы дурур.
Хромосомларын 100 илдян артыг бир

дюврдя микроскопла тядгиг олунмасы-
на бахмайараг, онларын тяркибиня да-
хил олан тюрямялярин тяркиби, структур
хцсусиййятляри вя конденсасийа меха-
низми сонадяк юйрянилмямишдир. Хро-
матин лифляринин сыхлашмасы хромосом-
ларын ишыг микроскопу иля мцшащидя
олунмасыны тямин ется дя сыхлашма дя-
ряжяси о гядяр йцксякдир ки, баш верян
дяйишикликляри електрон микроскопу ва-
ситясиля дягигляшдирмяк мцмкцн олмур.
Хромосомларын морфолоъи гурулу-

шу щаггында илкин мялуматлар щипото-
ник мящлула салынмыш вя щистонлары кя-
нар едилмиш хромосомларын електрон
микроскопу васитясиля тядгиги заманы
ялдя едилмишдир. Шякил 5.21-дян
эюрцндцйц кими хромосомларын мяр-
кязиндя нисбятян щомоэен консистен-
сийалы щисся вя онун ятрафында мцхтялиф
диаметрли хроматин лифляриндян тяшкил
олунмуш илэякляр йерляшир.
ТЕМ шяклиндя щистонлары кянарлаш-

МЕТАФАЗА 
ХРОМОСОМУНУН

ГУРУЛУШУ
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дырылмыш хромосомларын (шяк. 5.22) илк
бахышдан бир-бириня гарышмыш назик
ДНТ лифляриндян тяшкил олундуьу
эюрцнцр. Мцяллифлярдян бири буну "гя-
зайа уьрамыш макарон фибрили" иля
мцгайися етмишдир. Бцтцн бу гарма-
гарышыглыьа бахмайараг DNT зянжири-
нин илэякляр ямяля эятирдийи вя мяркязи
щиссядя хромосомларын щомоэен гу-
рулуша малик щисся иля бирляшдикляри ай-
дын эюрцнцр. Щомоэен осмиофил гу-
рулуша малик олан мяркязи щиссянин
(юзяйин) цмуми шякли метафаза хро-
мосомларынын формасына уйьун олур. 
Эюстярилянляри нязяря алараг щал-

щазырда мцасир дярсликлярин вя елми-
тядгигат ишляринин бюйцк яксяриййятин-
дя метафаза хромосомунун кимйяви
тяркибиня, физики хассяляриня эюря бир-
бириндян фярглянян ики щиссядян: хро-

мосом юзяйиндян вя сонунжуну щяр
тяряфдян ящатя едян хроматин
юртцйцндян тяшкил олундуьу гейд олунур.

ХРОМОСОМ ЮЗЯЙИ
Хромосом юзяйинин (буну бязян

хромосом оху, нцвя матрикси вя йа
кариоскелет дя адландырырлар) тяшкилин-
дя иштирак едян зцлаллар щаггында илк
мялуматлар Strunnikov вя ямякдаш-
лары (1993) тяряфиндян эюбялякляр цзя-
риндя апарылан эенетик тядгигатлар за-
маны ашкар едилмишдир. Бу зцлаллар эю-
бяляклярдя кичик хромосомларын сабит-
лийинин тямин олунмасында иштирак ет-
дийиня (stability minichromosomes)
эюря онлары SMC зцлаллары адландыр-
маг тяклиф олунмушдур.
Анжаг сонракы тядгигатларын няти-

жяляриня ясасян бу зцлалларын хромо-
сомларда баш верян динамик дяйишик-
ликлярдя иштирак етдийи нязяря алынараг
онлар хромосомларын структур дайаьы
(structural maintenance of chromosomes -
SMC) зцлаллары адландырылдылар.

SMC зцлалларынын 6 нювц мцяййян едил-
мишдир. Онлар мцвафиг олараг SMC 1 - 6 ки-
ми ишаря олунурлар. Мювжуд ядябиййатда
SMC зцлалларынын бязилярини хроматинля ялагя-
ли зцлаллар (chromatin associated protein -
CAP) кими дя адландырырлар. Мясялян, SMC2
зцлалы CAP-E, SMC4 зцлалы ися CAP-C кими
ишаря едилир. Гарышыглыг йаратмамаг мягсяди-
ля бу зцлаллары SMC2/CAP-E шяклиндя дя иша-
ря едирляр. Эюстярилянлярдян башга, тядгигат
обйектиндян асылы олараг нювцн латынжа ады-
нын баш щярфи дя ялавя олунур. Беляликля, инсан-
да (human) SMC зцлаллары ашаьыдакы кими иша-
ря олунурлар:

SMC1/h SMC1α
SMC2/h CAP-E
SMC3/h SMC-3
SMC4/h CAP-C
SMC5/h SMC-5
SMC6/h SMC-6
Эюстярилян зцлалларын мономерляринин

щамысы цмуми гурулуш планына маликдирляр
(шяк. 5.23 А). Шякилдян эюрцндцйц кими,
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Шякил 5.21.Щипотоник мящлула салынмыш мета-
фаза хромосомунун бойлама кясийинин
електрон-микроскопик шякли. Шяклин мяркязин-
дя щомоэен гурулуша малик осмиофил юзяк
щиссяси вя онун ятрафында мцхтялиф юлчцлц хро-
матин илэякляри эюрцнцр (W.C.Eargliaw and
N.K.Laemmi. J. Cell Biol., 1983, v.96, p.83-
94, fiэ.2a)



SMC зцлалларынын мцвафиг олараг амин
(NH2) вя карбоксил (COOH) груплары

йерляшян ики ужу, бу ужларла ялагяли α−
спиралларын ямяля эятирдийи гыврылмыш-гыврым

(coilled-coil) гурулуша малик олан щиссяляри вя
онларын бир-бириня кечян йериндя спиралсыз
гурулушлу еластик щянжямя (hinge) щиссяси
вардыр. SMC зцлалларынын щяр ики ужунда

Шякил 5.22. Щистон зцлаллары екстраксийа олунмуш метафаза хромосомунун електрон-микрос-
копик шякли. Хромосом юзяйи ятрафында йумагжыг шяклиндя эедиши там изляня билмяйян ДНТ
лифляри эюрцнцр. Кясийин периферик щиссясиндя ДНТ лифляринин илэякшякилли гурулушу йерляшир.
(J.R.Paulson and N.K.Laemmi. J. Cell, 1977, N.12, p.817. Copyright 1977 MIT).
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АТФ-ин бирляшмяси цчцн хцсуси йерин
мювжудлуьу онларын АТФ-аза активлийиня
малик олдуьуну эюстярир. Щямчинин, бир
мономерин тяркибиндя АТФ-ля бирляшян ики
йерин олмасы SMC зцлалларынын АБК-типли
АТФ-азалара (бах сящ. 32) аид едилмясиня там
ясас верир (бу щагда ятрафлы мялуматлары
T.Hiranoнун (2002) чап етдирдийи ижмалда
тапмаг олар).

SMC зцлаллары бактерийалардан
башламыш инсана гядяр мономер шяк-
линдя йох, димер шяклиндя тясадцф еди-
лирляр. Прокариот щцжейрялярдя щомо-
димерляр олдуьу щалда, еукариотларын
щамысында SMC зцлаллары щетероди-
мер шяклиндя бир-бири иля бирляширляр.
SMC щетеродимерляри гейри-SMC
зцлаллары иля ялагяляр йарадараг хцсуси
зцлал комплексляри ямяля эятирирляр.

SMC зцлалларынын иштиракы иля йара-
нан зцлал комплексляри ичярисиндя ят-
рафлы юйрянилянляри сыхлашдырыжы (кон-

денсин) вя бирляшдирижи (кощезин) зцлал
комплексляридир. SMC-5 вя SMC-6
зцлалларынын да комплекс йаратдыьы
мялумдур, лакин бу комплекся дахил
олан гейри-SMC зцлалларынын гурулу-
шу щяля там дягигляшдирилмямишдир.
Конденсин зцлал комплексинин тяш-

килиндя SMC зцлалларындан SMC-2 вя
SMC-4, гейри-SMC зцлаллардан ися
CAP-D2, CAP-G вя CAP H зцлаллары
иштирак едирляр (шяк. 5.23 Б-а).
Кощезин зцлал комплексиндя SMC

зцлалларындан SMC-1 вя SMC-3, гей-
ри-SMC зцлаллардан ися бажы хрома-
тидляри бирляшдирян (sister chromatid
cohesin - Scc) Scc1 вя Scc3 зцлаллары
иштирак едирляр (шяк. 5.23 Б-б).
Кощезин вя конденсин зцлал комп-

лексляринин диэяр бир хцсусиййяти -
мцхтялиф зцлалларла бирляшяряк торшякил-
ли структурлар йаратмаларыдыр. Бир ко-

Шякил 5.23. Хромосомларын структур дайаьы (СМЖ) зцлаллары мономеринин (А), конденсин (Б-
а) вя кощезин (Б-б) зцлал комплексляринин тяркиб щиссяляринин схематик шякли. Изащы мятндя
верилмишдир (T.Hirano. The ABC of SMC proteins: two-armed ATFases for chromosome con-
densation, cohesion, and repair. Genes and Development, 2002, v.16, N.4, p.399-414, fig.1 and fig.2).
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щезин комплексинин иштиракы иля йара-
нан беля бир торда 17-дян чох зцлал иш-
тирак едир. Сон тядгигатлар эюстярир ки,
беля торлардан модуллар, сонунжулар-
дан ися бцтювлцкдя хромосом юзяйи
формалашыр.
Онурьалыларын щцжейряляриндя ики

тип конденсин комплекси фяалиййят
эюстярир. Конденсин II зцлалы интерфаза
заманы ясасян нцвядя йерляшир вя про-
фаза дюврцндя хромосомларын фор-
малашмасында иштирак едир. Конден-
син I зцлалы ися истяр интерфаза, истярся

дя профаза дюврляриндя ситоплазманын
тяркибиндя олур вя анжаг нцвя юртцйц
йох олдугдан сонра (прометафаза)
хромосомларла бирляшир. Конденсин
зцлаллары йалныз митоз просеси заманы
хроматинля бирляширляр. Бу бирляшмя
конденсин зцлалынын Cdk1/тсиклин B
комплекси васитясиля фосфорлашмасы
просесиндян сонра башлайыр. Хрома-
тинля бирляшмиш конденсин зцлаллары
АТФ-ин парчаланмасы нятижясиндя
мейдана чыхан енеръинин щесабына
хроматин лифляри иля бирляшяряк онларын

Шякил 5.24.Метафаза хромосомунун гурулушу щаггында "радиал-илэяк модели". Компакт хро-
матинин формалашмасы просесиндя иштирак едян нуклеосомларын, хроматосомларын, сонунжулар-
дан тяшкил олунмуш "сапа дцзцлмцш мунжуьун", солиноидин, радиал хроматин илэякляринин вя
метафаза хромосомунун схематик шякли.
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суперсыхлашмасында иштирак едирляр.
Кощезин зцлалынын даща бир

мцщцм вязифяси - бажы хроматидлярин
тяркибиндя йерляшян DNT молекуллары
арасында кюрпцшякилли ялагя йаратма-
сыдыр. Бу ялагяляр профаза вя метафаза
мярщяляляриндя бажы хроматидляри бир-
бири иля бирляшдирдийи щалда, анафаза
мярщялясиндя онларын араланмасына
шяраит йарадырлар.
Сон илляр ярзиндя хромосом юзяйи-

нин морфо-функсионал характеристика-
сынын юйрянилмясиня щяср олунмуш иш-
ляр ичярисиндя мараг доьураны
B.Houchmandzadeh вя S.Dmitrov
(1999) апардыьы тядгигатлар олмушдур.
Мцяллифляр метафаза хромосомлары-
нын еластиклийини йохлайан заман
мцяййян етмишляр ки, онларын узуну-
на дартылмаьа давамлылыьы эюзлянил-
дийиндян 2 мин дяфя чохдур. Бу хро-
мосомларын мяркязиндя йерляшян
юзяйин тяркибиндя сярт, анжаг йцксяк
еластиклийя малик молекулларын олдуь-
уну эюстярирди. Илкин олараг мцяллифляр
бу молекулларын титинябянзяр зцлалла-
ра аид олдуьу фикрини иряли сцрмцшдцрляр.
Анжаг щямин мцяллифлярин диэяр мцял-
лифлярля бирликдя апардыглары сон ишлярин
(S.Almergo, D.Rivelino, T.Hirano,
B.Houch-mandzadeh, S.Dmitrov, 2004)
нятижяси эюстярди ки, митоз заманы
хромосомларын юзяйинин сярт-еластик
хцсусиййяти, сонунжунун тяркибиндя
олан SMC груп зцлаллары васитясиля
щяйата кечирилир.

МЕТАФАЗА ХРОМОСОМУНУН
ХРОМАТИН ЮРТЦЙЦ

Метафаза заманы баш верян супер-
конденсасийа (10000-20000 дяфя) ня-
тижясиндя формалашан нуклеопротеин

комплекси компакт хроматин адланыр.
Нуклеопротеинлярин иштиракы иля форма-
лашан тюрямялярдян нуклеосомлар,
хроматосомлар, солиноидляр вя хро-
матин илэякляри щаггында мялуматлар
интерфаза нцвясинин тяшкилиндя иштирак
едян кювшяк хроматинин тясвири зама-
ны верилмишдир (бах сящ. 185-186).
Эюстярилян тюрямялярин (солиноидляр

дя дахил олмагла) щамысынын компакт
хроматинин дя тяркибиндя олдуьу де-
мяк олар ки, бцтцн тядгигатчылар тяря-
финдян гябул олунмушдур. Анжаг со-
линоидлярдян сонра хроматинин сыхлаш-
масында иштирак едян тюрямялярин гу-
рулушу щаггында фикир бирлийи йохдур.
Бунун нятижясидир ки, метафаза хро-
мосомларынын гурулушу щаггында бир
нечя модел тяклиф олунмушдур:

1. радиал-илэяк модели;
2. хроматин-зцлал тору модели;
3. ийерархик (пилляли) гыврым модели.
Радиал-илэяк модели щал-щазырда ян

чох истинад олунан модел сайылыр. Бу
моделя эюря, 30 нм (солиноидляр) вя
100-130 нм диаметрли хроматин лифляри
хромосом юзяйинин ятрафында радиал
истигамятдя йерляшян илэякляр ямяля
эятирирляр (шяк. 5.24). Бу илэяклярин
башланьыж вя сон щиссяляри хцсуси зцлал-
лар васитясиля хромосом юзяйи иля бир-
ляширляр. Метафаза заманы (шякил 5.24
мяркяздя) эюстярилян илэякляр вя онла-
ры бирляшдирян хроматин лифляри сыхлаша-
раг юзяк ятрафында компакт хромати-
ни ямяля эятирирляр.
Хроматин-зцлал тору моделиндя ме-

тафаза хромосомунун дахилиндя сяр-
бяст структур кими хромосом юзяйи-
нин олмадыьы эюстярилир. Бу моделя
эюря, мцхтялиф диаметрли хроматин лиф-
ляринин юзляри хцсуси зцлаллар васитясиля
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бир-бири иля бирляшяряк компакт хро-
матини формалашдырырлар.
Ийерархик (пилляли) гыврым моделин-

дя ися солиноидлярин ардыжыл гатланма-
лары нятижясиндя диаметри тядрижян ар-
тан хроматин лифляри гыврылараг хрома-
тидляри ямяля эятирирляр. Бу моделдя дя
метафаза хромосомларынын мяркя-
зиндя хромосом юзяйинин олмадыьы
эюстярилир.
Бу йахынларда (N.Kireeva et al,

2004) радиал-илэяк модели тяряфдарлары
(T.Hirano вя ямякдашлары) иля ийерар-

хик гыврым модели тяряфдарлары (A.B.
Belmont вя ямякдашлары) бирляшяряк
метафаза хромосомунун гурулушу
щаггында компромис вариант сайылан
"ийерархик бцкцлмя, юзяк йапышганы"
моделини иряли сцрмцшляр. Бу модел
хромосом юзяйи зцлалларындан SMC
2 вя тропоизомераза-II-α-нын вя хро-
матин лифляринин ардыжыл кясикляринин
иммунфлуорессент вя електрон-мик-
роскопик тядгигатларынын нятижяляриня
ясасян тясвир едилмишдир (шяк. 5.25).
Шякил 5.25 А-дан эюрцндцйц кими,

Шякил 5.25. Хромосомун конденсасийа модели.
А - конденсасийанын мярщяляляри. С фазанын башланьыжында (а), Э2 фазада (б), профазанын
башланьыжында (ж), профазанын ортасында (ч), профазанын сонунда (д) вя метафаза заманы (е)
хроматин лифляринин бцкцляряк галынлашмасынын (эюй рянэдя) SMC 2 зцлалынын (гырмызы рянэдя)
йайылмасы иля мцгайисядя схематик шякли. Б - метафаза хромосомунун гурулушу щаггында
"ийерархик бцкцлмя, йапышган юзяк" модели. а) 30 нм диаметрли хроматин лифляринин бцкцлмя-
синдян 100-130 нм диаметрли хромонема лифляри, онларын бцкцлмясиндян 200-250 нм диаметр-
ли орта метафаза хроматини, сонунжулардан ися 500-750 нм диаметрли метафаза хроматиди фор-
малашыр; б) метафаза хроматидинин тяхминян цчдя бир щиссясини тяшкил едян юзяк конденсини бир-
ляшдирижи "йапышган" ролуну ойнайараг метафаза хромосомунун сабитлийини тямин едир.
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хроматин лифляринин ятрафында сярбяст
шякилдя йерляшян SMC 2 зцлалы (а вя б)
профазанын башланьыжында хроматин
лифляриня йахынлашыр (ж, ч); анжаг профа-
занын сонунда хроматин лифляринин
арасына дахил олараг (д) метафаза хро-
мосомунун юзяк щиссясини ямяля эяти-
рир (е).
Тяклиф олунан компромис моделя

эюря, хроматинин тяшкилиндя иштирак
едян 30 нм диаметрли хроматин лифляри
(шяк. 5.25 B-a) гатланмагла йанашы,
гыврылараг 100-130 нм  хроматин  лиф-
лярини ямяля эятирирляр. Сонунжуларын
гатланмасы нятижясиндя профазанын
орталарында 200-250 нм диаметрли
хроматидляр формалашырлар. Бу хрома-
тидляр хромосом юзяйини тяшкил едян
зцлалларын ятрафына доланараг 500-750
нм диаметрли метафаза хроматидлярини
ямяля эятирирляр. Хромосом юзяйинин
тяшкилиндя иштирак едян зцлаллар  хро-
матидин юлчцсцнцн цчдя бирини тяшкил
едирляр (шяк. 5.25 B-b). Компакт хро-
матин елементлярини бир-бириня бирляш-
дирян "йапышган" ролуну ойнайараг
метафаза хромосомларынын сабит чюп-
шякилли гурулуш алмасыны тямин едирляр.
Гейд етмяк лазымдыр ки, метафаза

хромосомларынын суперконденса-
сийасында Na+, K+, Mg2+, Ca2+ катион-
лары да иштирак едирляр. Щяля 1923-жц ил-
дя E.Hammerstein хромосомларын
конденсасийа олунмасында моно- вя
дивалент катионларын иштирак етдийини
эюстярмишдир. Бу истигамятдя апарылан
сонракы ишляр эюстярди ки, хроматин ион
гатылыьы аз олан вя икивалентли катион-
лар олмайан мцщитя дцшян кими сыхлыьы
кяскин азалыр; нятижядя гыврымлар ямя-
ля эялир.
Сон заман апарылан тядгигатларын

нятижяляри (R.Strick et al, 2001;
S.Almergo et al, 2004) эюстярир ки,
хроматинин конденсасийа олунмасын-
да катионларын ДНТ-нин мянфи йцклц
фосфат галыглары иля бирляшмяси мцщцм
рол ойнайыр. Метафаза хромосому
тяркибиндя ДНТ молекулларынын щяр
12,5-20 нуклеотидиня бир Ca2+, щяр 20-
30 нуклеотидиня ися бир Mg2+ дцшцр.
ДНТ молекулларынын диэяр катионла
бирляшян щиссяляри Na+, K+ вя хроматин
зцлаллары иля ялагя сахлайырлар. Нятижя-
дя йцклярин жяминя эюря нейтрал мета-
фаза хромосомлары формалашыр ки, бу
да бир тяряфдян онларын ситоплазмада
сярбяст щярякятиня шяраит йарадыр.
Диэяр тяряфдян катион нейтраллаш-

масы ДНТ-нин йерли структурунда
дяйишиклик тюрядир. Беля ки, ДНТ-нин
нейтраллашмамыш щиссяляринин нейтрал-
лашмыш щиссяляря доьру бцкцлмяси
(яйилмяси) заманы нуклеосомларын со-
линоидлярин дахилиндя, солиноидлярин
хроматин лифляри дахилиндя, сонунжула-
рын ися  бир-бириляриня йахынлашмасы ня-
тижясиндя хроматинин тяшкилиндя иштирак
едян структурларын щядсиз сыхлашмасы
(10-20 мин дяфя) баш верир.
Нятижя олараг гейд етмяк лазымдыр

ки, SMC зцлалларынын иштиракы иля чюп
шяклиня дцшмцш хромосом юзяйини
ящатя едян хроматинин тяркиб елеме-
нтляри (нуклеосомлар, хроматосом-
лар, солиноидляр вя бюйцк юлчцлц хро-
матин лифляри) катионларын, хцсусиля
Mg2+ вя Ca2+ иштиракы иля суперконден-
сасийа олунараг нейтрал метафаза
хромосомуну ямяля эятирирляр.
Хромосомларын дахилиндя юз нук-

леотид тяркибиня, топографик вязиййяти-
ня вя вязифяляриня эюря диэяр щиссяляр-
дян фярглянян щиссяляря сентромерляр,
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кинетохорлар вя теломерляр аиддирляр.
Метафаза хромосомларынын якся-

риййятинин тяркибиндя олан бажы хро-
матидляр биринжили даралма нащийясин-
дя бир-бири иля сентромерляр васитясиля
бирляширляр (шяк. 5.24). Сентромерляр
митоз заманы бажы хроматидлярин ме-
тафаза лювщясиндя топланмасында вя
онларын йени йаранан гыз щцжейряляр
арасында пайланмасында хцсуси ящя-
миййятя маликдирляр. Хромосомларын
сентромер щиссяляринин йан тяряфлярин-
дя анжаг щцжейря тсиклинин митоз мяр-
щялясиндя формалашан 30-40 микробо-
ружугла бирляшян кинетохорлар йерляшир-
ляр (шяк. 5.24 вя 5.26). Эцмцш дузлары
иля рянэлянмя заманы сентромерляр
тцнд Ж-золаг шяклиндя эюрцнцрляр.
Диэяр хромосомлардан фяргли олараг,
Y хромосомларда Ж-золаьы узун го-
лун ужларынын бириндя йерляшир. Буна
эюря дя онлары телосентрик хромосом-
лара аид едирляр.
Сентромерлярин тяркибиндя ДНТ

молекуллары онларла ялагяли зцлалларла
бирликдя щеч бир щцжейря нювцндя
експрессийа олунмайан конститутив
щетерохроматини ямяля эятирирляр.
Сентромерляр тякрарланан нуклеотид
ардыжыллыгларындан тяшкил олунмуш
ДНТ фраксийаларынын топлантысындан
ямяля эялирляр. Тяркибиндя нуклеотид
ардыжыллыьы олан тякрарланан ДНТ мо-
лекулу щиссяляринин щяр бириня моно-
мер дейилир. Мономерляр баш-гуйруг
системи иля бирляшяряк йцксяк дяряжядя
сыхлашмыш щетерохроматини ямяля эяти-
рирляр. Мономерлярин бязиляринин тяр-
кибиндя 17 нуклеотид ардыжыллыьындан
(CTTCGTTGGAAPu-CGGGA)
тяшкил олунмуш B-сентромер зцлаллары

иля (жentromer protein-B - CENP-B)
бирляшян щиссяляр вардыр.
Сентромерлярин тяркибиня дахил

олан нуклеотид ардыжыллыглары цмуми
сайына эюря бир-бириляриндян кяскин
фярглянирляр. Мисал цчцн эюстярмяк
олар ки, Y хромосому сентромеринин
тяркибиндя 300 мин нуклеотид ардыжыл-
лыьы вардырса, 7-жи хромосомда бу ря-
гям 5 милйона чатыр.
Сентромерлярин тяркибиндя CENP-

B иля йанашы, CENP-A вя CENP-C
зцлаллары да йерляширляр. Лакин гейд ет-
мяк лазымдыр ки, CENP-B зцлалы
щцжейря тсиклинин бцтцн фазаларында
сентромерля бирляшмиш олдуьу щалда,
CENP-A вя CENP-C анжаг актив
хромосомларда кинетохорларын дахили
сяфщясинин тяркибиндя йерляширляр.
Профаза заманы нцвяйя дахил олан

кинетохор зцлаллары сентромерлярин ят-
рафында микроборужугларла бирляшмяк
габилиййятиня малик олан дцймяшякилли
кинетохорлары ямяля эятирирляр (шяк.
5.26). Бажы хроматидляря мяхсус айры-

Шякил 5.26. Метафазада хроматидляринин
щцжейряйя жцт-жцт бахан сятщиндя формалаш-
мыш кинетохорун електрон-микроскопик шякли.
1. кобуд дяняли гат; 2. лифли гат; 3. сых гат; 4.
лифли таж; 5. кинетохор микроборужуглары
(Conly L.Rieder. Biological пhoto Sеrvice).
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жа кинетохорлар бажы кинетохорлар ад-
ланырлар. Анжаг митоз заманы форма-
лашан кинетохорлар сентромерлярин ще-
терохроматини иля ялагя сахлайан ян
дахили - кобуд дяняли гатдан (бу гатын
тяшкилиндя DNT молекуллары да иштирак
едир), яввялки гата нисбятян електрон-
микроскопик олараг ачыг рянэлянян
назик орта - лифли гатдан вя зцлалларла
зянэин олан харижи - сых гатдан ибарят-
дирляр. Кинетохорун эюстярилян гатлары
она анжаг микроборужуглар бирляш-
дикдян сонра електрон-микроскопик
олараг ашкар едилирляр. Эюстярилянлярля
йанашы, кинетохорларын харижи гатла
ялагяли лифли таж щиссяси дя вардыр (шяк.
5.26). Бу щиссядя йерляшян АТФ-аза
активлийиня малик зцлаллар хромосом-
ларын гцтбляря доьру щярякятиндя
мцщцм рол ойнайырлар.
Хромосомларын тяркибиндян кон-

денсин зцлалы кянарлашдырылдыгда кине-
тохорларын гурулушу позулдуьу цчцн
хромосомларын екваториал лювщя на-
щийясиндя дцзцлцшц вя хроматидлярин
бир-бириндян айрылмасы позулур.
Щяр бир хромосомун тяшкилиндя иш-

тирак едян ДНТ молекулунун баш-

ланьыж вя сон щиссясиндя йерляшян нук-
леотид ардыжыллыглары онларын ялагя сах-
ладыглары зцлалларла бирликдя теломер
адланан тюрямяляри ямяля эятирирляр
(шяк. 5.24). Теломерляр хромосомла-
рын тамлыьынын тямин олунмасында вя
онларын репликасийасында мцщцм рол
ойнайырлар. Теломерляр интерфаза за-
маны нцвя юртцйц иля ялагя сахлайа-
раг хромосомларын цчюлчцлц фяза гу-
рулушунун формалашмасында вя с. ишти-
рак едирляр Теломер щиссяляринин там-
лыьыны итирмиш хромосомлар бир-бириля
бирляшяряк хромосом комплексляри
йарадырлар. Беля щцжейряляр йашамаг
габилиййятиня малик олмурлар.
Теломер гурулушжа ики щиссядян

ибарятдир. Биринжи щисся йени реплика-
сийа олунмуш икизянжирли ДНТ-нин
(изДНТ) давамы олуб, инсанларда 5/-
3/ истигамятиндя тякрар олунан
AGGGTT вя онларла комплементар
ялагя йаратмыш нуклеотид ардыжыллыгла-
рындан тяшкил олунмушдур. Бу тякрар-
ларын сайы инсанын мцхтялиф хромо-
сомларында 650-25000 ил арасында тя-
ряддцд едир. Икинжи щисся йеня дя
TTAGGG ардыжыллыьындан тяшкил
олунмуш, тяркибиндя 200-я гядяр нук-
леотид ардыжыллыьы олан тякзянжирли ДНТ
щиссясидир (шяк.5.27-2).
Теломерин гуртаражаьында онун

тякзянжирли щиссяси жцтзянжирли щиссяси-
нин бир-бириндян араланмыш зянжирля-
риндян бири иля комплементар ялагя
йарадараг илэякшякилли структур йара-
дыр (шяк. 5.27). Бу заман эюстярилян
щиссяляр хцсуси зцлалын кюмяклийи иля
бирляшяряк, онун ачылмасынын гаршысыны
алыр. Беляликля дя ДНТ молекулу ужла-
рынын харижи тясирлярдян горунмасында
иштирак едирляр.

Шякил 5.27. Теломерин гуртаражаьында жцт вя
тяк зянжирли щиссяляринин иштиракы иля формалашан
теломер илэяйинин схематик шякли. 1 - теломерин
жцтзянжирли, 2 - тякзянжирли щиссяляри.
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Теломерлярин истяр икизянжирли, истяр-
ся дя тякзянжирли щиссяляринин синтези
хцсуси теломераза ферментинин иштиракы
иля щяйата кечирилир. Теломераза фер-
ментинин характер хцсусиййяти онун
тяркибиндя матриса ролуну ойнайан
РНТ вя якс-транскриптаза активлийиня
малик (РНТ матрисасы ясасында ДНТ
синтез едян) ферментатив щиссясинин
олмасыдыр. РНТ матрисасы ясасында
йаранмыш нуклеотид ардыжыллыглары тело-
мерин щям жцт, щям дя тякзянжирли
щиссялярини ямяля эятирирляр.
Инсанда теломераза ферментинин

активлийи анжаг гаметлярдя вя баьыр-
саг диварыны юртян епител щцжейрялярин-
дя йцксяк олур. Йердя галан щцжейря
типляриндя пролиферасийа йцксяк олма-
дыьы цчцн онларда теломераза актив-
лийи аз олур. Бунунла бирликдя, бядхас-
сяли шиш щцжейряляриндя теломераза ян
йцксяк активлийя малик олур. Она эю-
ря дя щал-щазырда бядхассяли шишлярин
инкишафына тясиретмя йолларындан бири
кими теломераза ферментинин актив-
лийини азалдан дярман маддяляринин
тапылмасы истигамятиндя тядгигатлар
апарылыр.
Сон заманлар теломеразанын

щцжейря тсиклинин тянзиминдя, ялял-
хцсус щцжейрялярин гожалмасында ишти-
рак етдийи мцяййян едилмишдир. Бу
щагда ятрафлы мялумат щцжейрянин
гожалмасына щяср олунмуш щиссядя
верилмишдир.
Хромосомларын тяркибиндя  бирин-

жили вя икинжили даралмалар, узун (Q) вя
гыса голлар (P), сентромерляр, кинето-
хорлар вя пейкляр айырд едилир (шяк.
5.28). Биринжили даралмаларын топогра-
фик вязиййятиня эюря хромосомлар
ашаьыдакы формаларда ола билярляр:

- метасентрик хромосомлар - бирин-
жили даралма хромосомларын орта щис-
сяляриндя йерляшдийи цчцн онларын гол-
лары ейни узунлугда олур;

- субметасентрик хромосомлар - би-
ринжили даралма ужлардан бириня йахын
олур;

- акросентрик хромосомлар - сент-
ромер ужлардан биринин лап йахынлыь-
ында йерляшдийи цчцн P голу лап гыса
олур;

- телосентрик хромосомлар - сентро-
мерляр хромосомларын ужларыны бир-би-
ри иля бирляшдирдикляриндян онларын гыса
голу олмур.
Хромосомларын биринжили даралма-

лары нащийясиндя онлары бир-бир иля сент-
ромерляр бирляшдирирляр. Сентромерин
йан тяряфляриндя хцсуси зцлаллардан
тяшкил олунмуш вя бюлцнмя ийи микро-
боружуглары иля бирляшян кинетохорлар
йерляширляр (шяк. 5.24).
Хромосомларын икинжили даралма-

лары хромосом пейки (сателлити) адла-
нан щиссяляри кичик голларын ясас кцтля-
синдян айырырлар. Икинжили даралмаларын
йерляшдийи нащийядя ися йухарыда адла-
ры чякилян тюрямяляри бир-бири иля бирляш-
дирян пейк вя йа сателлит саплары йерля-
ширляр. Онлар тяркибжя хромосом
юзяйиндян вя ону ящатя едян назик
хроматин гатындан тяшкил олунмушлар.
Ситоэенетик тядгигатларда хромо-

сом йыьыны ясасян лейкоситлярдян
(хцсусян, лимфоситлярдян) ялдя олунур.
Лейкоситляри ин витро сахланылан хцсуси
гидалы мцщитя фитощемоагглцтинин яла-
вя етдикдя, онлар бюлцнмяйя башлайыр-
лар. 2-3 эцндян сонра гидалы мцщитя
колхисин ялавя едиляряк щцжейрялярин
бюлцнмяси прометафаза вя метафаза
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мярщяляляриндя дайандырылыр. Щипото-
ник мящлулда бир гядяр сахландыгдан
сонра шишиб партламыш щцжейрялярдян
яшйа шцшяси цзяриндя йаймалар щазыр-
ланараг мцхтялиф цсулларла рянэлянилир.
Хромосомлары бир-бириндян фярг-

ляндирмяк цчцн ади вя дифференсиал ря-
нэлямя методларындан истифадя едилир.
Ади рянэлямя (щематоксилин, сафра-
нин, орсеин) цсуллары иля хромосомлар
бцтцн эедиши бойу ейни рянэя бойан-
дыглары цчцн онларын юлчцляриндян, би-
ринжили вя икинжили даралмаларын топог-
рафик вязиййятляриндян башга диэяр
структурлар щагда мялуматлар ялдя ет-
мяк олмур. Бу чатышмазлыг
T.Кaspersson вя б. (1968) тяряфиндян
тяклиф олунмуш дифференсиал рянэлямя
методу (бу метода золаглы рянэлямя
методу да дейилир) васитясиля арадан
галдырылмышдыр. Эюстярилян мцяллифляр
фиксасийа олунмуш хромосомлары ак-
рихин-ипритля ишлядикдян сонра
мцяййян етдиляр ки, бу рянэляйижинин

тясириндян хромосомларын айры-айры
щиссяляри (золаг шяклиндя) флуорессент
микроскопунда айдын йашыл-сары рянэ-
дя шцалар бурахырлар. Инэилисжя акри-
хин-ипритин quinacrine mustard адлан-
дырылдыьыны нязяря алараг, ашкар едил-
миш золаглары Q-золаглары адландырдылар.
Сонракы тядгигатлар нятижясиндя ар-

тыг флуорессент йох, ади ишыг микрос-
копунда хромосомлары золаглы шякил-
дя рянэляйян мцхтялиф методлар тяклиф
олунмушдур. Онларын ичярисиндя Гим-
за (Giemsa) гарышыьы иля ган йахмасы-
нын рянэлянмяси методу ящямиййят
кясб едир. Денатурасийа олунмуш
хромосомлары бу метод васитясиля ря-
нэлядикдя онларын рянэлянян вя рянэ-
лянмяйян щиссяляри, мцвафиг олараг
ачыг вя тцнд золаглар шяклиндя
эюрцнцрляр. Бу золаглары рянэляйижи
гатышыьын мцяллифинин шяряфиня G-золаг-
лары адландырдылар (шяк. 5.29). Мараглы
одур ки, Q вя G-золагларынын топог-
рафик вязиййяти вя юлчцляри бир-бириня

Шякил 5.28. Хромосомларын тяркиб щиссяляри (саьда) вя нювляринин (солда) схематик шякли.
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там уйьун олурлар.
Сонрадан Гимза методунун йени

модификасийасы тяклиф олунду вя бу за-
ман Гимза методу иля тцнд рянэля-
нян золаглар ачыг, ачыг золаглар ися
тцнд рянэляндийи цчцн буну якс-Гим-
за (reverse-Giemsa) рянэлянмя мето-
ду, золаглары ися R-золаглары адландыр-
дылар. Тясвир едилмиш методлардан
истифадя заманы золаглы шякилдя рянэ-
лянмя хромосомларын бцтцн эедиши
бойу эюрцнцр. Хромосомларын ан-
жаг хцсуси нащийялярини рянэлямяйя
имкан верян методлар да тяклиф олун-
мушдур. Бу методлардан эцмцш дуз-
лары иля конститутив щетерохроматинин
(сентромерлярдя) вя теломерлярин ря-
нэлянмясини эюстярмяк олар. Бу за-
ман мцвафиг олараг C- вя T-золагла-

ры мейдана чыхырлар.
Эюстярилян золагларын йерляшдикляри

йеря, юлчцляриня вя сайларына эюря хро-
мосомлар бир-бириндян кяскин фярг-
ляндикляри цчцн ситоэенетик тядгигат-
лар инсанларын хромосом йыьынынын
кямиййят вя кейфиййят эюстярижилярини -
кариотипини мцяййянляшдирмяйя там
имкан верир. Кариотипин тясвириня баш-
ламамышдан яввял гейд етмяк лазым-
дыр ки, соматик щцжейрялярин нцвялярин-
дя интерфазанын G1 вя йа G0 мярщяля-
ляриндя щярясинин тяркибиндя бир ДНТ
молекулу олан 46 ядяд хромосом
олур. Бу хромосомларын 23-ц ана вя
23-ц ата мяншяли олдуьундан щяр бир
хромосомдан 2 ядяд олур. Она эюря
дя интерфаза нцвясиндя 23 жцт хромо-
сом олдуьу гейд олунур. Онлардан
22 жцтц щям гадын, щям дя киши сома-
тик щцжейряляриндя йерляшяряк аутосом
хромосомлар адланырлар. Йердя галан
бир жцт хромосома ися жинси хромо-
сомлар (гоносом) дейилир. Гадынларда
жинси хромосомларын щяр икиси X, киши-
лярдя ися бири X, диэяри ися Y хромо-
сом олур. Бу ися гадынларын щомога-
метли, кишилярин ися щетерогаметли ол-
дуьуну эюстярир.
Интерфазанын S мярщялясиндя ДНТ

молекулларынын репликасийасы нятижя-
синдя йухарыда эюстярилян 46 хромо-
сомун щяр биринин там уйьун суряти
алыныр. Яввялки вя йени синтез олунмуш
ДНТ молекуллары щистон вя гейри-щис-
тон зцлалларын иштиракы иля конденса-
сийа олунараг (бах сящ. 228-231) бажы
хроматидляри, онлар ися бир-бири иля бир-
ляшяряк метафаза хромосомларыны
ямяля эятирирляр. Беляликля дя интерфаза
нцвясиндян фяргли олараг (онларын тяр-

Шякил 5.29. Киши кариотипи. Тцнд рянэя бойа-
нан Гимза методу иля рянэлянян Э золаглары-
дыр (Genetic Sciense Learning Center at the
University of Utah).
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кибиндя анжаг бир ДНТ молекулу
олур), метафаза заманы екваториал
сяфщядя йерляшян хромосомлар тяркиб-
ляриндя сярбяст ДНТ молекулу олан
ики хроматиддян тяшкил олунурлар. Йя-
ни, метафаза хромосомларынын тярки-
биндя 46 йох, 92 ДНТ молекулу олур.
Бунун нятижясидир ки, анафаза мярщя-
лясиндя бир-бириндян айрылан хрома-
тидляр артыг интерфаза хромосому ки-
ми йени йаранмыш гыз щцжейрялярин
нцвяляринин тяшкилиндя иштирак едирляр.
Интерфаза хромосомларында ол-

дуьу кими, метафаза хромосомунда
да щяр бир ана мяншяли хромосомун
ата мяншяли охшары олур. Бу хромо-
сомлара щомолоъи хромосомлар (Y.:
homologous - охшар) дейилир. Щомолоъи
хромосомларын тяркибляриндя мцхтя-
лиф вариантлы эенлярин (бах мейоз
бюлцнмяйя) олмасына бахмайараг,
ади вя дифференсиал рянэлянмя заманы
онларын арасында щеч бир фярг
мцяййян едилмир. Она эюря дя карио-
типин тяркибиндя гадынларда 22 жцт ау-
тосом вя бир жцт X хромосом, киши-
лярдя ися 22 жцт аутосомла йанашы, бир-
бириндян фяргли гурулуша малик олан X
вя Y хромосомлар олмалыдыр (шяк. 5.29).
Инсан организминин бцтцн щцжей-

ряляриндя щомолоъи хромосомларын
цмуми гурулуш планы ейнидир. Айры-
айры хромосомлар ися бир-бириляриндян
юз узунлугларына, биринжили даралма-
нын топографик вязиййятиня, икинжили
даралманын вя хромосом пейкляринин
олуб-олмамасына, мцхтялиф цсулларла
рянэлямя заманы ашкар едилян зцлалла-
рын шяклиня эюря фярглянирляр. Хромо-
сомларын бир нечя тяснифаты мювжуд
олса да, онлардан цмуми гябул олу-
наны 1972-жи илдя Парис шящяриндя тяк-

лиф едиляндир. Бу тяснифата ясасян, хро-
мосомлар йедди група бюлцнцр (жяд.
5.3) вя инэилис ялифбасы сырасына уйьун
олараг, A - G щярфляри иля ишаря олунурлар.

Жядвял 5.3. Хромосомларын тяснифаты.

Сон заманлар ситоэенетик тядги-
гатларда ингилаби чеврилиш йарадан ме-
тодлар ишляниб щазырланмышдыр. Бу ме-
тодларын яксяриййятинин ясасында нук-
леин туршуларынын in situ щибридляшдир-
мяси дурур.
Бунун цчцн яшйа шцшяси цзяриндя

хромосом  йаймасы (бах сящ. 212
щазырланыр (она эюря in situ адла-

ныр), фиксасийа олунур, протеазаларын
иштиракы иля хромосомларын тяркибиндя
олан зцлаллар кянарлашдырылыр вя 90-
1000 С-йя гядяр гыздырылыр. Истилийин тя-
сириндян DNT молекулларынын тярки-
биндяки комплементар ялагяляр по-
зулдуьундан (денатурасийа) DNT
зянжирляри бир-бириндян араланырлар.
Сонунжуларын цзяриня нишанланмыш
(радиоктив атомларла, гырыготу перок-
сидазасы иля, флуорофорларла, биотин-ави-
динля вя с.) тякзянжирли DNT нцмуня-

Груп Група аид едилян
хромосомлар

Гурулуш
хцсусиййятляри

А 1-3 Ири метасентрик 

Б 4,5 Ири субметасентрик 

Ж 6-12 вя X Орта юлчцлц метасе-
нтрик

Д 13-15
Пейкляри олан орта
юлчцлц акросентрик

Е 16-18
Гыса метасентрик

(16-жы) вя субметасе-
нтрик (17-жи вя 18-жи)

Ф 19, 20 Ян гыса метасентрик

G 21, 22 Y
Гыса акросентрик.
21-жи вя 22-жи хро-
мосомларын пейкляри

вардыр.
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ляри ялавя олундугдан сонра истилик
650С-йя гядяр ашаьы ендирилир. Бу за-
ман нишанланмыш DNT нцмуняляри
бир-бириндян араланмыш DNT зянжирля-
ринин уйьун щиссяляри иля комплемен-
тар ялагяляр йаратдыьындан (она эюря
щибридляшдирмя адланыр) нишанланмыш
икизянжирли DNT молекуллары (натура-
сийа) формалашыр вя мцвафиг цсулларла
ашкар едилирляр.
Тясвир олунан методлар ичярисиндя

эениш йайыланы флуорессенсийалы in situ
щибридляшдирмя (fluоrescence in situ
hybridization - FISH) методларыдыр.
Бу методларын ясасында хромо-

сомларын флуорохромларла (лцминисент
микроскопунда мцхтялиф рянэли шца
бурахан маддяляр) нишанланмыш тяк-
зянжирли DNT нцмуняляри васитясиля
ашкар едилмяси дурур. FISH методла-
рындан ян чох истифадя олунанлары M-
FISH вя RxFISH методларыдыр.

M-FISH методунда инсанын 24
хромосомунун щяр бири иля айрылыгда
комплементар ялагя йарадан флуо-
рохромларла нишанланмыш DNT нцму-
няляриндян истифадя олундуьу цчцн
бцтцн хромосомларын ейни вахтда дя-
гигликля ашкар едилмяси вя тядгиги
мцмкцн олур. Бу методла щяр бир
хромосом юзцнямяхсус рянэя
бойандыьындан онларын компцтер тех-
никасынын кюмяклийиля тядгиги хейли
асанлашыр. M-FISH методунун чатыш-
мазлыьы хромосомларын бцтцн эедиши
бойу ейни рянэя бойанмасы нятижясин-
дя онларын дахилиндя баш верян дяйи-
шикликлярин мцяййян едиля билинмямя-
сидир. Бу чатышмазлыг RxFISH методу
васитясиля демяк олар ки, арадан галды-
рылмышдыр. RxFISH методунда "DNT

нцмуняси" кими ики нюв инсанаохшар
щиббон меймунларынын (Hylobates
concolor вя Hylobates syndactylus)
DNT-ляринин фрагментляриндян истифа-
дя олунур. Бу фрагментлярин тяркибин-
дя инсан хромосомларынын щяр биринин
мцхтялиф щиссяляри иля комплементар
ялагя йарада билян щомолоъи йерляр
мювжуддур. Она эюря дя 7 рянэ верян
3 флуорохромларла нишанланмыш щиб-
бон DNT-си фрагментляри DNT зян-
жирляри иля комплементар ялагяляр васи-
тясиля бирляшдикдя лцминиссент микрос-
копунда инсанын щяр бир хромосому
цчцн хас олан рянэли золаглар ашкар
едилир (шяк. 5.30 ). Рянэли золаглар хро-
мосомларын бир-бириндян фяргляндирил-
мяси (кариотипин тяртиби), хромосом-
дахили вя хромосомарасы йердяйишмя-
лярин ашкар едилмяси иля йанашы, цму-
миййятля инсан эеномунун нормада
вя мцхтялиф патолоъи просесляр заманы
тядгиг олунмасыны хейли асанлашдырыр.

Шякил 5.30. Гадын кариотипиня аид олан хро-
мосомларын RxFISH методу васитясиля ашкар
едилмяси. Щяр бир хромосомун тяркибиндя
она мяхсус рянэли золагларын олдуьу айдын
эюрцнцр (Depаrtment of Clinical
Cytogenetics, Addenbrookes Hospital/photo
Researchers, Inc).

Нцвя                                                     215



Ядябиййат вя ялавя оху материалы

Нцвя дялийи комплекси

Adam SA, Marr RS, Gerace L. Nuclear
protein import in permeabilized mam-
malian cells requires soluble cytoplasmic
factors. J. Cell Biol., 1990; 111:807-816.

Babcock HP, Chen C, Zhuang X.
Using single-particle tracking to study
nuclear trafficking of viral genes. Biophys.
J., 2004; 87:2749-2758.

Bayliss R, Ribbeck RK, Akin D, Kent
HM, Feldherr CM, Gorlich D, Stewart M.
Interaction between NTF2 and xFxFG-
containing nucleoporins is required to
mediate nuclear import of RanGDP. J.
Mol. Biol., 1999; 293:579-593.

Bonifaci N, Moroianu J, Radu A,
Blobel G. Karyopherin beta2 mediates
nuclear import of a mRNA binding pro-
tein. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 1997;
94(10):5055-60.

Cronshaw JM, Krutchinsky AN,
Zhang W, Chait BT, Matunis MJ.
Proteomic analysis of the mammalian
nuclear pore complex. J. Cell Biol., 2002;
158:915-927.

Fahrenkrog, B, Aebi U. The vertebrate
nuclear pore complex: from structure to
function. Results Probl. Cell Differ., 2002;
35:25-48.

Feldherr CM, Akin D. The location of
the transport gate in the nuclear pore com-
plex. J. Cell Sci., 1997; 110:3065-3070.

Macara IG. Transport into and out of
the nucleus. Microbiol. Mol. Biol. Rev.,
2001; 65:570-594.

Peters R. Fluorescence microphotolysis
to measure nucleocytoplasmic transport
and intracellular mobility. Biochim.
Biophys. Acta, 1986; 864:305-359.

Suntharalingam M, Wente S. Peering
through the pore: nuclear pore complex
structure, assembly, and function. Dev
Cell., 2003; 4(6):775-89.

Schutz GJ, Sonnleitner M,

Hinterdorfer P, Schindler H. Single mole-
cule microscopy of biomembranes. Mol.
Membr. Biol., 2000; 17:17-29.

ДНТ вя РНТ

Azuma J, Dasso M. The role of Ran in
nuclear function. Curr. Opin. Cell Biol.,
2000; 12:302-307.

Gilbert DM. Making sense of
Eukaryotic DNA replication origins.
Science, 2001; 294:96-100.

Hopfner KP, Karcher A, Shin DS,
Craig L, Arthur LM, Carney JP, Tainer
JA. Structural biology of Rad50 ATPase:
ATP-driven conformational control in
DNA double-strand break repair and the
ABC-ATPase superfamily. Cell, 2000;
101(7):789-800.

Ibba M, Curnow AW, Soll D.
Aminoacyl-tRNA synthesis: divergent
routes to a common goal. Trends Biochem.
Sci., 1997; 22:39-42.

Junop MS, Obmolova G, Rausch K,
Hsieh P, Yang W. Composite active site of
an ABC ATPase: MutS uses ATP to verify
mismatch recognition and authorize DNA
repair. Mol. Cell, 2001; 7(1):1-12.

Lamond AL, Earnshaw WC: Structure
and function in the nucleus. Science, 1998;
280:547-553.

Leatherwood J. Emerging mechanisms
of eukaryotic DNA replication initiation.
Curr. Opin. Cell Biol., 199810:742-748.

Ogawa T, Okazaki T. Discontinuous
DNA replication. Ann. Rew. Biochem.,
1980; 49:421-457.

Shatkin AJ, Manley JL. The ends of the
affair: Capping and polyadenylation. Nat.
Struct. Biol., 2000; 7:838-842.

Watson JD, Crick FHC. Molecular
structure of nucleic acids. A structure for
deoxyribose nucleic acid. Nature, 1953;
177:737-738.

Will CL, Luhrmann R. Spliceosomal
UsnRNP biogenesis, structure and func-
tion. Curr. Opin. Cell Biol., 2001; 13:290-301.

216 Нцвя



Bantounas I., Phylactou L.A. and Uney
J.B. RNA interference and the use of small
interfering RNA to study dene function in
mammalian systems. Journal of Molecular
Endocrinology, 2004, 33:545-557.

Bartel DP. MicroRNAs: genomics, bio-
genesis, mechanisms and function. Cell.
2004, 116(2):281-97.

Szymanski M, Erdmann VA,
Barciszewski J. Noncoding regulatory
RNAs database. Nucleic Acids Res. 2003,
31(1):429-31.

Szymanski M, Barciszewski J.
Regulation by RNA. Int Rev Cytol. 2003;
231:197-258.

Lai EC. Micro RNAs are complemen-
tary to 3/ UTR sequence motifs that medi-
ate negative post-transcriptional regula-
tion. Nat Genet. 2002 30(4):363-4.

Numata K, Kanai A, Saito R, et all.
Identification of Putative Noncoding
RNAs Among the RIKEN Mouse Full-
Length cDNA Collection. Genome
Research. 2003, 13:1301-1306.

Транскрипсийа

Herbert A. The four Rs of RNA-direct-
ed evolution. Nature Genetics, 2004;
36:19-25.

Levin M, Tjian R. Transcription regu-
lation and animal diversity. Nature, 2003;
424:147-151.

Lim CY, Santoso B, Boulay T, Dong E,
Ohler U, Kadonaga JT. The MTE, a new
core promoter element for transcription by
RNA polymerase II. Genes Dev., 2004;
18(13):1606-17.

Parsons XH, Garcia SN, Pillus L,
Kadonaga JT. Histone deacetylation by
Sir2 generates a transcriptionally repressed
nucleoprotein complex. Proc. Natl. Acad.
Sci. USA, 2003; 100(4):1609-14.

Schmutz J, Wheeler J, Grimwood J,
Dickson M. Quality assessment of the
human genome sequence. Nature, 2004;
429(6990):365-8.

Torrents D, Suyama M, Zdobnov E,

Bork P. A genome-wide survey of human
pseudogenes. Genome Res., 2003 Dec;
13(12):2559-67.

Venter JC, Adams MD, Myers EW, Li
PW et al. The sequence of the human
genome. Science, 2001; 291(5507):1304-51.

Эеном

Òàðàíòóë Â. Ãåíîì ÷åëîâå-
êà: Ýíöèêëîïåäèÿ, íàïèñàí-
íàÿ ÷åòûðüìÿ áóêâàìè. Ì.:
ßçûêè ñëàâÿíñêîé êóëüòóðû,
2003, ñ.392.

Bailey JA, Liu G, Eichler EE. An Alu
transposition model for the origin and
expansion of human sental duplications.
Am. J. Hum. Genet., 2003; 73:823-834.

Bantounas I, Phylactou LA, Uney JB.
RNA interference and the use of small
interfering RNA to study gene function in
mammalian systems. J. Mol. Endocrinol.,
2004; 33(3):545-57.

Brudno M, Poliakov A, Salamov A,
Cooper GM et al. Automated whole-
genome multiple alignment of rat, mouse,
and human. Genome Res., 2004;
14(4):685-92.

Dagan T, Sorek R, Sharon E, Ast G,
Graur D. AluGene: a database of Alu ele-
ments incorporated within protein-coding
genes. Nucleic Acids Res.,
2004;32(Database issue): D489-92.

Gonzalez P, Diez-Juan A, Coto E,
Alvarez V et al. A single-nucleotide poly-
morphism in the human p27kip1 gene (-
838C>A) affects basal promoter activity
and the risk of myocardial infarction.
BMC Biol., 2004; 2(1):5.

Havlak P, Chen R, Durbin KJ, Egan A
et al. The Atlas genome assembly system.
Genome Res., 2004; 14(4):721-32.

Iborra FJ, Kimura H, Cook PR. The
functional organization of mitochondrial
genomes in human cells. BMC Biol., 2004;
2(1):9.

International Human Genome
Sequencing Consortium. Finishing the

Нцвя                                                     217



euchromatic sequence of the human
genome. Nature, 2004; 431:931-945.

International Human Genome
Sequencing Consortium. Initial sequenc-
ing and analysis of the human genome.
Nature, 2001; 409(6822):860-921.

International Human Genome
Sequencing Consortium. The sequence of
the human genome. Science, 2001;
291(5507):1304-51.

Istrail S, Sutton GG, Florea L, Halpern
AL et al. Whole-genome shotgun assembly
and comparison of human genome assem-
blies. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 2004;
101(7):1916-21.

Kadonaga JT. The DPE, a core pro-
moter element for transcription by RNA
polymerase II. Exp. Mol. Med., 2002;
34(4):259-64.

Li S, Cutler G, Liu JJ, Hoey T et al. A
comparative analysis of HGSC and Celera
human genome assemblies and gene sets.
Bioinformatics, 2003; 19(13):1597-605.

Liu G, Zhao S, Bailey JA, Sahinalp SC
et al. Analysis of primate genomic varia-
tion reveals a repeat-driven expansion of
the human genome. Genome Res., 2003;
13(3):358-68.

Numata K, Kanai A, Saito R, Kondo S
et al. Identification of putative noncoding
RNAs among the RIKEN mouse full-
length cDNA collection. Genome Res.,
2003; 13(6B):1301-6.

Rat Genome Sequencing Consortium.
Genome sequence of the Brown Norway
rat yields insights into mammalian evolu-
tion. Nature, 2004; 428(6982):493-521.

Sanvicens N, Gomez-Vicente V, Masip
I, Messeguer A, Cotter TG. Oxidative
stress-induced apoptosis in retinal pho-
toreceptor cells is mediated by calpains
and caspases and blocked by the oxygen
radical scavenger CR-6. J. Biol. Chem.,
2004; 279(38):39268-39278.

Scacheri PC, Rozenblatt-Rosen O,
Caplen NJ, Wolfsberg TG et al. Short
interfering RNAs can induce unexpected

and divergent changes in the levels of
untargeted proteins in mammalian cells.
Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 2004;
101(7):1892-7.

She X, Jiang Z, Clark RA, Liu G et al.
Shotgun sequence assembly and recent
segmental duplications within the human
genome. Nature, 2004; 431(7011):927-30.

Smale ST. Core promoters: active con-
tributors to combinatorial gene regulation.
Genes Dev., 2001; 15(19):2515-9.

Stein LD. Human genome: end of the
beginning. Nature, 2004; 431(7011):915-6.

Хроматин вя хромосомларын гурулушу

Akhmedov AT, Frei Ch, Tsai-
Pflugfelder M, Kemper B, Gasser SM,
Jessberger R. Structural maintenance of
chromosomes protein C-terminal domains
bind preferentially to DNA with second-
ary structure. J. Biol. Chem, 1998;
273(37):24088-24094.

Almagro S, Riveline D, Hirano T,
Houchmandzadeh B, Dimitrov S. The
mitotic chromosome is an assembly of
rigid elastic axes organized by structural
maintenance of chromosomes (SMC) pro-
teins and surrounded by a soft chromatin
envelope. J. Biol. Chem., 2004;
279(7):5118-26.

Anderson DE, Losada A, Erickson HP,
Hirano T. Condensin and cohesin display
different arm conformations with charac-
teristic hinge angles. The Journal of Cell
Biology, 2002; 156(3):419-424.

Bak P, Bak AL, Zeuthen J.
Characterization of human chromosomal
unit fibers. Chromosoma, 1979; 73(3):301-
15.

Ball Jr AR, Yokomori K. The structur-
al maintenance of chromosomes (SMC)
family of proteins in mammals.
Chromosome Res., 2001; 9(2):85-96.

Bednar J, Horowitz RA, Grigoryev SA,
Carruthers LM, Hansen JC, Koster AJ,
Woodcock CL. Nucleosomes, linker
DNA, and linker histone form a unique

218 Нцвя



structural motif that directs the higher-
order folding and compaction of chro-
matin. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 1998;
95(24):14173-8.

Belmont AS. Mitotic chromosome scaf-
fold structure: new approaches to an old
controversy. PNAS, 2002; 99(25):15855-
15857.

Borland L, Harauz G, Bahr G, Heel M.
Packing of the 30 nm chromatin fiber in
the human metaphase chromosome.
Chromosoma, 1988; 97(2):159-63.

Chen ES, Sutani T, Yanagida M.
Cti1/C1D interacts with condensin SMC
hinge and supports the DNA repair func-
tion of condensing. PNAS, 2004;
101(21):8078-8083.

Chiu A, Revenkova E, Jessberger R.
DNA interaction and dimerization of
eukaryotic SMC hinge domains. J. Biol.
Chem., 2004; 279(25):26233-42.

Cobbe N, Heck MM. The evolution of
SMC proteins: phylogenetic analysis and
structural implications. Mol. Biol. Evol.,
2004; 21(2):332-47.

Coelho PA, Queiroz-Machado J,
Sunkel CE. Condensin-dependent localisa-
tion of topoisomerase II to an axial chro-
mosomal structure is required for sister
chromatid resolution during mitosis.
Journal of Cell Science, 2003; 116:4763-
4776.

Cuvier O, Hirano T. A role of topoiso-
merase II in linking DNA replication to
chromosome condensation. The Journal of
Cell Biology, 2003; 160(5):645-655.

Dou Y, Bowen J, Liu Y, Gorovsky
MA. Phosphorylation and an ATP-
dependent process increase the dynamic
exchange of H1 in chromatin. The Journal
of Cell Biology, 2002; 158(7):1161-1170.

Earnshaw WC, Laemmli UK.
Architecture of metaphase chromosomes
and chromosome scaffolds. The Journal of
Cell Biology, 1983; 96:84-93.

Fujioka Y, Kimata Y, Nomaguchi K,
Watanabe K, Kohno K. Identification of a
novel non-structural maintenance of chro-
mosomes (SMC) component of the SMC5-
SMC6 complex involved in DNA repair.
Biol. Chem., 2002; 277(24):21585-21591.

Gassmann R., Vagnarelli P., Hudson
D., Earnshaw WC. Mitotic chromosome
formation and the condensin paradox.
Exp. Cell Res., 2004; 296(1):35-42.

Hagstrom KA, Meyer BJ. Condensin
and cohesin: more than chromosome com-
pactor and glue. Nat. Rev. Genet., 2003;
4(7):520-34.

Hirano M, Hirano T. Hinge-mediated
dimerization of SMC protein is essential
for its dynamic interaction with DNA.
EMBO J., 2002; 21(21):5733-44.

Hirano M, Hirano T. Positive and neg-
ative regulation of SMC-DNA interac-
tions by ATP and accessory proteins.
EMBO J., 2004; 23(13):2664-73.

Hirano T. Chromosome shaping by
two condensins. Cell Cycle, 2004; 3(1):26-
8.

Hirano T. The ABCs of SMC proteins:
two-armed ATPases for chromosome con-
densation, cohesion, and repair. Genes
Dev., 2002; 16(4):399-414.

Houchmandzadeh B, Dimitrov S.
Elasticity measurements show the exis-
tence of thin rigid cores inside mitotic
chromosomes. J. Cell Biol.,
1999;145(2);215-223.

Hudson DF, Vagnarelli P, Gassmann
R, Earnshaw WC. Condensin is required
for nonhistone protein assembly and struc-
tural integrity of vertebrate mitotic chro-
mosomes. Dev. Cell., 2003; 5(2):323-36.

Iwabuchi Sh, Muramatsu H, Chiba N,
Kinjo Y, Murakami Y, Sakaguchi T,
Yokoyama K, Tamiya E. Simultaneous
detection of near-field topographic and
fluorescence images of human chromo-
somes via scanning near-field

Нцвя                                                     219



optical/atomic-force microscopy
(SNOAM). Nucleic Acids Res., 1997;
25(8):1662-3.

Kagansky A, Freeman L, Lukyanov D,
Strunnikov A. Histone tail-independent
chromatin binding activity of recombinant
cohesin holocomplex. J. Biol. Chem., 2004;
279(5):3382-8.

Kitajima TS, Yokobayashi S,
Yamamoto M, Watanabe Y. Distinct
cohesin complexes organize meiotic chro-
mosome domains. Science, 2003;
300(5622):1152-5.

Kornberg RD. Chromatin structure. A
repeating unit of histones and DNA.
Science, 1974; 184:868-871.

Labhart P, Koller T, Wunderli H.
Involvement of higher order chromatin
structures in metaphase chromosome
organization. Cell, 1982; 30(1):115-21.

Laird CD, Wilkinson LE, Foe VE,
Chooi WY. Analysis of chromatin-associ-
ated fiber arrays. Chromosoma, 1976;
58(2):169-90.

Lavoie BD, Hogan E, Koshland D. In
vivo dissection of the chromosome con-
densation machinery : reversibility of con-
densation distinguishes contributions of
condensin and cohesin. The Journal of Cell
Biology, 2002; 156(5):805-815.

Lee YM, Lee S, Lee E, Shin H, Hahn
H, Choi W, Kim W. Human kinesin super-
family member 4 is dominantly localized in
the nuclear matrix and is associated with
chromosomes during mitosis. Biochem. J.,
2001; 360(Pt 3):549-56.

Lowe J, Cordell SC, Ent F. Crystal
structure of the SMC head domain: an
ABC ATPase with 900 residues antiparal-
lel coiled-coil inserted. Mol. Biol., 2001;
306(1):25-35.

Meyer BJ. Sex in the wormcounting
and compensating X-chromosome dose.
Trends Genet., 2000; 16(6):247-53.

Ono T, Fang Y, Spector DL, Hirano T.

Spatial and temporal regulation of con-
densins I and II in mitotic chromosome
assembly in human cells. Mol. Biol. Cell,
2004; 15(7):3296-308.

Palter KB, Foe VE, Alberts BM.
Evidence for the formation of nucleosome-
like histone complexes on single-stranded
DNA. Cell, 1979; 18(2):451-67.

Poirier MG, Marko JF. Mitotic chro-
mosomes are chromatin networks without
a mechanically contiguous protein scaf-
fold. PNAS, 2002; 99(24):15393-15397.

Przewloka MR, Pardington PE,
Yannone SM, Chen DJ, Cary RB. In vitro
and in vivo interactions of DNA ligase IV
with a subunit of the condensin complex.
Mol. Biol. Cell, 2003; 14(2):685-97.

Rasch P, Wiedemann U, Wienberg J,
Heckl WM. Analysis of banded human
chromosomes and in situ hibridization
patterns by scanning force microscopy.
Cell Biology, 1993; 90:2509-2511.

Rattner JB, Hamkalo BA. Higher order
structure in metaphase chromosomes. II.
The relationship between the 250 A fiber,
superbeads-on-a-string. Chromosoma,
1978; 69(3):373-9.

Rattner JB, Hamkalo BA. Nucleosome
packing in interphase chromatin. J. Cell
Biol., 1979; 81(2):453-7.

Rattner JB, Lin CC. Radial loops and
helical coils coexist in metaphase chromo-
somes. Cell, 1985; 42(1):291-6.

Rattner JB, Rees J, Arnett FC, Reveille
JD, Goldstein R, Fritzler MJ. The cen-
tromere kinesin-like protein, CENP-E. An
autoantigen in systemic sclerosis. Arthritis
Rheum., 1996; 39(8):1355-61.

Rattner JB. Integrating chromosome
structure with function. Chromosoma,
1992; 101(5-6):259-64.

Saitoh N, Goldberg IG, Wood ER,
Earnshaw WC. ScII: an abundant chromo-
some scaffold protein is a member of a
family of putative ATPases with an unusu-

220 Нцвя



al predicted tertiary structure. J. Cell Biol.,
1994; 127(2):303-18.

Saitoh Y, Laemmli UK. Metaphase
chromosome structure: bands arise from a
differential folding path of the highly AT-
rich scaffold. Cell, 1994; 76(4):609-22.

Sakai A, Hizume K, Sutani T,
Takeyasu K, Yanagida M. Condensin but
not cohesin SMC heterodimer induces
DNA reannealing through protein-protein
assembly. The EMBO Journal, 2003;
22(11);2764-2775.

Schar P, Fasi M, Jessberger R. SMC1
coordinates DNA double-strand break
repair pathways. Nucleic Acids Res., 2004;
32(13):3921-9.

Stray JE, Lindsley JE. Biochemical
Analysis of the Yeast Condensin Smc2/4
Complex. AN ATPase that promotes
knotting of circular DNA J. Biol. Chem.,
2003; 278(28):26238-26248.

Strick R, Strissel PL, Gavrilov K, Levi-
Setti R. Cation-chromatin binding as
shown by ion microscopy is essential for
the structural integrity of chromosomes.
The Journal of Cell Biology, 2001;
155(6):10, 899-910.

Strick TR, Kawaguchi T, Hirano T.
Real-time detection of single-molecule
DNA compaction by condensin I. Curr.
Biol., 2004; 14(10):874-80.

Strunnikov AV. Condensin and biolog-
ical role of chromosome condensation.
Prog. Cell Cycle Res., 2003; 5:361-7.

Strunnikov, A.V., Larionov, V.L., and
Koshland, D. SMC1: An essential yeast
gene encoding a putative head-rod-tail
protein is required for nuclear division and
defines a new ubiquitous family. J. Cell
Biol. 1993. 123: 1635-1648

Strunnikov AV. SMC proteins and
chromosome structure. Trends Cell Biol.,
1998; 8(11):454-9.

Takemoto A, Kimura K, Yokoyama S,
Hanaoka F. Cell cycle-dependent phos-

phorylation, nuclear localization, and acti-
vation of human condensin. Biol. Chem.,
2004; 279(6):4551-9.

Tamayo J. Structure of human chromo-
somes studied by atomic force microscopy.
J. Struct. Biol., 2003; 141(3):198-207.

Tyler JK. Chromatin assembly.
Cooperation between histone chaperones
and ATP-dependent nucleosome remodel-
ing machines. Eur. J. Biochem., 2002;
269:2268-2274.

Volkov A, Mascarenhas J, Andrei-
Selmer C, Ulrich HD, Graumann PL. A
prokaryotic condensin/cohesin-like com-
plex can actively compact chromosomes
from a single position on the nucleoid and
binds to DNA as a ring-like structure.
Mol. Cell Biol., 2003; 23(16):5638-50.

Wen GY, Fisher MB, Genovese M,
Goldberg EM, Jenkins EC. Brush-like
fibers on the human chromosome periph-
ery. Scanning, 2003; 25(6):316-20.

Wignall SM, Deehan R, Maresca ThJ,
Heald R. The condensin complex is
required for proper spindle assembly and
chromosome segregation in Xenopus egg
extracts. The Journal of Cell Biology,
2003; 161(6):1041-1051.

Xu YC, Bremer H. Winding of the
DNA helix by divalent metal ions. Nucleic
Acids Res., 1997; 25(20):4067-71.

Yu HG, Koshland DE. Meiotic con-
densin is required for proper chromosome
compaction, SC assembly, and resolution
of recombination-dependent chromosome
linkages. The Journal of Cell Biology,
2003; 163(5):937-947.

Zelenin MG, Zakharov AF, Zatsepina
OV, Polijakov VYu., Chentsov YuS.
Reversible differential decondensation of
unfixed Chinese hamster chromosomes
induced by change in calcium ion concen-
tration of the medium. Chromosoma,
1982; 84(5):729-36.

Нцвя                                                     221



Щяр бир щцжейряйя, о жцмлядян
там организмя хас олан фундаментал
хцсусиййятлярдян бири - юз-юзлярини тю-
рятмя габилиййятиня малик олмалары-
дыр. Тясадцфи дейилдир ки, Р.Вирхофф тя-
ряфиндян иряли сцрцлмцш "щяр бир щцжей-
ря щцжейрядян тюряйир" фикри щцжейря
нязяриййясинин мцщцм мцддяасы ки-
ми гябул олунмушдур. Юз-юзцнц тю-
рятмя просесинин баш вермяси цчцн
ясас шярт - "ана" щцжейрянин ики йеря
бюлцняряк  эенетик материалын там
комплектиня вя органелляря малик
олан ики "гыз" щцжейряни йаратмасыдыр.
Йени йаранмыш щцжейряляр дя
бюлцнмя габилиййятлярини сахладыглары-
на эюря, илкин валидейнлярдян кцлли
мигдарда щцжейря топлусу йарана би-
лир. Мисал олараг, бир ядяд майалан-
мыш йумурта щцжейрядян (зиготадан)
тяркибиндя 1014-дян (100 трилйон) чох
щцжейря олан инсан организминин
ямяля эялмясини эюстярмяк олар.
Чохщцжейряли организмлярдя щцжейря-
лярин бюлцнмя йолу иля чохалмасыйла
(пролиферасийа) йанашы, онларын
мцяййян вязифялярин йериня йетирилмяси
цчцн ихтисаслашмасы (дифференсиасийа)
вя фяалиййятини баша чатдырмыш щцжей-
рялярин програмлашдырылмыш юлцмц
(апоптоз) баш верир. Эениш мянада,
бир бюлцнмядян о бири бюлцнмяйя гя-
дяр вя йа сонунжу бюлцнмя иля юлцмя
гядярки дювр ярзиндя щяр бир щцжейря-
нин сярбяст йашадыьы мцддятдя баш ве-
рян ардыжыл просесляр бцтювлцкдя

щцжейря тсикли адланыр. Анжаг "тсикл"
термини биолоэийада тякрарланан про-
сесляри эюстярмяк цчцн ишлядилдийин-
дян, щцжейря тсиклиня адятян ики митоз
арасындакы дювр аид едилир. Щистолоъи
олараг щцжейря тсиклиндя ики мярщяля
айырд едилир:

1. ишыг микроскопу иля мцшащидя
олуна билян вя кичик заман ярзиндя
баш верян щцжейрянин бюлцнмяси - ми-
тоз мярщяляси;

2. щцжейрянин щяйат фяалиййятинин
ясас щиссясини юзцндя бирляшдирян, би-
ринжи бюлцнмянин сонундан икинжи
бюлцнмянин башланьыжына гядярки
дювр - интерфаза мярщяляси.
Сонунжу мярщялядя щцжейрядя баш

верян просесляри ишыг микроскопунда
ади рянэлямя цсуллары иля мцшащидя ет-
мяк мцмкцн олмур. Лакин, сон илляр
бу просесляр мцасир биокимйяви, ра-
дио-автографик, иммунщистокимйяви
вя с. методларын кюмяклийи иля моле-
кулйар сявиййядя ятрафлы тядгиг едил-
мишдир.

ИНТЕРФАЗА

Щяр бир щцжейрянин сярбяст фяа-
лиййятинин башланьыжы олан интерфазанын
юзц цч фазайа бюлцнцр:
- постмитотик вя йа пресинтетик фаза;
- синтетик фаза вя йа дупликасийа;
- постсинтетик вя йа премитотик фаза.
Эюстярилян фазалар мцвафиг олараг

G1, S вя G2 щярфляри иля ишаря едилир. S
щярфи инэилисжя "synthesis" сюзцнцн баш
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щярфи олуб, бюлцнмя цчцн важиб олан
йени DNT зянжирляринин синтез олун-
дуьу дюврц эюстярмяк цчцн ишлядилир.
G щярфи инэилисжя "gap" - фасиля (интер-
вал) сюзцнцн баш щярфидир. Она эюря
дя G1 митотик дюврля синтетик, G2 ися
синтетик дюврля митоз мярщяляси ара-
сында олан "фасиляляри" эюстярмяк цчцн
ишлядилир. G1-и биринжи, G2-ни ися икинжи
фасиля дя адландырырлар (шяк. 6.1).
Щцжейря тсикли заманы баш верян

просеслярин молекулйар ясаслары щаг-
гында мцасир мялуматларын ялдя
олунмасында бядхассяли шиш щцжейряля-
ри цзяриндя апарылан тядгигатларын ня-
тижяляри мцщцм рол ойнамышдыр. Беля
тядгигатлар ичярисиндя нязяр-диггяти

жялб едян P.Rаusун (1911) тойуг сар-
комасынын (бирляшдирижи тохуманын
бядхассяли шишинин) хцсуси ретровирус-
лар тяряфиндян тюрядилдийини сцбута йе-
тирмясидир. Бу ретровируслар инди Раус
саркомасы вируслары (RSV) адланырлар.
Бу кяшфдян 50 ил сонра тясдиг едилди ки
(P.Volt, S.Martin), гуш саркомасыны
бцтювлцкдя RSV-ляр йох, анжаг онла-
рын эеномунун тяркибиня дахил олан
Srс адландырылан эен тюрядир. 1976-жы
илдя H.Varmus вя J.M.Biшop юз
ямякдашлары иля ашкар етдиляр ки, Srс
эени няинки RСV-лярин, щямчинин
тойугларын нормал эеномунун тярки-
биня дахилдир. Сонракы тядгигатлар
эюстярди ки, нормал щцжейрялярин эе-

Шякил 6.1. Щцжейря тсиклинин фазалары вя нязарят-кечид мянтягяляринин схематик шякли.
1. Мящдудиййят нюгтяси; 2. ДНТ-нин зядяли олуб-олмадыьы йохланылан НКМ; 3. ДНТ-нин там
репликасийа олунуб-олунмадыьы йохланылан НКМ. 4. ДНТ-нин там дупликасийа вя зядяли
олмасыны, щямчинин сентросомларын дупликасийасыны мцяййян едян НКМ. 5. Метафаза
хромосомунун екватор хяттиндя бир сырайа дцзцлмясиня нязарят едян НКМ.
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номунда онларын трансформасийа
олунараг бядхассяли шиш щцжейряляриня
чеврилмясиндя иштирак едян чохлу миг-
дарда эенляр мювжуддур.
Щцжейря трансформасийаларына ся-

бяб олан эенляр - онкоэенляр, нормал
эеномун тяркибиня дахил олан ейни
адлы эенляр ися - прото-онкоэенляр ад-
ланыр. Бу група дахил олан эенлярин
бюйцк яксяриййятинин (Srс, ras, raf вя
с.) щцжейрялярдя баш верян тсиклик про-
сесляри тянзимляйян факторларын (бах
сонрайа) синтезиндя иштиракы там тясдиг
олунмушдур.
Демяли, нормада прото-онкоэен-

лярин експрессийасы нятижясиндя щцжей-
ря тсикли тянзим олундуьу щалда, бу
эенлярин мутасийасы вя йа гейри-нор-
мал експрессийасы нятижясиндя щцжей-
ряляр нязарятсиз (фасилясиз) бюлцнмя
габилиййяти ялдя етдикляриндян бядхас-
сяли шишляр мейдана чыхыр. Бядхассяли
шишлярин анжаг бир гисминин инкишафын-
да вирусларын ролунун тясдиг олунма-
сына бахмайараг, йухарыда эюстярилян
ишлярин нятижяляри бядхассяли шишлярин ди-
эяр формаларында да щцжейря эено-
мунда баш верян дяйишикликлярин тяд-
гиги цчцн эениш имканлар ачмышдыр.
Инсан щцжейряляринин эеномунун

тяркибиндя 100-дян чох прото-онкоэ-
ен вардыр. Прото-онкоэенляр щцжейря
тсиклиндя иштирак едян бир чох тюрямя-
лярин: бюйцмя факторларынын, онларын
ресепторларынын, транскрипсийа фактор-
ларынын, ситоплазматик протеинкиназа-
ларын, ГTF-бирляшмиш зцлалын синтезин-
дя иштирак едирляр. Эюстярилян тюрямя-
ляр щцжейрялярин бюлцнмясиня сябяб
олан факторларын - митоэен сигналларын
гябулунда, онларын щцжейря сятщин-

дян нцвя истигамятиндя ютцрцлмясин-
дя вя беляликля, мцяййян груп эенля-
рин експрессийасында иштирак едирляр.
Митоэен активлийя малик олан тюря-

мяляр ичярисиндя эениш йайыланлары
ашаьыдакылардыр:

- бюйцмя факторлары - синир бюйцмя
фактору, фибробласт бюйцмя фактору,
епидермал бюйцмя фактору, тромбоси-
тар бюйцмя фактору;

- щормонлар - инсулин, фолликул сти-
мулйасийаедижи щормон, естероэенляр,
бюйцмя щормону вя с.;

- ситокинляр - интерлейкинляр, еритро-
поетин, интерферонлар;

- нейромедиаторлар - асетилхолин,
норадреналин, глисин;

- адщезив ялагя зцлаллары - интегрин-
ляр, кадщеринляр, селектинляр вя с.;

- щцжейряарасы сащядя йерляшян
макромолекуллар - фибронектин, лами-
нин;

- физики амилляр - ултрабянювшяйи
шцалар, тярпятмя эярэинлийи (shear
stress), осмотик тясир вя с.
Митоэенлярин тясири нятижясиндя

щцжейря тсиклинин тянзиминдя билаваси-
тя иштирак едян тсиклинлярин, тсиклин-асылы
киназаларын юзляри иля йанашы, онларын
активатор вя инэибиторларынын синтезин-
дя иштирак едян эенлярин дя експрес-
сийасы баш верир. Эюстярилян эенлярин
експрессийа олунмасында мяркязи ро-
лу ретинобластома (тор гишанын ирси бяд-
хассяли шиши) зцлалы (pRb) вя E2F няс-
линдян олан транскрипсийа факторлары
ойнайырлар. E2F транскрипсийа фактор-
лары DNT-нин эенляр олан щиссяляри иля
даими бирляшмиш щалда олурлар.
Ретинобластома фосфопротеини E2F

иля бирляшиб pRb/E2F комплексини
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йарадан кими транскрипсийа просеси
дайаныр, йяни E2F гейри-актив вя-
зиййятя дцшцр. Яксиня, pRb/E2F
комплексинин тяркибиндя олан pRb
фосфорлашыб айрылан заман E2F тран-
скрипсийа факторлары активляшяряк
щцжейря тсиклинин тянзиминдя иштирак
едян эенлярин екпрессийасына сябяб
олурлар.
Щцжейря тсиклинин тянзиминдя ишти-

рак едян башлыжа фактор Cdc2 (cell
division cycle) эени иля кодлашмыш про-
теинкиназалардыр. Бу ферментлярин ха-
рактер хцсусиййяти - тякликдя йох, ан-
жаг тсиклин адланан низамлайыжы суб-
ващидля бирляшдикдян сонра актив вя-
зиййятя дцшмяляридир. Буну нязяря ала-
раг, эюстярилян киназалары тсиклин-асылы
киназалар (cyclin-dependent kinases -
Cdk's) адландырырлар. Еукариот щцжей-
рялярдя Cdk-ларын 10 нювц мцяййян
едилмишдир вя онлар, мцвафиг олараг
Cdk1, Cdk2, … Cdk10 шяклиндя ишаря
олунурлар. Щал-щазырда молекулйар
чякиси 35-90 kD арасында тяряддцд
едян вя мцвафиг олараг тсиклин (cyclin)
A, B, C, D вя с. ишаря олунан 16 нюв
тсиклин мялумдур.
Щцжейря тсиклинин тянзими ясасян

ики истигамятдя щяйата кечирилир. Бирин-
жидя тсиклин бир фазасындан о бири фаза-
сына кечид цчцн важиб олан просесля-
рин эедиши вя баша чатыб-чатмамасы,
икинжидя ися ады чякилян кечид просеси-
нин юзц нязарят алтында сахланылыр.
Биринжи нюв тянзим нязарят-кечид

мянтягяляри (checkpoint) васитясиля
щяйата кечирилир. Щцжейря тсиклинин G1
вя G2 фазаларынын щяр бириндя 2,

метафазада ися 1 ядяд нязарят-кечид
мянтягясинин (НКМ) фяалиййят эюс-

тярдийи мцяййян едилмишдир (шяк. 6.1).
G1 фазанын сонуна йахын фяалиййят

эюстярян биринжи НКМ мящдудиййят
нюгтяси (restriction point) адланыр. Бу
нюгтя сявиййясиндя тсиклин давам ет-
дирилмяси цчцн ясасян ашаьыдакы шярт-
ляр тяляб олунур:

1. щцжейрянин щяжми вя кцтляси ми-
тоздан яввялки сявиййяйя чатмалыдыр;

2. DNT-нин вя важиб олан зцлалла-
рын синтези цчцн лазыми мигдарда гида
мящсуллары (амин туршулары, фосфат
групу вя с.) олмалыдыр;

3. пролиферасийанын баш вермяси
цчцн митоэен тясиря малик сигнал
щцжейря тяряфиндян гябул олунмалы-
дыр.
Эюстярилян шяртляр йериня йетириляр-

ся, G1 фаза давам етдирилир; йетирилмя-

дикдя ися щцжейря йа G0 фазайа дахил

олур (бах сонрайа), йа да апоптоз йо-
лу иля юлцр.

G1 фазада фяалиййят эюстярян икинжи

НКМ фазанын сонунда йерляшир вя
DNT молекулунун зядяли олуб-олма-
масына нязарят едир. Яэяр DNT моле-
кулунда мцхтялиф сябябляр цзцндян
(ионлашдырыжы шцаланма, кимйяви му-
таэенляр, сярбяст радикаллар вя с.)
дяйишиклик мейдана чыхарса, онда
хцсуси груп эенлярин - онкосупрессор-
ларын експрессийасы нятижясиндя синтез
олунан зцлалларын (p53, pRb, p27,
PTEN) тясири алтында щцжейря тсикли G1
фазасында дайандырылыр. Мараглыдыр ки,
инсанларда бядхассяли шишлярин инкишафы
чох вахт p53 зцлалынын эениндя баш ве-
рян мутасион дяйишикликлярля мцшайият
олунур. Эюстярилянляр бир даща щцжей-
ря тсиклинин тянзиминин чохщцжейряли
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организмлярин щяйатында мцщцм рол
ойнадыьыны эюстярир.

G2 фазада йерляшян цчцнжц НКМ

ДНТ молекулларынын там репликасийа
олунуб-олунмадыьыны йохлайыр.
Митозун баш вермяси цчцн мцщцм

шяртлярдян бири - DNT молекулунун
там дупликасийа олунмасыдыр. Бу про-
сеся нязарят G2 фазадакы дюрдцнжц
НКМ васитясиля щяйата кечирилир. Бу
мянтягядя дупликасийа иля йанашы,
DNT молекулларынын зядяли (дяйишик-
ликли) олуб-олмамасы вя щямчинин
сентросомларын икиляшмяси дя нязарят
алтында сахланылыр. Эюстярилян просес-
лярдя кянарачыхмалар хцсуси сенсор
зцлаллар васитясиля еффектор зцлаллара
ютцрцлцр. Сонунжуларын кюмяклийи иля
DNT-нин дупликасийасы баша чатдырылыр
вя йа DNT молекулларында олан дяйи-
шикликляр арадан галдырылыр (тямир олу-
нур). Бу мцддятдя G2 фазадан М фа-

зайа кечид тяхиря салыныр. Йухарыда
эюстярилян дяйишикликляр арадан галды-
рыла билмядикдя щцжейряляр апоптоз
йолу иля сырадан чыхарылырлар.
Метафазадакы бешинжи НКМ-ин фяа-

лиййяти нятижясиндя дупликасийа олун-
муш хромосомлар бюлцнмя ийи иля яла-
гя йарадыб екваториал сятщдя бир сы-
райа дцзцлмяйяня гядяр хроматидля-
рин бир-бириндян араланмасы тяхиря са-
лыныр. Бунунла да эеномун гыз щцжей-
ряляр арасында бярабяр пайланмасына
шяраит йараныр.
Щцжейря тсиклинин тянзиминдя икин-

жи истигамят фазаларын бир-бириня кечиди
заманы щяйата кечирилир.
Митоэен факторларын (бах сящ. 224)

тясириндян синтез олунан тсиклин Д
Cdk4 вя Cdk6 иля бирляшяряк (Cdk4/6-
тсиклин Д) щцжейрянин мящдудиййят
нюгтясиндян кечмясини тямин едир.
Митоэен факторун тясири вахтындан яв-
вял арадан галдырыларса, щцжейря мящ-

Шякил 6.2. Щцжейря тсиклинин мцхтялиф мярщяляляриндя Ждк вя АПЖ комплексляринин активлик дя-
ряжяляринин схематик шякли. Схем жцзи дяйишикликля T.B.Pollard and W.C.Earnshaw Cell
Biology, 2002,  Elsevier Science (USA), p.686, fig 43-13 мягалясиндян эютцрцлмцшдцр.
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дудиййят нюгтясини кечя билмядийин-
дян G0 фазайа дахил олур (бах сон-

райа).
Щцжейрянин тсикл фазалары цзря иряли-

ляйишиндя ашаьыдакы тсиклин вя Cdk-лар
иштирак едирляр (шяк. 6.2):

- Cdk2-тсиклин E щцжейрянин G1 фа-

задан S фазайа кечмясини тямин едир;
- щцжейрянин S фазадан G2 фазайа

вя бурадан митоз мярщялясиня кечиди
Cdk2-тсиклин A комплекси васитясиля
щяйата кечирилир;

- митозун башланьыжында активлийи
кяскин артан Cdk1-тсиклин Б комплек-
си (шяк. 6.2) анафаза заманы парчалан-
дыьындан активлийини итирир вя йени йа-
ранмыш гыз щцжейряляр интерфазайа да-
хил олурлар.
Щцжейря тсиклинин тянзими щаггын-

да верилян мялуматлар бир даща эюс-
тярир ки, щцжейрянин щяйат фяалиййяти-
нин щансы истигамятдя инкишафы баря-
синдяки гярарлар билаваситя интерфаза-
нын башланьыжы олан G1 фазада гябул

олунур.

Бу фазада биринжили олараг щцжейря-
нин митоза гядярки кцтляси, щяжми вя
нцвяжикляри, щямчинин ситоскелет еле-
ментляринин синтези нятижясиндя щцжей-
рядахили няглиййат бярпа олунур. Эюс-
тярилянляри щяйата кечирмяк цчцн
мцвафиг RNT вя зцлалларын синтези
баш верир. Щцжейрялярдя DNT-нин ре-
дупликасийасыны вя щцжейря тсиклиндяки
ирялиляйишляри тямин етмяк цчцн лазым
олан зцлаллар синтез олунмаьа башла-
ныр вя G1 фазанын сонуна йахын ана

вя гыз сентриолларын бир-бириндян ара-
ланмасы башлайыр.

G1 фазада йухарыда эюстярилян про-

сесля йанашы, мящдудиййят нюгтясини
кечмяк цчцн шяртляр (бах йухарыйа)
йериня йетирилдийи щалда щцжейря тсикли-
ня старт верилир. Яэяр мцвафиг бюйцмя
фактору олмазса, щцжейряляр G1 фаза-

дан G0 адланан фазайа дахил олур. Бе-

ля бир кечид мцвяггяти вя йа даими ола
биляр. Она эюря G0 фазаны икили фаза да

адландырырлар.
Биринжи щалда, G0 фазада олан

щцжейряляр мцвафиг бюйцмя фактору-
нун тясириндян йенидян G1 фазайа

гайыдараг щцжейря тсиклини давам ет-
дирирляр. Мисал цчцн ясил дяринин тяр-
кибиндя олан фиброситляри эюстярмяк
олар. Нормада бу щцжейряляр мета-
болик актив олмаларына бахмайараг
бюлцнмя габилиййятини мцвяггяти
дайандырырлар. Яэяр дяридя мцхтялиф
сябябляр цзцндян йара ямяля эяляр-
ся, тамлыьы позулмуш ган дамарла-
рындан йара нащийясиня дахил олмуш
тромбосит-мяншяли бюйцмя фактору-
нун тясириндян (platelet-derived
growth factor-PDGF) фиброситляр G0
фазадан G1 фазайа дахил олур вя про-

лиферасийа едяряк сайларыны артырырлар.
Бу просес анжаг йаранын там саьал-
масы дюврцня гядяр давам едир вя
фиброситляр йенидян G0 фазайа дахил

олурлар.
G1 фазаны даими тярк етмиш щцжей-

рялярин фяалиййятиндя ясасян цч истига-
мят мцяййян едилмишдир:

1) хцсуси бюйцмя факторларынын тя-

G1 ФАЗА
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сири иля G0 фазайа дахил олан щцжейря-

ляр терминал дифференсиасийа просесиня
уьрайараг бюлцнмя габилиййятини ити-
рирляр. Мисал цчцн еритроситляри вя
епидермисин буйнуз гатынын щцжейря-
лярини эюстярмяк олар.

2) G0 фазайа дахил олмуш щцжей-
ряляр онлары ящатя едян мцщитдяки
гейри-адекват бюйцмя факторунун
тясириндян пролиферасийа габилиййяти
ялдя едир. Анжаг бу щцжейряляр йа
апоптоз йолу иля интищар едирляр, йа
да бюлцня билмяйян вязиййятя
дцшцрляр.

3) бюлцнмя габилиййятини итирмиш
хцсуси груп гожалмыш щцжейряляр
(senescence) формалашыр. Щяр бир
щцжейрянин там йетишкянлик дюврц
иля юлцмц арасындакы дювр гожалыг
дюврц адланыр. Гожалыг G0 фазанын

терминал вязиййяти олдуьундан,
щцжейряляр бу вязиййятдян чыха бил-
мирляр.

Бу фазада RNT вя зцлалларын синте-
зи давам едир, сентросомлар сентриол-
лары иля бирликдя икиляшмяйя башлайырлар.
Синтез олунан зцлаллар ичярисиндя
цстцнлцк тяшкил едянляри хроматинлярин
тяркибиня дахил олан нуклеопротеинляр,
ялялхцсус щистонлардыр. Эюстярилянлярля
йанашы, синтетик фазада баш верян про-
сесляр ичярисиндя DNT молекулларынын
икиляшмяси - репликасийасы мцщцм йер
тутур.
Репликасийа мцряккяб просес

олуб, мцхтялиф груп зцлалларын (якся-
рян ферментлярин) иштиракы иля баш верир.

Репликасийа цчцн мцщцм шярт -
комплементар азот ясасы жцтлцклярини
(аденин-тимин, гуанин-ситозин) бир-би-
ри иля бирляшдирян щидроэен рабитяляри-
нин щидролизи нятижясиндя матриса (гя-
либ) ролуну ойнайан DNT зянжирляри-
нин бир-бириндян араланмасы вя со-
нунжуларла комплементар ялагя йа-
ратмыш нуклеозидлярдян йени DNT
зянжирляринин синтезидир. Мямялилярин
эеномунун тяркибиндя орта щесабла
3x109 ясас жцтлцйц вардыр. Щесаблан-
мышдыр ки, яэяр мямялилярин DNT мо-
лекулу анжаг бир нюгтядян башлайараг
репликасийа олунарса, онда бу ян азы 3
щяфтя вахт апармалыдыр. Анжаг мя-
лумдур ки, инсанда S фаза орта щесаб-
ла 8 саатдан чох чякмир. Бу ону эюс-
тярир ки, репликасийа просеси ейни вахт-
да DNT молекулунун чохлу сайда
йерляриндя башламалыдыр. Хромосомал
DNT-нин репликасийа баш верян щяр
бир йериня репликасийа башланьыжы дейи-
лир (шяк. 6.3). Инсан эеномунда онла-
рын сайы 60 миня гядярдир. DNT моле-
кулунун бир башланьыжындан реплика-
сийа олунмуш щиссясиня репликон дейи-
лир.
Репликасийанын башланьыж нюгтяси

репликонун тяхминян мяркязиндя йер-
ляшир. Бу нюгтядян башлайараг DNT
молекулу тяркибиндя олан полинуклео-
тид зянжирляринин ямяля эятирдийи спирал-
лар щяр ики истигамятдя ачылмаьа баш-
лайырлар. DNT молекулларынын поли-
нуклеотид зянжирляринин бир-бириндян
араландыьы йерляр щачайа бянзядийин-
дян репликасийа щачасы (айрыж, йаба,
чянэял) адландырылыр вя репликасийа
апараты иля тяжщиз олунурлар (шяк. 6.4).
Репликасийа апаратынын тяркибиня
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ясасян DNT щеликаза, праймаза,
мцхтяиф нюв полимераза ферментляри
вя тяк DNT зянжирляри иля бирляшмиш
зцлаллар аиддирляр.

DNT щеликаза ферментляри реплико-
нун щяр ики репликасийа щачасынын баш-
ланьыжында йерляшяряк (шяк.6.4) ATF-
ин щидролизи нятижясиндя мейдана
чыхан енеръи щесабына полинуклеотид
зянжир спиралларынын ачылмасыны тямин
едирляр (шяк. 6.3) .
Праймаза ферменти α-полимераза

ферменти иля бирликдя RNT вя DNT-
нин синтезиндя иштирак едир (бах сон-
райа).
Инсан щцжейряляриндя 5 нюв (α, β, γ,

δ, ε) DNT полимераза ферменти
мювжуддур. Онлардан γ-полимераза
митохондринин, α−, δ−, ε−полимераза-
лар ися нцвянин тяркибиндя йерляшян
DNT-нин репликасийасында иштирак
едир.  β-полимеразанын щям бюлцнян,
щям дя бюлцнмяйян щцжейрялярдя ак-
тив олмасы, онун мцхтялиф сябябляр
цзцндян DNT молекулунда мейда-
на чыхмыш дяйишикликлярин арадан гал-

дырылмасында (бярпасында) иштиракыны
эюстярир.
Репликасийанын механизми щаггын-

да олан мцасир тясяввцрляря айдынлыг
эятирилмяси заманы бу просесдя иштирак
едян тюрямялярин морфо-функсионал
хцсусиййятляри щаггында бязи мялу-
матлар нязяря алынмалыдыр:

- DNT молекулунун тяркибиня да-
хил олан полинуклеотид зянжирляринин
тяркиб елементляри бир-бири иля антипара-
лел вязиййятдя йерляширляр (шяк. 4.9 вя
6.4). Бунун нятижясидир ки, ики зянжир-
дян биринин башланьыжында дезоксиро-
бозанын 3-жц вязиййятиндя сярбяст OH
групу, диэяриндя ися 5-жи вязиййятдя
сярбяст PO4 групу вардыр;

- DNT полимераза ферментляри ан-
жаг матрисайла комплементар ясас
жцтлцйц васитясиля бирляшмиш нуклеозид-
ляр (аденозин-, гуанозин-, тимидин- вя
ситозинтрифосфатлар) арасында фосфодие-
фир рабитяляри йарада билирляр. Йяни,
RNT полимеразалардан фяргли олараг,
DNT полимеразалар сярбяст нуклео-

Шякил 6.3. Репликасийа башланьыжы (РБ) вя репликасийа щачаларынын щярякят истигамятляринин схе-
матик шякли. G.M.Cooper. The Cell, 2000, ASMPress Washington D.C., p.188, fig.5-15.
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зидлярдян йени (de novo) полинуклеотид
зянжири ямяля эятирмяк габилиййятиня
малик дейилдирляр;

- узанан полинуклеотид зянжириндя
DNT полимеразалар зянжиря анжаг йе-
ни ялавя олунан нуклеозидин 5 фосфат

групу иля ондан яввялки нуклеозидин 3
щидроксил групу арасында фосфодиефир
рабитяляри йарада билирляр.
Эюстярилян фактлары нязяря алсаг

эюрцрцк ки, DNT молекулунун мат-
риса ролуну ойнайан зянжирляриндян

Шякил 6.4. DNT молекулунун репликасийасынын схематик шякли.

230 Щцжейря tсикли



бири 3/-дян 5/ истигамятиндя, диэяри ися
5/-дян 3/ истигамятиндя транслйасийа
олунмалыдырлар (охунмалыдырлар). Баш-
га сюзля десяк, формалашан DNT зян-
жирляриндян бири 5/-дян 3/ истигамятин-
дя, диэяри ися бунун якси истигамятин-
дя синтез олунмалыдыр.
Биринжи истигамятдя DNT зянжири

синтез олунан заман нцмуня ролуну
(праймер) матрисайла комплементар
ясас жцтлцйц васитясиля бирляшмиш вя
сярбяст 5 трифосфат групу олан нуклео-
зид ойнайыр. Йердя галан нуклеозид-
ляр матрисайла комплементар ялагя
йарадан кими δ−полимераза ферменти-
нин кюмяклийи иля полинуклеотид зянжи-
ри формалашыр. Бу зянжирин узанмасы
фасилясиз олараг репликасийа щачасынын
щярякяти истигамятиндя баш верир (шяк.
6.4). Буна эюря дя, о, габагжыл (lead-
ing) зянжир адландырылыр.
Бцтцн DNT полинуклеотидляри ан-

жаг 5/ - 3/ истигамятиндя синтез олун-
дуьундан, якс (икинжи) истигамятдя
(бах йухарыйа) йени полинуклеотид зян-
жиринин нежя синтез олунмасы мясяляси
мейдана чыхыр. Бу мясяляйя мящшур
йапон алими T.Okazaki вя ямякдашла-
ры тяряфиндян кечян ясрин 80-жи илляриндя
апарылан тядгигатлар нятижясиндя ай-
дынлыг эятирилмишдир. Мцяййян едилмиш-
дир ки, 3/ - 5/ истигамятиндя йени DNT
полинуклеотид зянжири репликасийа ща-
часынын щярякят истигамятинин яксиня,
юзц дя фасилясиз олараг йох, щисся-щис-
ся синтез олунур. Бу щиссялярин щяр би-
ри алимин шяряфиня Оказаки фрагменти
адландырылыр вя башланьыж, ара вя сон
щиссяляря бюлцнцр (шяк. 6.4) .

DNT полимеразалар сярбяст нукле-

озидлярин полимериляшмясиндя иштирак
етмяк габилиййятиня малик олмадыгла-
рындан (бах йухарыйа), щяр бир Оказа-
ки фрагментинин синтези цчцн старт
(ширникляндирижи) ролу ойнайан баш-
ланьыж щиссяси (праймер) 3-дян 10-а
гядяр нуклеотиддян тяшкил олунмуш
RNT зянжири шяклиндя синтез олунур.
Бу зянжирин синтезиндя иштирак едян
RNT полимераза ферменти праймаза
ферменти дя адландырылыр. Ара щисся α-
полимераза ферментинин иштиракы иля 20-
30 нуклеотиддян тяшкил едилмиш DNT
зянжиридир. Сон щисся δ-полимераза
ферментинин иштиракы иля синтез олунан
220-250 нуклеотиддян тяшкил олунмуш
DNT зянжиридир (шяк. 6.4).
Оказаки фрагментляринин сон щис-

сясинин синтезиндя иштирак едян δ-поли-
мераза ферменти полимерляшмя иля йа-
нашы, яввялжя синтез олунмуш Оказаки
фрагментинин башланьыж щиссясиндя
олан RNT зянжиринин щидролизиндя дя
иштирак едир. Щидролиз просеси DNT
зянжири 5/ PO4 групуна чатдыгда
дайаныр вя йени синтез олунмуш фраг-
ментин сярбяст 3/ OH групу иля яввял-
ки фрагментин 5/ PO4 групу гаршы-
гаршыйа дайаныр. Эюстярилян груплар
арасында фосфодиефир рабитяси DNT ли-
газа ферментинин иштиракы иля йараныр
(шяк. 6.4). Беляликля, айры-айры Оказаки
фрагментляриндян 3/ - 5/ истигамятиндя
йени DNT зянжири синтез олунур. Бу
зянжирин синтезиня 5/ - 3/ истигамятиндя
синтез олунан габагкы зянжирля
мцгайисядя чох вахт тяляб олундуьу
цчцн ону лянэийян (lagging) зянжир ад-
ландырырлар (шяк. 6.4).
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Щцжейрянин митоз мярщяляйя кечи-
ди билаваситя G2 фазада йерляшян

нязарят-кечид мянтягясинин фяалиййяти
нятижясиндя тянзим олунур. G2 фазада

фяалиййят эюстярян Cdk2-тсиклин А
комплекси G2 фазадан митоз мярщя-

лясиня кечиди тямин етмякля йанашы,
профазанын орталарына гядяр баш верян
просеслярдя дя иштирак едир (шяк. 6.2).

G2 фазада щцжейрянин бюлцнмяси

цчцн важиб олан RNT вя зцлаллар син-
тез олунур, митозун баш вермяси цчцн
лазым олан енеръи ещтийаты топланылыр,
DNT молекулларынын синтез просеси
йохланылыр вя мцяййян едилмиш сящвляр
арадан галдырылыр.

G2 фазада баш верян просесляр ичя-

рисиндя ян чох эюзячарпаны микробо-
ружугларда баш верян дяйишикликлярдир.
Беля ки, G2 фазанын ахырына йахын мик-

роборужугларын орта йашама мцддя-
тинин 10 дягигядян 30 санийяйя енмя-
си чох гыса мцддят ярзиндя щцжейря-
нин ситоскелетинин тяшкилиндя иштирак
едян микроборужугларын сырадан чых-
масына эятириб чыхарыр. Ейни заманда
сентросомларын ятрафында микробору-
жугларын сцрятля синтез олунмасы няти-
жясиндя бюлцнмя ийинин формалашмасы
просеси башлайыр.

G2 фазада хромосомларын тяшкилин-

дя иштирак едян гейри-щистон зцлаллар
(мяс., конденсин) синтез олунур. Кон-
денсин зцлалынын иштиракы иля хромо-
сомларын конденсасийасы башлайан ки-
ми ситоплазмада йерляшян вя митоз
просеси заманы активляшян кинетохор

зцлаллары нцвяйя дахил олараг сентро-
мерля бирляширляр.

Щцжейрялярин бюлцнмясиндя, яса-
сян ейни вахтда баш вермяйян ики
мцщцм мярщяля айырд едилир:

1) нцвянин бюлцнмяси (кариоки-
нез),

2) ситоплазманын бюлцнмяси (сито-
кинез).
Нцвянин дцз (amitoz) вя гейри-дцз

бюлцнмя нювляри вардыр. Гейри-дцз
бюлцнмянин ися ики нювц: митоз вя
мейоз мювжуддур. Сонунжулардан
биринжиси соматик, икинжиси ися жинси
щцжейряляря хас олан бюлцнмя цсулла-
рыдыр.

АМИТОЗ

Щцжейрянин дцз бюлцнмяси - ами-
тоз - заманы нцвя маддяси "гыз"
нцвяляр арасында тясадцфи олараг гей-
ри-бярабяр пайланыр. Ана щцжейрянин
нцвяси вя ситоплазмасы ортадан ики
щиссяйя бюлцнцр. Нцвянин бюлцнмяси
ситоплазманын бюлцнмяси иля мцшащи-
дя олунмадыьы щалларда чохнцвяли
щцжейряляр мейдана чыхырлар. Сон мя-
луматлар эюстярир ки, амитоз бюлцнмя
инсан организминдя анжаг патолоъи
просесляр заманы тясадцф олунур.

МИТОЗ

Нормада соматик щцжейрялярин
чохалмасы гейри-дцз бюлцнмя - митоз
- (Й.: mitos - сап) йолу иля щяйата ке-
чирилир. Митоз заманы баш верян про-
сеслярин щяля 1882-жи илдя Флемминг

G2 ФАЗА

ЩЦЖЕЙРЯЛЯРИН
БЮЛЦНМЯ ТИПЛЯРИ
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тяряфиндян щейван щцжейряляриндя тяс-
вир едилмясиня бахмайараг, онларын
молекулйар механизмляри щаггында
мялуматлар сон 20-30 илдя дягигляшди-
рилмяйя башланылмышдыр.
Мцддятжя щцжейря тсиклинин жями

5-10%-ни тяшкил едян митоз заманы

щцжейрялярин демяк олар ки, бцтцн
структур елементляриндя баш верян
дяйишикликляр нятижясиндя "ана" (илкин,
башланьыж) щцжейрядян ики "гыз" - йени
щцжейря формалашыр. Бунун цчцн илкин
олараг интерфаза нцвясиндя олан хро-
матинин конденсасийасы, нцвя

Шякил 6.5. Тритон щцжейряляриндя митоз фазаларынын В.Флемминг (1882) тяряфиндян чякилмиш схе-
матик шякли (CL.Reider and A.Khodyanov. Science, 2003, v.300, p.91-96). Профаза заманы (А,
Б, Ж) бойагларла тцнд рянэлянян маддя йарандыьындан, ону "хроматин" адландырмышлар. Нцвя
юртцйц итдикдян сонра (Ч) хромосомлар бир-бириндян аралы ики "сентросомла" ялагя йарадараг
бюлцнмя ийи ямяля эятирирляр (Д, Е). Хромосомлар бюлцнмя ийи иля бирляшдикдян сонра щцжейря
метафаза мярщялясиня дахил олур вя хромосомлар ийлярин арасында галан мясафянин ортасында
екватор сятщиня чатдырылырлар (Я). Бундан сонра хромосомларын тяркибиндя олан хроматидляр
бир-бириндян айрылыб якс гцтбя тяряф щярякят етмяйя (Я, Ф) башлайырлар (анафаза). Даща сонра
хромосомлар бир-бири иля бирляшяряк гыз щцжейрялярин нцвялярини ямяля эятирир вя ситокинез васи-
тясиля (G) ана щцжейря ики йеря бюлцнцр.
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юртцйцнцн итмяси, Щолжи комплекси-
нин вя ендоплазматик шябякянин
фрагментасийасы вя бюлцнмя ийинин
формалашмасы баш вермялидир. Эюстя-
рилян просеслярин баш вермяси цчцн
мцщцм шярт Cdk1-тсиклин B зцлал
комплексинин активляшмясидир.
Y.Masui, C.Markert (1971) тяряфин-
дян кяшф едилмиш бу зцлал комплекси
йетишмяни сцрятляндирян фактор (matu-
ration promoting factor - MPF) да
адландырылыр.
Митоз заманы ардыжыл баш верян

просеслярин тясвирини асанлашдырмаг
мягсядиля ону ашаьыдакы фазалара
бюлцрляр:

- профаза (Л.: pro - яввял, юн; pha-
sis - тязащцр);

- метафаза (Й.: meta - сонра);
- анафаза (Й.: ana - эерийя);
- телофаза (Й.: telos - сон, уж).
Щцжейрялярин митоз йолла

бюлцнмяси заманы баш верян просес-
лярин нцмайиши цчцн ян йахшы нцмуня
В.Flemminг (1882) тяряфиндян дярж
етдирилмиш китабдан эютцрцлмцш шякли
эюстярмяк олар (шяк. 6.5). Бу шяклин
чякилмясиндян узун мцддят кечмяси-
ня бахмайараг, митоз заманы баш
верян просеслярин ардыжыллыьы мцасир
иммунщистокимйяви методлар васитя-
силя ялдя олунмуш мялуматлара там
уйьун эялир.

ПРОФАЗА

Профаза интерфазанын синтетик дювр-
цндя дупликасийа олунмуш DNT мо-
лекулларынын щистон вя гейри-щистон
зцлалларын иштиракы иля конденсасийасы-
нын сцрятлянмяси нятижясиндя (шяк. 6.6)

ишыг микроскопунда мцшащидя олуна
билян инжя сапшякилли хромосомларын
мейдана чыхмасы иля башлайыр (шяк.6.5
Б вя 6.7 А). Гейд етмяк лазымдыр ки,
профаза заманы мцшащидя олунан щяр
бир хромосом ейни тяркибя малик олан
ики бажы хроматиддян (гыз
хромосомлардан) тяшкил олунур. Хро-
матидлярин формалашмасы H1, H3,

конденсин вя кощезин зцлалларынын
фосфорлашмасы нятижясиндя мцмкцн
олур. H1, конденсин вя кощезин зцлал-

ларынын фосфорлашмасында Cdk1-тсиклин
B, H3 зцлалынын фосфорлашмасында Ау-

рора-B киназа ферменти иштирак едир.
H1 вя H3-цн фосфорлашмасы нятижясин-

дя интерфаза нцвясинин тяркибиндяки
еу- вя щетерохроматинлярдя олан гыв-
рылмаларын ачылмасынын гаршысы алыныр.
Конденсин зцлалынын иштиракы иля ися еу-
вя щетерохроматинлярин конденсасийа
олунмасы сцрятлянир.
Профазанын башланьыжында инжя сап-

шякилли хромосомлар бир-бириляринин ят-
рафына доланараг йумаьабянзяр топ-

Шякил 6.6. Митозун профаза мярщялясиндя ай-
ры-айры хромосомларын конденсасийасы
(K.G.Murti/Visual Unlimited).
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ланты ямяля эятирирляр (шяк.6.5 А, Б, Ж).
Йумаг дахилиндя хромосомлар бир-
биринин ятрафында долансалар да, юз
сярбястликлярини итирмирляр. Сонрадан
хроматидлярин гысалмасы вя галынлаш-
масы нятижясиндя онларын ямяля эятир-
дикляри йумаг ачылмаьа башлайыр вя
хромосомлары айрылыгда мцшащидя ет-
мяк олур (шяк.6.7 А).
Профазанын башланьыж мярщялясиндя

нцвядя баш верян дяйишикликляр ичяри-
синдя нязяря чарпаны нцвяжиклярин яв-
вял щяжмляринин кичилмяси, сонрадан
ися йох олмаларыдыр. Сонунжунун ся-
бяби нцвяжиклярин тяшкилиндя иштирак
едян хроматинлярин конденсасийа

олунараг мцвафиг хромосомларын
тяркибиня дахил олмасыдыр.
Профаза заманы микроборужугла-

рын деполимерляшмяси нятижясиндя он-
ларла ялагядар олан зар гурулушлу ор-
ганелляр (Щолжи комплекси, ендоплаз-
матик шябякя, ендосомлар) кичик го-
вугжуглара чевриляряк ситоплазмада
олан пиноситоз, няглиййат, секретор вя
с. говугжуглара гарышырлар. Профаза-
нын эедиши бойу щцжейрялярин якся-
риййяти кцряви формайа дцшцр вя онла-
рын сятщляриндя олан нишанлар (маркер-
ляр), ресепторлар ситоплазмайа кечири-
лирляр.

G2 фазада ики сярбяст сентросомун

Шякил 6.7. Митозун мцхтялиф мярщяляляриндя ситоплазма вя нцвядя баш верян дяйишикликлярин
схематик шякли.
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ятрафында йаранмаьа башлайан мик-
роборужуглар юз инкишафларыны давам
етдирирляр. Бунунла йанашы, онлар бир-
бириня нисбятян якс истигамятляря йер-
лярини дяйишяряк щцжейрянин периферик
щиссяляриня йахынлашырлар. Микробору-
жугларын формалашмасы 83-жц сящифядя
тясвир олунмуш гайдада эедир. Бир-би-
риля сых йерляшмиш шцашякилли микробо-
ружуглар сентросомун бцтцн чевряси
цзря йерляшдийиня эюря, улдузшякилли
(aster)  структур ямяля эятирирляр.
Беля шцалы таж щяр ики сентросомун

ятрафында йарандыьындан, ики улдуз
(шяк. 6.7 Б) - диастер вя йа амфиастер
дя адланыр. Бу улдузлар даща сонра
формалашмагда олан митоз (бю-
лцнмя) ийинин гцтблярини ямяля эятирир-
ляр (шяк. 6.7 Ж).
Профазанын сон мярщяляси промета-

фаза да адланыр. Бу мярщялянин ха-
рактер хцсусиййяти нцвя юртцйцнцн
чох кичик заман ярзиндя айры-айры го-
вугжуглара чевриляряк юз тамлыьыны
итирмясидир (шяк. 6.7 Ж). Бунун баш

вермяси цчцн ясас сябяб нцвя юртцйц
иля сых ялагядя олан ламинлярин фосфор-
лашмасыдыр. Бу щагда мялуматлар
151-жи сящифядя верилмишдир.
Нцвя юртцйцнцн тамлыьынын позул-

масы сентросомлардан башланан мик-
роборужугларын бир гисминя бажы хро-
матидлярин кинетохор щиссяляри иля яла-
гя йаратмаг имканы верир. Бундан
сонра бюлцнмя ийинин гцтбляриндя
йерляшян  микроборужуглар цч група
бюлцнцрляр (шяк.6.8):

1. астрал микроборужуглар;
2. кинетохор микроборужуглары;
3. гцтбарасы микроборужуглар.
Астрал микроборужуглар сентро-

сомла щцжейрянин мцвафиг гцтбляри
нащийясиндя йерляшяряк мцсбят ужлары
васитясиля кортикал скелет елементляри
иля ялагя сахлайырлар (шяк. 6.8 вя 6.9).
Кинетохор микроборужугларынын

мцсбят ужлары хромосомларын кинето-
хор щиссяляри иля ялагяйя эирирляр (шяк.
6.10). Щяр бир кинетохор 20-30-а гя-
дяр микроборужугла ялагя йарадыр.

Шякил 6.8. Бюлцнмя (митоз) ийинин тяшкилиндя иштирак едян микроборужугларын схематик шякли.
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Бюлцнмя ийинин тяркибиня дахил олан
микроборужугларын чох щиссяси кине-
тохор микроборужугларынын пайына
дцшцр.
Гцтбарасы микроборужугларын жцзи

бир щиссяси якс гцтбя чатыр, яксяриййяти
ися бир гцтбдян башлайыб екватор сят-
щини кечдикдян сонра сярбяст сурятдя
ситоплазманын якс щиссясинин мцхтялиф
йерляриндя гуртарырлар (шяк. 6.7 Ж).
Буна эюря дя ситоплазманын истяр пе-
риферик, истярся дя мяркязи щиссяляриндя
мцяййян мясафядя бир-бириня паралел
дайанан вя якс гцтблярдян эялян
гцтбарасы микроборужуглар йерляшир-
ляр (шяк. 6.8 вя 6.9).
Беляликля, бюлцнмя (митоз) ийинин

бир тяряфиндя мцсбят ужлары иля корти-
кал скелет елементляри вя кинетохорла
бирляшян микроборужуглар олдуьу
щалда, ситоплазмада сярбяст мцсбят
ужлары екваторун щяр ики тяряфиндя
олан гцтбарасы микроборужуглар йер-
ляширляр (шяк. 6.9).
Прометафаза заманы кинетохор

микроборужуглары екватор сятщиндян
мцхтялиф мясафялярдя йерляшян хромо-
сомларын кинетохор щиссяляри иля бирля-
ширляр. Бу сябябдян бажы кинетохорла-
ра бирляшян микроборужуглардан бири
узун, диэяри ися гыса олур (шяк. 6.7 Ж).
Прометафазанын сон мярщялясиндя

йухарыда эюстярилян узун микробору-
жугларын кинезин вя онунла ялагяли
зцлалларын щесабына гысалмасы (деполи-
мерляшмяси) вя гыса микроборужугла-
рын узанмасы (мцсбят ужларына йени
тубулин молекулларынын ялавя олунма-
сы - полимерляшмяси) нятижясиндя хро-
мосомлар бюлцнмя ийинин гцтбляри
арасындакы мясафянин мяркязиня доь-
ру йерлярини дяйишмяйя башлайырлар.
Артыг бу ан метафазанын башланьыжыны
эюстярир.

МЕТАФАЗА

Метафаза заманы баш верян про-
сеслярин ян мцщцмц бцтцн хромо-
сомларын бюлцнмя ийинин мяркязиндя
бир хятт цзря йерляшмясинин тямин

Шякил 6.9. Бюлцнмя (митоз) ийи тюрямяляринин бир-бири вя мотор зцлалларла гаршылыглы ялагяляринин
схематик шякли. Изащы мятндя верилмишдир.
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олунмасыдыр. Бу жцр йерляшмя метафа-
за вя йа екватор лювщяси дя адланыр
(шяк. 6.7 Ч). Яэяр хромосомлардан
жями бири эюстярилян йеря вахтында чат-
дырылмазса, метафаза кечид мянтягя-
синин нязаряти иля митоз просеси дайан-
дырылыр. Метафаза лющвяси там форма-
лашдыгдан 20-23 дягигя сонра анафаза
башлайыр. Метафазанын инкишафыны тор-
мозлайыжы факторлар кинетохорда син-
тез олунурлар. Беля ки, микроборужуг-
ла ялагя йаратмамыш кинетохорун
тамлыьы  лазер шцасы иля позулдугда
(йяни, хромосом метафаза лювщясин-
дя йерляшмяся дя), щцжейря нормада
олдуьу кими 20-23 дягигядян сонра
анафаза мярщялясиня кечир.
Метафаза заманы метафаза лювщя-

синин сабитлийи ики йолла тямин олунур.
Бир тяряфдян - якс гцтблярдян бажы ки-
нетохорла бирляшян микроборужуглар

бир-бирини таразлайан гцввя йаратдыг-
лары цчцн (шяк. 6.10) хромосомлар ек-
ватор лювщясиндян кянара чыхмырлар.

Икинжи тяряфдян ися - гцтбарасы мик-
роборужуглары якс истигамятляря
сцрцшдцрмяк габилиййятиня малик
олан биполйар кинезинлярин фяалиййяти
нятижясиндя гцтбляр арасындакы мясафя
сабит сахланылыр. Беля ки, биполйар ки-
незинлярдян бири мцяййян микробору-
жуьун мцсбят ужу тяряфя, икинжиси ися
щямин микроборужуьун мянфи ужу тя-
ряфя щярякят етдийиндян гцтбарасы
микроборужугларын топографик вя-
зиййятиндя дяйишиклик олмур вя
бюлцнмя ийи гцтбляри бир-бириндян ара-
ланмырлар.

АНАФАЗА

Бажы хроматидлярин бир-бириндян
айрылмасы митоз просесиндя мцщцм
мярщялялярдян бири сайылыр. Бу хрома-
тидлярин тяркибиндя олан хроматин илэ-
якляри бир-бири иля кощезин вя онунла
ялагяли олан зцлаллар (кощезин комп-
лекси) васитясиля бирляширляр. Бажы хро-
матидлярин айрылмасы бюлцнмя ийинин
фяалиййяти щесабына йох, хромосомла-
рын дахилиндя эедян просесин нятижя-
синдя баш верир. Беля ки, метафаза
дюврцндя митоз ийинин тяшкилиндя ишти-
рак едян микроборужугларын щамысыны
лазер шцасы иля кясдикдян сонра да ба-
жы хроматидляр бир-бириндян айрылырлар.
Бажы хроматидляри бир-бириня бирляш-

дирян кощезин зцлалы комплексинин фя-
алиййяти, ясасян протеаза групундан
олан сепараза вя ону гейри-актив вя-
зиййятя салан секурин зцлалларындан
асылыдыр.

Cdk1-тсиклин B-нин тясириндян ак-

Шякил 6.10. Митозун метафаза мярщялясиндя
хромосомларын вя бюлцнмя ийинин тяшкилиндя
иштирак едян тюрямялярин електрон-микроско-
пик шякли. (CL.Rieder and SS.Bowder. J.
Histochem. Cytochem. 1985,33:165/ Biolo-
gical photo Service).
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тивляшян анафазаны сцрятляндирян комп-
лекс (anaphase-promoting complex -
APC) секурин зцлалыны парчалайыр (шяк.
6.2). Буна эюря дя сепараза ферменти
активляшяряк кощезин комплексинин
тамлыьыны позур вя беляликля, бажы хро-
матидлярин бир-бириндян араланмасы
башлайыр. APC-ни тсиклинлярин парча-
ланмасында иштирак етдийи цчцн тсикло-
сом да адландырырлар. Буна эюря дя
бу комплекс APC/C кими ишаря едилир.
Хроматидлярин бир-бириндян аралан-

масы метафазанын сон мярщялясиндя
башлайыб анафазанын башланьыжында
сонра йетир. Бундан сонра щяр бири ай-
рылыгда хромосом адландырылан бажы
хроматидляр бюлцнмя ийи гцтбляриня
доьру йерлярини дяйишя билирляр (шяк.
6.11 А).
Бажы хроматидлярин (хромосомла-

рын) бир-бириндян араланмасы онларын
бюлцнмя ийи гцтбляриня доьру щярякя-
ти (анафаза А) вя гцтблярин юзляринин
бир-бириндян узаглашмасы (анафаза B)
нятижясиндя баш верир. Анафаза зама-
ны баш верян просеслярин ясасында
APC/C-нин тсиклин B-ни парчаламасы
нятижясиндя Cdk1-ин гыса заман яр-

зиндя гейри-актив вязиййятя дцшмяси
дайаныр. Тясадцфи дейилдир ки, бажы
хроматидляри бир-бириля бирляшдирян ко-
щезин зцлалынын парчаланмасы вя мик-
роборужгларла ялагяли мотор зцлалла-
рын (кинезин вя динеин) активлийинин
артмасы анжаг Cdk1-ин гейри-актив ол-
дуьу мцддятдя мцмкцн олур.
Кинетохорла бирляшмиш ситоплазма-

тик динеин мотор зцлалынын фяалиййяти
нятижясиндя екватор лювщясиндя бир-би-
риндян араланан хромосомлар кинето-
хор микроборужуглары бойу сентро-
сом истигамятиндя йерлярини дяйишмяйя
башлайырлар (шяк. 6.11 А). Бу заман ки-
нетохорун лифли таж щиссясиндя йерляшян
кинезин аилясиня аид олан ферментлярин
тясириндян микроборужугларын деполи-
мерляшмяси баш вердийиндян (тубулин
зцлалларынын микроборужугларын
мцсбят ужларындан айрылмасынын сцряти
кяскин артыр), кинетохор микробору-
жугларынын узунлуьу гысалмаьа баш-
лайыр (шяк. 6.11 Б). Эюстярилянлярин ня-
тижяси олараг хромосомлар бюлцнмя
ийинин гцтбляриня чатырлар (шяк. 6.7 Д).
Хромосомлар гцтбляря доьру щяря-

кят етдикжя кинетохор микроборужуг-

Шякил 6.11. Анафаза заманы хромосомларын гцтбляря доьру щярякят етмясиндя мотор зцлал-
ларла микроборужугларын гаршылыглы ялагяляринин схематик шякли. Б - А-нын чярчивяйя алынмыш
щиссясинин бюйцдцлмцш шяклидир. Ятрафлы изащат мятндя верилмишдир.
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ларынын сырадан чыхмасы нятижясиндя
щцжейрянин мяркязи щиссясиндя, ясасян
бир-бириня паралел дайанан гцтбарасы
микроборужуглар вя онлары ящатя едян
матрикс елементляри бирликдя мяркязи
ийи ямяля эятирирляр (шяк. 6.7 Е, Ф).
Анафаза B заманы йеня дя мотор

зцлалларын астрал вя гцтбарасы микро-
боружугларла гаршылыглы фяалиййяти няти-
жясиндя щцжейрянин цмуми узунлуьу-
нун артмасы фонунда бюлцнмя ийинин
гцтбляри бир-бириндян араланырлар (шяк.
6.7 Д). Бу просес, ясасян ики цсулла баш
верир:

1) мяркязи ийин тяркибиндя бир-бири-
ня паралел дайанмыш микроборужуг-
ларла ялагядар олан биполйар кинезин
зцлалларындан микроборужугларын
мцсбят ужуна доьру щярякят едянин
активлийи артыр. Бу заман микробору-
жуглар бир-биринин цзяриндя
сцрцшдцрцлдцйцня эюря, онларын мян-
фи ужлары иля ялагяли олан сентросомлар
бир-бириндян араланараг щцжейрянин
гцтбляриня йахынлашырлар (шяк. 6.11 А).

2) щцжейрянин кортикал скелети иля
ялагяли динеин вя сентросомла ялагяли
кинезин зцлалларынын астрал микробо-
ружугларын мцвафиг олараг мянфи вя
мцсбят ужларына доьру йердяйишмяляри
(шяк. 6.11 А) гцтбцн юзцнцн онунла
бирляшмиш щалда олан хромосомларла
бирликдя щцжейря зарына йахынлашмасы-
ны тямин едир.

ТЕЛОФАЗА

Телофаза заманы анафаза B-дя эе-
дян просеслярин арды олараг ий гцтбля-
ринин вя хромосомларын кортикал ске-
летя йахынлашмасы давам етдирилир,
нцвя юртцйц бярпа олунур вя щцжейря-

нин бюлцнмяси иля нятижялянян (ситоки-
нез) бюлцнмя шырымы формалашмаьа
башлайыр (шяк. 6.7 Е).
Кинетохор микроборужугларынын сы-

радан чыхмасы нятижясиндя бажы хро-
матидляр бюлцнмя ийи гцтбцня йахын
сых топланты шяклиндя йерляширляр. Хро-
мосомлар гцтбляря йахынлашдыгжа
нцвя юртцйцнцн парчаландыьы дюврдя
формалашмыш говугжуглар бир-бири иля
бирляшяряк онларын щяр бирини харижи тя-
ряфдян ящатя едирляр (шяк. 6.7 Е). Бу
просес нцвя юртцйц иля ялагясини сахла-
мыш ламин B-нин (бах сящ. 173) фос-
форсузлашмасы, онун юзцнцн вя нцвя
юртцйц интеграл зцлалларынын хромо-
сомларла молекулйар ялагяляр йарат-
масы щесабына баш верир. Хромосом-
ларын щамысы нцвя гцтбцндя топлашдыьы
дюврдя онлары ящатя едян нцвя юртцйц
елементляри бир-бири иля бирляшяряк бцтю-
влцкдя нцвя юртцйцнц бярпа едирляр
(шяк. 6.7 Я).
Нцвя юртцйцнцн йенидян бярпасы

заманы нцвя дялийи комплекси дя
онун тяркибиня дахил олур. Нцвя дялийи
комплекси юз кечирижилик габилиййятини
бярпа етдикдян сонра ламин А-лар си-
топлазмадан нцвяйя дахил олурлар.
Бу ися артыг сярбяст фяалиййят эюстярян
нцвянин формалашмасынын эюстярижиси-
дир. Яэяр ламин А щяр щансы бир сябяб-
дян нцвяйя дахил ола билмязся, хро-
мосомларын деконденсасийасы баш
вермир.
Телофазанын эедиши бойу щцжейря-

нин тяркибиндя олан митохондриляр вя
диэяр органелляр мотор зцлалларын кю-
мяклийи иля щярякят етдириляряк йени йа-
ранмагда олан гыз щцжейрялярин пери-
ферик щиссяляриндя бярабяр пайланырлар.
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Анафазанын икинжи йарысындан баш-
лайараг бюлцнян щцжейрянин мяркязи
ийя перпендикулйар йерляшян екватор
сятщи бойунжа кортикал скелет елеме-
нтляринин тяркиби вя гаршылыглы ялагяля-
риндя мцщцм дяйишикликляр баш верир.
Беля ки, эюстярилян сятщин ятрафында F
актин, ики гцтблц миозин II вя онларла
ялагяли олан зцлалларын топланмасы ня-
тижясиндя бцзцжц щалга формалашмаьа
башлайыр (бах шяк. 3.16).
Бцзцжц щалга елементляринин йыьыл-

масы заманы плазмолемма мяркязи
ийя доьру дартылдыьына эюря, щцжейря
сятщиндя бюлцнмя шырымы йараныр (шяк.
6.7 Е). Бцзцжц щалганын тяшкилиндя иш-
тирак едян биополимерлярин сайы азал-
дыгжа бюлцнмя шырымы дяринляшир вя
щцжейрянин щиссяляри бир-бири иля назик
кюрпц шяклиндя олан щисся васитясиля
бирляширляр. Бу щиссядя антипаралел вя-
зиййятдя йерляшян гцтбарасы микробо-
ружуглар бир йеря сыхылараг орта жисим-
жик адландырылан тюрямяни ямяля эяти-
рирляр (шяк. 6.7 Ф). Орта жисимжик хцсу-
си киназаларын кюмяклийи иля парчалан-
дыгдан сонра онун ятрафында йерляшян
плазмолеммаларын кянарлары бир-бири-
ня чатыр вя гыз щцжейряляр тамамиля
бир-бириндян айрылырлар. Орта жисим-
жийин галыглары ися гыз щцжейрялярин сят-
щиндян айрылараг щцжейряарасы сащяйя
дцшцрляр.
Йени йаранмыш гыз щцжейрялярдя

(шяк. 6.7 Ф) бюлцнмя ийинин тяркибиндя
иштирак едян микроборужуглар там сы-
радан чыхарылдыгдан сонра нцвянин
йахынлыьында йерляшян тяк сентросом-
дан щцжейрянин периферик щиссяляриня
доьру микроборужуглар инкишаф едя-
ряк кортикал скелет елементляриня ча-

тырлар. Интерфаза дюврцня хас олан
микроборужуглар формалашдыгжа, он-
ларла ялагяли олан органелляр (Щолжи
комплекси, ендоплазматик шябякяляр,
ендосомлар) йенидян бярпа олунур-
лар.

МЕЙОЗ

Жинси йолла чохалманын мцщцм
тяркиб щиссяси илкин жинси щцжейрялярин
мейоз йолу иля бюлцняряк майаланма
цчцн щазыр олан йумурта щцжейрялярин
вя сперматозоидлярин йаранмасыдыр
(гаметоэенез). Бу проссесляр гадын-
ларда йумурталыгда вя ушаглыг бору-
ларында, кишилярдя ися хайаларын гыврым
тохум боружугларында баш верир. Ил-
кин жинси щцжейрялярин нцвяляриндя ор-
ганизмин диэяр соматик щцжейрялярин-
дя олдуьу кими диплоид сайда (46
ядяд) хромосом вардыр. Майаланма
заманы йаранан зиготанын да тярки-
биндя 46 ядяд хромосомун олдуьу
нязяря алынса, йетишмиш жинси щцжейря-
лярдя хромосомларын сайынын 23-я гя-
дяр (щаплоид сайы) ендирилмясинин жинси
чохалма цчцн мцтляг шярт олдуьу
эюрцнцр. Мейоз просеси заманы бу
шярт йериня йетирилдийиня, йяни хромо-
сомларын сайы 46-дан 23-я чатдырылдыь-
ына эюря она (даща дягиги, онун би-
ринжи мярщялясиня) редуксион бюлцнмя
дейилир.
Хромосомларын сайынын азалмасы

иля йанашы, мейоз заманы щомолоъи
хромосомлар арасында эен мцбадиля-
синин (рекомбинасийа) мювжудлуьу вя
айры-айры хроматидлярин йох, бцтюв
хромосомларын (сечим тясадцфи олур)
бюлцнмя ийи гцтбляриня доьру щярякя-
ти илкин жинси щцжейрялярля мцгайисядя
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фяргли эеном вариантына малик гамет-
лярин йаранмасына сябяб олур. Бу
просесляр сон нятижядя еукариот по-
пулйасийанын тяркибиндя эенетик ола-
раг фярглянян фярдлярин мейдана чых-
масына эятириб чыхарыр. Бу дяйишиклик-
лярин организмин харижи мцщцтин дяйи-
шян амилляриня уйьунлашмасында
(адаптасийасында) мцщцм рол ойна-
масы гейд олунур.
Мейоз бюлцнмя ардыжыл олараг ики

мярщялядя йериня йетирилир вя бу мяр-
щяляляр мцвафиг олараг, I мейоз вя II
мейоз адландырылыр.
Гаметоэенез просесинин бюйцмя

мярщялясиндя, интерфазада олдуьу ки-
ми, илкин жинси щцжейрялярдя ДНТ мо-
лекуларынын репликасийасы нятижясиндя
хромосомларын цмуми сайы артмаса
да (46 хромосом (2н)) 92 ДНТ мо-
лекулу синтез олунур. Бу мцддятдян
конденсасийа просеси нятижясиндя бажы
хроматидляр формалашмаьа баш-
лайырлар. Бу дювр премейотик S фаза
да адланыр. Билаваситя бу фазадан сон-
ра щцжейряляр I мейоза дахил олурлар
(шяк. 6.12 А, Б).

I МЕЙОЗ
(Редуксион бюлцнмя)

I мейозун юзц дя, митозда олдуьу
кими, I профазадан, I метафазадан, I
анафазадан вя I телофазадан ибарят-
дир.

I профаза

Бу фазалар ичярисиндя баш верян
просеслярин мцряккяблийиня эюря I
профаза диэярляриндян кяскин фяргля-
нир. Она эюря дя I профазада беш мяр-
щяля: лептотена, зиготена, пахитена,

диплотена вя диакинез айырд едилир.
Лептотена - бажы хроматидлярин бир-

бири иля бирляшяряк назик сапшякилли хро-
мосомларын формалашмасы ися харак-
теризя олунур. Бажы хроматидлярин
конденсасийасы заманы ямяля эялян
илэякляр онларын байыр кянарына пара-
лел йерляшян зцлал тябиятли ох (аксиал)
елемент иля бирляширляр (шяк. 6.14 Б).
Формалашмыш хромосомлар бир ужлары
васитясиля нцвя юртцйц иля рабитядя
олурлар.
Зиготена заманы лептотенанын со-

нундан башлайараг йан-йана
дцзцлмцш щомолоъи хромосом
жцтлцкляринин формалашмасы давам
едир. Бу жцтлцклярин бир ужунда йерля-
шян теломерляр бир йеря топлашараг
нцвя юртцйц иля бирляшдикляриня вя сяр-
бяст ужлары радиал олараг нцвя дахилин-
дя мцхтялиф истигамятлярдя йерляшдик-
ляриня эюря эцл дястясини хатырладан шя-
кил алырлар. Бу дястяни лептотена/зиго-
тена букети дя адландырырлар (шяк. 6.12
Ж). Бу букетя дахил олан хромосом
жцтлцкляринин формалашмасында ясас
ролу синаптонемал комплексин иштиракы
иля йаранмыш хромосом синапслары
(конйугасийалары) ойнайырлар (шяк.
6.13 Ж).
Синаптонемал комплексин тяркиби-

ня кянар елементляр, кюндялян лифляр
(филаментляр) вя мяркязи елемент аид-
дир (шяк. 6.13 Ж вя Ч). Кянар елемент-
ляр бажы хроматидляри бир-бири иля бирляш-
дирян аксиал елементлярдян, онларла
ялагяли зцлаллардан вя кюндялян лифля-
рин байыр ужларындан тяшкил олунмуш-
дур. Кюндялян филаментляр хцсуси си-
наптонемал комплекс зцлалындан -
Scp1 (synaptonemal complex protein
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1) тяшкил олунмушлар. Бу зцлал ужларын-
да глобулйар щиссяляри вя гыврымлы-гыв-
рым гурулушлу орта щиссяси олан чюпшя-
килли димердир. Онун глобулйар гуру-
луша малик байыр ужлары бажы хроматид-

ляри бир-бири иля бирляшдирян аксиал еле-
ментлярля, ичяри ужлары ися бир-бири иля
бирляшяряк синаптонемал комплексин
мяркязи елементини ямяля эятирирляр
(шяк. 6.13 Ч). Щомолоъи хромосомлар

Шякил 6.12. Кишилярдя мейоз бюлцнмянин мцхтялиф мярщяляляринин схематик шякли. А, Б -
премейотик С фаза; Ж - лептотена/зиготена букети; Ч - зиготена; Д - пахитена; Е - метафаза; Я
- анафаза; Ф - телофаза.
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арасында тясвир олунан комплекси гы-
фылбяндя (русжа: молнийайа) бянзядир-
ляр. Лептотена вя зиготена заманы си-
наптонемал комплекс бойунжа илкин
рекомбинасийа дцйцнляри ямяля эялир-
ляр. Бу дцйцнляр щомолоъи хромо-
сомлар арасында баш верян рекомби-
насийа просесляринин башланмасында
мцщцм рол ойнайырлар. Синаптонемал
комплекся малик олан хромосомлара
мейоз хромосомлары да дейилир.

Пахитена заманы щомолоъи хромо-
сомларын бцтцн эедиши бойу синапто-
немал комплекс формалашыр (шяк. 6.13 Ч).
Бу фонда конденсасийа просеси сцрят-
ляндийиня эюря хромосомларын узун-
лугларынын даща да гысалмасы вя галын-
лашмасы баш верир. Бажы хроматидлярин
периферик щиссяляри бир гядяр араланса-
лар да, онлар сентромер нащийясиндя
бир-бириляри иля сых бирляширляр. Беляликля,
бивалент хромосомларын тяркибиндя
дюрд хроматид айырд едилир ки, буну
тетрада адландырырлар.
Пахитена фазасынын диэяр бир хцсу-

сиййяти ондан ибарятдир ки, синаптоне-
мал комплексин бязи нащийяляриндя
диаметри 90 нм-я бярабяр олан, сых
зцлал топлантысындан тяшкил олунмуш
сон рекомбинасийа дцйцнляри формала-
шырлар (шяк. 6.12 Д). Бу дцйцнляр на-
щийясиндя ирси дяйишкянликлярин мейда-
на чыхмасында мцщцм рол ойнайан
кроссинговер просеси щяйата кечирилир.
Мейоз заманы щомолоъи хромосом-
ларын тяркибиндя олан эенетик инфор-
масийанын дяйишдирилмяси - щомолоъи
рекомбинасийа - ики цсулла щяйата ке-
чирилир: эен конверсийасы вя кроссинго-
вер (шяк. 6.14).
Эен конверсийасы заманы щомолоъи

хромосомлар арасында гаршылыглы эе-
нетик информасийа мцбадиляси баш вер-
мир. Беля ки, ДНТ молекулларындан
биринин тяркибиндя йерляшян эен диэяр
щомолоъи ДНТ молекулунун уйьун
щиссяси иля явяз олундуьу щалда, икинжи
ДНТ молекулу юз тяркибини сабит сах-
лайыр (шяк. 6.14-дя ашаьы саьда). Бу-
нунла да эенлярдян (аллелдян) биринин
икиляшмяси баш верся дя, икинжи эен (ал-
лел) - буну нишан (маркер) да адланды-
рырлар - итирилир.

Шякил 6.13. I профазанын мцхтялиф мярщяляля-
риндя синаптонемал комплексин гурулуш
хцсусиййятляринин схематик шякли.
T.D.Pollard, W.C.Earnshaw. Cell Biology.
Philadelpщia Saunders, 2002, fig 48-4.
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Кроссинговер заманы ися ики щомо-
лоъи ДНТ молекулунун уйьун эене-
тик информасийа дашыйан щиссяляри гар-
шылыглы олараг дяйишдирилирляр. Йяни, що-
молоъи ДНТ молекулларынын уйьун
щиссяляри физики олараг кясиляряк диэяр
ДНТ молекулуна бирляшдирилирляр (шяк.
6.14-дя ашаьы солда).
Диплотена мярщялясиндя хромо-

сомлар гысалмагда давам етмякля
йанашы, синаптонемал комплексин тяш-
килиндя иштирак едян елементлярин пар-
чаланмасы нятижясиндя щомолоъи хро-
мосомлар бир-бириндян араланмаьа
башлайырлар (шяк. 6.13 Д). Онларын ара-
сындакы ялагяляр анжаг сон рекомби-
насийа дцйцнляринин йериндя формала-
шан хиазмалар (чарпазлар) нащийясин-
дя галыр. Эцмцш дузлары иля импрегна-
сийа заманы айдын эюрцнян хиазмала-
рын сайы хромосомларын узунлуьун-
дан асылы олараг, бирля беш арасында тя-
ряддцд едир (шяк. 6.15). Хиазмаларын
мювжудлуьу сайясиндя бивалент тетра-
далар I мейозун метафаза мярщяля-
синдя екватор сятщиндя бир хятт цзря
дцзляня билирляр.
Мейоз заманы жинси хромосомлар

(X, Y) бир-бири иля гаршылыглы ялагялярин-
дя аутосом хромосомларла мцгайи-
сядя фяргли хцсусиййятляря маликдирляр.
Жинси хромосомларын арасында сина-
пслар онларын бцтцн эедишляри бойу
йох, анжаг гыса щомолоъи нуклеотид
ардыжыллыглары олан щиссяляриндя йара-
ныр. Бу щиссяляр псевдоаутосомал щис-
сяляр адланырлар. X вя Y хромосомла-
рын псевдоаутосомал щиссяляри бир-би-
риляри иля дцзэцн ялагя йаратдыглары за-
ман онларын арасында эенетик реком-
бинасийа да мцмкцн олур.
Диплотенанын башланьыжында хро-

мосомларын деконденсасийасы (хцсу-
сян, биринжили овоситлярдя) баш вер-
дийиндян хроматид илэякляри ятрафында
нуклеосом вя онлары бир-бири иля бирляш-
дирян ДНТ зянжирляриндян тяшкил олун-
муш икинжили илэякляр ямяля эялир. Икин-
жили илэяклярдя йерляшян эенлярин
експрессийасы нятижясиндя биринжили
овоситлярдя гида мящсулларынын вя
рцшеймин илкин дюврляриндя баш верян
просеслярин тянзиминдя иштирак едян
биолоъи актив маддяляр синтез олунур-
лар. Бу заман хроматидлярин ятрафын-
да mRNT молекулларынын вя онларла
ялагяли зцлалларын топланмасы нятижя-

Шякил 6.14. Пахитена заманы щяйата кечирилян
щомолоъи рекомбинасийа цсулларынын схема-
тик шякли.

Шякил 6.15. Диплотена мярщялясиндя олан би-
валент хромосомун микроскопик шякли. Бажы
хроматидляр бир-бири иля сентромерляр (1) васи-
тясиля бирляширляр. Щомолоъи хромосомлары бир-
бири иля бирляшдирян чарпаз сащялярдя (2) эен
конверсийасы баш верир (John Cabisco/Visuals
Unlimited).
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синдя хромосомларын инжя гурулуша
малик щцндцр илэякляри эюрцнмяйя
башлайыр. Хромосомларын беля гуру-
лушуну лампа фырчасына охшадараг,
онлары лампа-фырчалы хромосомлар ад-
ландырмышлар.
Организмин нювцндян вя жинсин-

дян асылы олараг диплотенанын дава-
метмя мцддятиндя кяскин фяргляр
мювжуддур. Яэяр биринжили спермато-
ситлярдя ян узун мцддятдя баш верян
пахитена жями 16 эцн давам едирся,
гадынларда диплотена 45-50 иля гядяр
давам едя билир. Беля ки, щамилялийин
3-жц вя 4-жц айлары арасында диплоте-
найа дахил олмуш илкин овоситляр бу
мярщялядян анжаг овулйасийа баш
вердикдян сонра чыхырлар.
Диакинез - I профазанын сон мярщя-

лясидир. Бу мярщялядя хромосомлар
там конденсасийа олундуьундан да-
ща да гысалыр вя нцвя юртцйц иля ялагя-
лярини итирирляр. Щомолоъи хромосом-
лар арасындакы хиазмалар онларын ан-
жаг периферик щиссяляриндя галмагда
давам едир. Нцвяжиклярин йох олмасы
иля бярабяр нцвя юртцйц дя тамлыьыны
итиряряк, митозда олдуьу кими, айры-
айры говугжуглара чеврилир. Сентро-
сомларын гцтбляря доьру йердяйишмяси
давам едир. Ситоплазмайа дахил ол-
муш щомолоъи хромосомлар бюлцнмя
ийи иля ялагя сахлайараг екватор лювщя-
си истигамятиндя щярякят етмяйя баш-
лайырлар. Бу вахтдан артыг I мейозун
I метафазасы башлайыр.

I метафаза

Мейоз заманы мараг доьуран вя
айры-айры хроматидлярин йох, бцтюв
хромосомларын щцжейрянин мяркязи-

ня доьру щярякятлярини тямин едян
дяйишикликляр бажы хроматидлярин кине-
тохор щиссяляриндя баш верир. Митоз за-
маны бажы кинетохорлар юз сяртлийини
сахладыьы щалда, мейоз заманы бир-би-
ри иля бирляшяряк ващид тюрямя ямяля
эятирирляр. Бунун цчцн бажы кинето-
хорлар мцвафиг хроматидлярин ятрафын-
да 900 щярляняряк бир-бириляриня чатыр-
лар. Бу сябябдян I метафаза заманы
бивалент хромосомларын кинетохорла-
ры бюлцнмя ийинин анжаг бир гцтбдян
эялян уйьун микроборужуглары иля бир-
ляширляр (шяк. 6.12 Е). Сонунжуларын
мотор зцлалларла гаршылыглы фяалиййяти
нятижясиндя (митозда олдуьу кими) би-
валент хромосомлар екватор лювщя-
синдя бир хятт цзря дцзцлцрляр. Гейд
етмяк лазымдыр ки, бивалент хромо-
сомларын метафаза лювщясиндя йерляш-
мясиня шяраит йарадан диэяр фактор
щомолоъи хромосомлары бир-бири иля
бирляшдирян хиазмалардыр.

I анафаза

Бу фаза заманы бивалент хромо-
сомлар арасында хиазмалар там пар-
чаландыьына эюря, онларын гцтбляря
доьру щярякятиня шяраит йарадылыр. Бу
фазада вя II мейозун анафазасына гя-
дяр бажы хроматидляр бир-бири иля сент-
ромер васитясиля бирляшмиш щалда галыр-
лар (шяк. 6.12 Я). Эюстярилянлярин няти-
жяси олараг, анафазанын сонунда
щцжейрянин гцтбляриндя щаплоид сай-
да (моновалент) хромосомлар йерля-
шир. Йяни, тяркибиндя 46 ядяд хрома-
тид (мцвафиг олараг 46 ДНТ молеку-
лу) олан 23 хромосом (щаплоид сай)
гцтбляря чатыр.
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I телофаза

Бу фаза заманы нцвя юртцйц юз
тамлыьыны бярпа едир (шяк. 6.12 Ф) вя
митозда олдуьу кими, ситоплазма
бюлцняряк щаплоид сайда хромосом-
лары олан ики йени щцжейря ямяля эялир.

I мейоздан сонра йени йаранмыш
щцжейряляр интерфаза дюврцня дахил
олурлар. Бу дюврдя ДНТ молекулу
синтез олунмадыьындан щцжейряляр гы-
са мцддятдян сонра II мейоза
кечирляр.

II МЕЙОЗ
(Еквасион бюлцнмя)

II мейоз фазалары вя бу фазалар за-
маны баш верян просесляр демяк олар
ки, митозда олдуьу кимидир. Ясас фярг
ися II анафаза заманы бир-бириндян ай-
рылан хроматидлярин тяркибиндя щомо-
лоъи рекомбинасийа баш вердийиндян
(бах йухарыйа) мцхтялиф вариантда
эенлярин олмасыдыр (шяк. 6.12 ашаьы жя-
рэя).

I вя II мейоз бюлцнмялярин нятижя-
синдя тяркибиндя щаплоид сайда хро-
мосом олан 4 ядяд жинси щцжейря (га-
мет) ямяля эялир. Кишилярдя ямяля эял-
миш 4 сперматозоиддян щяр бири
майаланма габилиййятиня малик олса
да, гадынларда илкин жинси щцжейрялярин
гейри-бярабяр бюлцнмяси нятижясидя
ямяля эялян 4 гаметдян анжаг бири
майаланмада иштирак едя билир.
Митоз вя мейоз просесляри заманы

бюлцнмя ийинин формалашмасындан
башлайараг ситокинезин баш вердийи
дювря гядяр щяйата кечян просеслярдя
хромосомларын "сярнишин" (пассенэер)
зцлаллары (Аурора-А, -Б, -Ж вя сурви-

вин) хцсуси рол ойнайырлар. Бу зцлал-
лардан Аурора-Б щаггында гыса мя-
лумат 206 -жы сящифялярдя верилмишдир.
Аурора-А зцлалы бюлцнмя ийинин
гцтбляриндя (сентросом нащийясиндя)
йерляшяряк профазадан телофазайа гя-
дяр бюлцнмя ийи микроборужугларынын
йаранмасында фяал иштирак едир. Ауро-
ра-А зцлалынын синтези манея РНТ-си
васитясиля позулдугда микроборужуг-
ларын вя сентросомларын формалашмасы
сона чатмыр. Бу зцлалын мигдарынын
артмасы ися сентросомларын сайынын
артмасына вя анеуплоидийайа (бах
сящ. 249) сябяб олур.
Аурора-Б зцлалы профазадан мета-

фаза-анафаза кечидиня гядяр сентро-
мерлярдя, анафазада бюлцнмя ийинин
мяркязиндя вя кортикал ситоскелетин иш-
тиракы иля формалашан бцзцжц щалга
нащийясиндя, телофазада ися ситокинез
заманы орта жисимсикдя йерляшир. Бу
зцлалын синтези дайандыгда  хроматид-
лярин (хромосомларын) конденсасийа-
сы вя бир-бириндян араланмасы позулур.
Аурора-Ж-нин топографик вязиййяти

Аурора-Б-нин вязиййятиня там уйьун-
дур. Аурора-Ж зцлалы Аурора-Б иля
бирбаша дейил, сурвивин зцлалы васитяси-
ля бирляшиб щцжейрялярин бюлцнмясиндя
(ситокинездя) иштирак едир. Аурора-Ж
зцлалы гейри-актив вязиййятя дцшдцкдя
ситокинез баш вермядийи цчцн
чохнцвяли щцжейряляр йараныр.
Хромосомларын "сярнишин" зцлалла-

рынын мигдарынын бядхассяли шишляр за-
маны артмасы експериментал вя клиник
материаллар ясасында тясдиг едилмишдир
(J.R.Bichoff et al, 1998; R.Gassmann
et al, 2004; S.C.Sampath et al, 2004;
X.Yan et al, 2005).

Щцжейря tсикли                                                247



Бязи соматик щцжейрялярдя (мяс.,
щепатоситлярдя, сидик кисяси епителиосит-
ляриндя, тор гишанын пигментоситлярин-
дя, мегакариоситлярин дифференсиасийа-
сы заманы вя с.) митоз просеси сона
чатмыр, даща дягиги ана щцжейрянин
ики гыз щцжейряйя бюлцнмяси (ситокине-
з) баш вермир. Нятижядя эенетик мате-
риалын ики дяфя артмасына бахмайараг
щцжейрялярин сайы дяйишмяз галыр.
Эюстярилян просесляр айрылыгда щяр бир
щцжейрянин дахилиндя баш вердийи
цчцн митозун бу нювцня ендомитоз
(дахили вя йа "эизли" митоз) да дейилир.
Ендомитоз юзц дя ики йолла щяйата

кечирилир:
1. щцжейрянин нцвяси там ики йеря

бюлцндцйц щалда (кариокинез) ситоки-
нез баш вермир;

2. хромосомларын сайы икигат артса
да ситокинезля йанашы нцвянин дя ики
йеря бюлцнмяси (кариокинез) баш вер-
мир.
Биринжи щалда икинцвяли, икинжи щал-

да ися тяркибиндя ики дяфя артыг сайда
хромосом (тетраплоид) олан бирнцвяли
щцжейря йараныр. Яэяр тясвир едилян
просесляр ардыжыл олараг тякрарланарса,
йа нцвялярин, йахуд да бир нцвянин
тяркибиндя олан хромосомларын сайы
икигат артмагда давам едир. Нятижя-
дя полиплоид щцжейряляр (нцвяляр) мей-
дана чыхыр. Адятян полиплоид щцжейря-
лярин щяжми диплоид щцжейряляря нисбя-
тян бюйцк олур. Нцвялярин полиплоид-
лийи кяскин артдыьы заман ися ситоплаз-

манын мцвафиг олараг бюйцмяси няти-
жясиндя нящянэ щцжейряляр формалашыр.
Буна мисал олараг гырмызы сцмцк
илийиндя йаранан ган лювщяжикляринин
(тромбоситлярин) мянбяйи олан мега-
кариоситляри эюстярмяк олар.
Яксяр дярсликлярдя полиплоид нцвя-

лярин йаранмасынын ендомитоз зама-
ны бюлцнмя ийинин ямяля эялмямяси вя
нцвя юртцйцнцн позулмамасы иля
баьлы олдуьу эюстярилир. Лакин мцасир
методларын кюмяклийи иля апарылмыш
тядгигатлар сцбут едир ки, ендомитоз
заманы мегакариоситлярин тяркибиндя
32-дян чох сентросомун (мцвафиг
сайда сентриолларын) мцшащидя олун-
масы иля йанашы, нцвя юртцйцнцн даь-
ылмасы да баш верир. Юзц дя щяр сентро-
сомун ятрафында микроборужуг шцалы-
лыьынын (улдузун) формалашмасы няти-
жясиндя чохгцтблц бюлцнмя ийи ямяля
эялир. Анжаг конденсасийа олунмуш
хроматидляр бир-бириндян там айрыл-
мамыш онларын деконденсасийасы вя
нцвя юртцйцнцн йенидян бярпасы баш
верир. Бунун нятижясиндя полиплоид
нцвяси олан мегакариоситляр ямяля эя-
лирляр.
Полиплоидлик терминал дифференсиа-

сийа яламяти олуб организмдя
мцяййян важиб функсийаларын йериня
йетирилмяси цчцн ихтисаслашмыш щцжей-
рялярин йаранмасына эятириб чыхарыр.
Полиплоид щцжейрялярин формалаш-

масы ембрионал инкишаф заманы да
мцшащидя едилир. Инсан ембрионунда
плоидлик ичярисиндя ян чох тясадцф еди-
ляни триплоидликдир. Бу заман формала-
шан зиготанын вя ондан тюрянян
щцжейрялярин нцвяляринин тяркибиндя
69 хромосом олур. Бунун мейдана

ПОЛИПЛОИДЛИК ВЯ
ХРОМОСОМАЛ
ПОЗЬУНЛУГЛАР
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чыхмасы цчцн йа майаланма заманы
йумурта щцжейряйя ики сперматозоид
(2н) дахил олур, йахуд да II мейоз
просесиндя хроматидлярин бир-бирин-
дян араланмасынын позулмасы нятижя-
синдя формалашан диплоид хромосом-
лу сперматозоид майаланмада ишти-
рак едир. Гейд етмяк лазымдыр ки,
триплоид ембрионларын, демяк олар ки,
щеч бири ахырадяк инкишаф етмир.
Полиплоидликля йанашы мцхтялиф

амиллярин тясириндян митоз заманы
хроматидлярин гыз щцжейряляр арасында
гейри-бярабяр пайланмасы да мцшащи-
дя олунур вя анеуплоидийа адланыр.
Митозун бу жцр позьунлуьу нятижя-
синдя йаранан щцжейрялярдя эенетик
гейри-сабитлик ясасян бядхассяли шишля-
рин инкишафына эятириб чыхарыр.
Инсан ембрионунда хромосомал

позьунлуглар (анеуплоидийалар) ичяри-
синдя ян чох тясадцф едилянляри бир вя
йа бир нечя хромосомун сайынын арт-
масы вя йахуд азалмасыдыр. Бу заман
щаплоид хромосомларын сайынын арт-
масы дяфялярля йох, ядядлярля юлчцлцр.
Нятижядя щомолоъи хромосомларын
сайында олан таразлыг позулдуьу цчцн
беля хромосомал позьунлуглара ще-
тероплоидийа дейилир. Хромосомларын
сайынын артмасы иля (2н+1; 2н+2 ... вя
и.а.) мцшащидя олунан щетероплоидлийа
полисомийа, яксиня ися (2н-1; 2н-2 ...
вя и.а.) - моносомийа адланыр. Мейоз
просеси заманы яксяр соматик хромо-
сомларын сайынын артыб-азалмасы ща-
милялийин 4-жц вя 6-жы щяфтяляри ярзиндя
тябии абортла нятижялянир. Анжаг ауто-
сомал хромосомлардан 21-жи хромо-
сомун сайынын артмасы (трисомийасы)
мцяййян чатышмазлыглара сябяб олса

да (Даун синдрому) чох вахт щамиля-
лик нормал баша чатыр.
Даун синдрому иля йанашы жинси

хромосомларда олан дяйишикликлярин
бязиляри дя нормал доьушла нятижяля-
нирляр. Онлардан Х хромосомун поли-
сомийасыны (ХХХ), Клайнфелтер синдро-
муну (ХХЙ) вя Шершевски - Тернер
синдромуну (ХО) эюстярмяк олар.
Эюстярилян хромосомал чатышмазлыг-
ларын нормал доьушла нятижялянмя ся-
бяблярини арашдыраркян мцяййян едил-
мишдир ки, аутосомал хромосомлар-
дан ян аз эенляр 21-жи (265), 18-жи
(543) вя 13-жц (691) хромосомларда
олур. Юзц дя 21-жи хромосомун сайы-
нын артмасы заманы йашамаг габи-
лиййятиня малик ушагларын сайы 13-жц
вя 18-жи хромосомларын трисомийалары
иля (мцвафиг олараг Патау синдрому
вя Едвард синдрому) мцгайисядя хей-
ли чохдур. Беляликля, трисомийалар эен-
ляри аз олан хромосомларын (мяс., 21-
жи) иштиракы иля формалашдыгда цмуми
эеномун сабитлийи кяскин позулма-
дыьындан йашамаг габилиййятли ушаг-
ларын доьулма фаизи йцксяк олур.
Жинси хромосомлардан Х хромо-

сомун трисомийасы вя Клайнфелтер
синдрому (ХХЙ) заманы дюлцн йаша-
маг габилиййятинин сахланылмасынын
сябяби ембрионал инкишафын башланьы-
жында биринжи щалда ики Х хромосо-
мун, икинжи щалда ися бир Х хромосо-
мун (бах сящ. 185) суперконденса-
сийа вязиййятиня дцшяряк активликлярини
итирмяляри иля ялагялидир.
Х хромосомун моносомийасы

(Шершевски - Тернер синдрому) заманы
ембрионларын 99%-нин юлцмцня сябяб
йеня дя бурада олан жями бир Х хро-
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мосомун суперконденсасийасы олур.
1% щалларда ися Х хромосом кон-
денсасийайа уьрамадыьындан функси-
онал активлийини сахлайыр вя беляликля,
саь ушаглар доьулурлар.
ХЙЙ синдрому заманы щамиля-

лийин нормал баша чатмасынын сябяби,
21-жи хромосомда олдуьу кими, Й
хромосомун тяркибиндя эенлярин
сайынын аз (155) олмасыдыр. Бу щагда
ятрафлы мялумат тибби эенетика дярс-
ликляриндя верилмишдир.

Щцжейрянин дифференсиасийасы. Био-
лоъи инкишафын мцщцм щиссяси олан сито-
эенез (Y.: genesis - инкишаф, мяншя)
просеси заманы онтоэенезин инкишаф
дюврляриндян башлайараг цмуми эе-
нома малик щцжейряляр мцяййян
функсийаларын йериня йетирилмяси цчцн
ихтисаслашмаьа башлайырлар. Бу заман
щцжейрянин харижи шяклиндя, топогра-
фик вязиййятиндя, диэяр щцжейря груп-
лары иля гаршылыглы ялагяляриндя вя с. ан-
жаг онлара мяхсус фяргли хцсусиййят-
ляр мейдана чыхдыьындан, бу просеся
дифференсиасийа (Y.: differentia -
мцхтялифлик) дейилир.
Дярслийин биринжи фяслиндя дифферен-

сиасийа етмиш щцжейрялярин сяляф щцжей-
рялярдян, онларын ися олиго- вя
мултипотент кютцк щцжейрялярдян тю-
ряндиклярини гейд етмишдик. Бу про-
сеслярин щяйата кечирилмяси цчцн емб-
риоэенезин илк дюврляриндян щцжейря-
лярин инкишафы заманы пролиферасийа
(сай артымы) иля йанашы, онларын эяляжяк

агибяти дя мцяййян олунур. Даща дя-
гиги, щцжейряляр мцхтялиф инкишаф исти-
гамятляриндян бирини сечир. Бу просес
детерминасийа адланыр. Детерминасийа
просесинин сон мящсулу мцяййян бир
функсийанын йериня йетирилмяси цчцн
ихтисаслашан дифференсиасийа етмиш
щцжейрялярин мейдана чыхмасыдыр.
Щцжейрялярин дифференсиасийасынын

ясасында мцяййян функсийаларын йери-
ня йетирилмяси цчцн ихтисаслашмыш
структурларын вя биолоъи актив маддя-
лярин тяшкилиндя иштирак едян зцлалларын
синтези дурур. Бу ися мцяййян щцжей-
ря типинин формалашмасы цчцн ейни эе-
нома малик щцжейрялярдя мцхтялиф
груп эенлярин експрессийа олундуьу-
ну эюстярир.
Щесабламалара эюря, щяр бир

щцжейря типиндя орта щесабла 10-15
мин арасында эен експрессийа олунур.
Онлардан 90%-я йахынынын експрес-
сийасына бцтцн щцжейря типляриндя раст
эялинир. Жанлы организмляря хас олан
цмуми биолоъи просесляр (нуклеин тур-
шулары вя зцлалларын синтези; гида мящ-
сулларынын гябулу, нягли вя галыгларын
кянарлашдырылмасы; щцжейря юзяйинин,
ситоскелетинин вя органелляринин фор-
малашмасы вя с.) бу эенляр васитясиля
щяйата кечирилир. Бцтцн щцжейря типля-
риндя експрессийа олунан бу груп
эенляри "евдар" эенляр дя (инэ.: house-
keeping) адландырырлар.
Мцхтялиф щцжейря типляри (мясялян,

язяля вя синир щцжейряляри, еритроситляр
вя с.) арасында фяргляр евдар эенлярля
мцгайисядя аз сайда (орта щесабла
10%) эенлярин експрессийасы нятижясин-
дя мцмкцн олур. Дифференсиасийа ет-
миш щцжейряляря хас яламятлярин мей-

ЩЦЖЕЙРЯЛЯРИН
ДИФФЕРЕНСИАСИЙАСЫ,

ГОЖАЛМАСЫ ВЯ ЮЛЦМЦ

250 Щцжейря tсикли



дана чыхмасына сябяб олан эенляри их-
тисаслы эенляр (инэ.: specialty) адланды-
рырлар. Эенлярин евдар вя ихтисаслы эен-
ляря бюлцнмяси шярти характер дашыйыр.
Беля ки, бязи щцжейрялярдя евдар гру-
па дахил олан эен васитясиля синтез олу-
нан зцлал диэяр щцжейря типиндя она
хас олан функсийаларын йериня йетирил-
мясиндя иштирак едир.
Щцжейряляр дифференсиасийа етдикжя,

онларын бюлцнмя габилиййяти азалыр.
Яввялляр дифференсиасийа етмиш щцжей-
рялярдян сайылан синир щцжейряляринин,
кардиомиоситлярин, ендокрин функсийа
дашыйан епител щцжейряляринин
бюлцнмя габилиййятлярини итирдикляри
гейд олунурду. Мцасир мялуматлара
ясасян, бу щцжейрялярин щамысы
бюлцнмя габилиййятини сахлайырлар,
лакин онларда интерфазанын G0 дюврц

узун илляр давам едя билир. Анжаг тер-
минал дифференсиасийа етмиш (нцвясини
итирмиш) щцжейряляр (еритроситляр, ган
лювщяжикляри, епидермисин буйнуз гат-
ында йерляшян кератиноситляр) вя гожал-
мыш щцжейряляр бюлцнмя габилиййятиня
малик олмурлар.
Щцжейрянин гожалмасы. Щцжейря

тсиклинин G1 фазасынын тясвири заманы

гейд етмишдик ки, там йетишкянлик
дюврц иля юлцмц арасындакы дюврдя
фяалиййят эюстярян щцжейряляря гожал-
мыш щцжейряляр дейилир. Щцжейрялярин
гожалма сябябляри щаггында мцхтялиф
нязяриййяляр вя фярзиййяляр мювжуд-
дур. Анжаг сон заманлар щцжейряля-
рин гожалмасы иля теломераза фермен-
тинин активлийи арасында сых ялагянин
олдуьу эюстярилир.
Майаланмайа щазыр олан жинси

щцжейрялярдя теломераза ферментинин

иштиракы иля синтез олунан теломерлярин
тяркибиндя нуклеотид жцтлцкляринин
сайы 15 миня чатыр. Щцжейрялярин сон-
ракы инкишафы вя дифференсиасийасы за-
маны теломераза ферментинин актив-
лийи эетдикжя азалдыьындан теломерля-
рин узунлуьу гысалмаьа башлайыр. Щяр
бюлцнмя заманы орта щесабла тело-
мерлярдя олан 35 нуклеотид жцтлцйц
итирилир. Йеткин шяхслярдя соматик
щцжейрялярин теломерляринин тяркибин-
дя орта щесабла 4 мин нуклеотид
жцтлцйц галыр.
Щцжейрялярин бюлцнмя сайлары иля

гожалмалары арасындакы ялагяляр онла-
рын гидалы мцщитлярдя чохалмасы за-
маны да айдын нязяря чарпыр. Беля ки,
нормал щцжейряляр гидалы мцщитдя ан-
жаг онлара хас олан сайда бюлцнмя
габилиййятиня маликдирляр. Бунунла
бирликдя, орта йашлы шяхслярдян
эютцрцлмцш щцжейрялярин гидалы
мцщитдя бюлцнмя сайлары дюлдян
эютцрцлмцш ейни тип щцжейрялярля
мцгайисядя аздыр. Бу щадися ону би-
ринжи дяфя кяшф етмиш мцяллифин шяряфиня
Щейфлик щядди (лимити) адландырылыр
(L.Hayflick, 1965).
Орта йашлы шяхслярдя теломераза ак-

тивлийи йалныз хайанын гыврым тохум
боружугларынын диварында йерляшян
сперматоэен щцжейрялярдя вя баьыр-
сагларын епител гатында мцяййян еди-
лир. Диэяр соматик щцжейрялярдя тело-
мераза ферментинин активлийи йа кяс-
кин зяиф олур, йа да щеч олмур. Бунун
нятижясиндя бюлцнмядя давам едян
соматик щцжейрялярин теломерляринин
узунлуьу бир вя йа бир нечя хромо-
сомда мцяййян "бющран" нюгтяйя
чатдыгда щцжейрялярин бюлцнмяси
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дайаныр вя онлар гожалмыш вязиййятя
дцшцрляр. Гожалманын вя ондан сон-
ра баш верян щцжейря юлцмцнцн ясас
сябяби теломерини итирмиш хромосом-
ларын бир-бириля бирляшмяси иля изащ еди-
лир. Беля гожалмыш щцжейрялярин
бюлцнмя габилиййяти итмякля йанашы,
щяжмляри бир гядяр бюйцмцш олур вя
онларын щцжейря зарында нишан кими β-
галактозидаза ферменти експрессийа
олунур.
Сон заманлар щцжейрялярин гожал-

масы организмдя бядхассяли шишлярин
инкишафынын гаршысынын алынма цсулла-
рындан бири кими гиймятляндирилир. Бу
щагда ятрафлы мялуматларла M.Marita
et al  (2003), W.Ohtani et al (2004),
R.Zhang et al (2005) вя б. ишляриндя
таныш олмаг олар.
Щцжейрянин юлцмц. Организмин ин-

кишафынын бцтцн мярщяляляриндя
щцжейрялярин детерминасийа, пролифе-
расийа вя дифференсиасийа просесляри иля
йанашы, юлцмц дя баш верир. Мясялян,
1 эцн ярзиндя 500 милйард сайда га-
нын формалы елементляри юз щяйатларыны
баша вурур вя онларын йерини йени йа-

ранмыш щцжейряляр тутурлар.
Щцжейрялярин юлцмц йа онларын

нормал фяалиййятляри иля бир арайа сыь-
майан эюзлянилмяз кянар тясирлярин
нятижясиндя (некроз), йа да биолоъи ин-
кишафын мцщцм бир щиссяси кими яввял-
жядян мцяййян олунмуш механизм
цзря  (щцжейрянин програмлашдырылмыш
юлцмц) баш верир.
Биринжи нюв юлцмцн баш вермяси

цчцн тясиредижи амилляря йерли оксиэен
ажлыьыны, ионлашдырыжы шцаланманы, ме-
ханики травманы, йцксяк температу-
ру, осмотик тязйиги, оксиэенин реактив
формаларынын мигдарынын артмасыны вя
б. эюстярмяк олар. Бу амиллярин тясири
щцжейрянин тамлыьынын позулмасы иля
нятижялянир. Щцжейрянин бу цсулла
юлцмц некроз адланыр.
Некроз заманы биринжи олараг

щцжейря зарынын сечижи кечирижилик габи-
лиййяти позулдуьу цчцн щцжейряарасы
майенин ситозола дахил олмасы нятижя-
синдя щцжейрянин юлчцляри бюйцмяйя
башлайыр. Бу заман органеллярин юде-
ми баш вердийиндян онлары ящатя едян
зарларын тамлыьы позулур. Нятижядя ли-
зосомларын тяркибиндя олан активляш-
миш щидролазалар ситозола дахил олараг
щцжейря дахилиндя йерляшян биополи-
мерляри парчаламаьа (лизис) башлайыр-
лар.
Бу просес щцжейря зарына чатдыгда

щцжейря юз тамлыьыны тамамиля итирир
вя онун ичярисиндя олан щидролитик ак-
тив ферментляр ятраф щцжейряляри вя
щцжейряарасы маддяляри даьытмаьа
башлайырлар. Беляликля, некроз заманы
зядялянмиш щцжейрядян башга, ону
ящатя едян щцжейрялярин дя тамлыьынын
позулмасы баш верир. Щцжейрянин зарлы

Шякил 6.16. Нормал (солда) вя апоптотик
(саьда) лимфоситлярин яксетдирижи електрон-
микроскопик шякилляри. Нормада шарабянзяр
лимфоситин эиринтили-чыхынтылы сятщиндя апоптоз
заманы сулугшякилли апоптотик говугжуглар
эюрцнцрляр. Gopal Multi/ Visuals Unlimited
Inc.
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структурларынын парчаланмасы заманы
аралыг мящсул кими мейдана чыхан ил-
тищаб медиаторларынын (простаглан-
динлярин, тромбоксанларын, лейкотри-
енлярин вя с.) тясириндян зядялянмя йе-
риня нейтрофиллярин, ситотоксик Т-лим-
фоситлярин, макрофагларын вя с. инфилт-
расийасы нятижясиндя илтищаб просеси ин-
кишаф етмяйя башлайыр.
Некроздан фяргли олараг, щцжейря-

нин програмлашдырылмыш юлцмц енеръи-
асылы просесдир. Бу заман харижи
мцщитдян дахил олан вя йа юзцндя йа-
ранан сигналларын тясириндян баш верян
ардыжыл биокимйяви просесляр щцжейря-
нин юлцмц иля нятижялянир.
Програмлашдырылмыш юлцм йа гяс-

дян (инэ.: murder), йахуд да щцжейря-
нин юз-юзцнц интищар етмяси (инэ:. sui-
cide) нятижясиндя баш верир. Гясдян
програмлашдырылмыш юлцмя мисал ола-
раг, тимус вязиндя дифференсиасийа за-
маны организмин юз зцлаллары (антиэ-
енляри) иля мцбаризя апармаг цчцн
програмлашдырылмыш Т-лимфоситлярин
95%-дян чохунун органы тярк етмя-
дян юлцмцнц эюстярмяк олар. Эюстя-
рилян просесдян жцзи кянарачыхмалар
организмдя мцхтялиф аутоиммун хяс-
тяликлярин инкишафына сябяб олур. Щям-
чинин, ембриоэенезин илк дюврляриндя
мейдана чыхан нейробластларын 25-
75%-нин, бармаглары бир-бири иля бир-
ляшдирян щцжейрялярин, кишилярдя

Шякил 6.17. Апоптоз йолу иля щяйата кечирилян програмлашдырылмыш юлцм заманы щцжейрялярдя
баш верян морфолоъи дяйишикликлярин схематик шякли. Изащы мятндя верилмишдир.
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Мцллер ахажаьы щцжейряляринин вя с.
програмлашдырылмыш юлцмлярини эюс-
тярмяк олар.
Щцжейрялярин интищар йолу иля

юлцмц терминал дифференсиасийа едя-
ряк юз функсийасыны йериня йетирмиш
щцжейрялярдя, фяалиййятляри цчцн важиб
олан бюйцмя факторлары чатышмайан
вя ятраф щцжейрялярдян лазыми тясирляри
гябул едя билмяйян щцжейрялярдя баш
верир.
Щцжейрялярин истяр гясдян, истярся

дя интищар йолу иля юлцмц апоптоз ва-
ситясиля щяйата кечирилир. Апоптоз йу-
нанжа "дцшмяк", "йарпаьын тюкцлмя-
си" мяналарында ишлядилир. Некроздан
фяргли олараг апоптоз заманы щцжей-
рялярин щяжми бюйцмцр, яксиня онлар
бцзцшцрляр. Биринжи олараг онларын сят-
щиндя йерляшян чыхынтылар (микроховлар
вя с.) йох олур вя щцжейряарасы ялагя-
ляр позулур (шяк. 6.16). Нцвя хромати-
нинин суперконденсасийасы нятижясин-
дя онун цзяриндя ситоплазмайа доьру
чыхынтылар ямяля эялир. Сонрадан нцвя
юртцйц итирилдийиня эюря нцвя айры-айры
фрагментляря бюлцнцр. Щцжейрянин
харижи сятщиндя сулугшякилли апоптотик
говугжуглар мейдана чыхыр (шяк. 6.16
Б). Сон мярщялядя ситоплазма парт-
лайараг щцжейря зары иля ящатя олун-
муш щиссяляря бюлцнцр. Бу щиссялярин
щяр бириня апоптотик жисимжикляр дейи-
лир. Апоптотик жисимжиклярин дахилиндя
нцвя фрагментляри иля йанашы айры-айры
органелляря, говугжуглара, ситоскелет
елементляриня вя с. раст эялинир. Бязи
говугжугларын ичярисиндя ися нцвя
фрагменти вя диэяр органелляря тя-
садцф едилмир.
Апоптоз заманы щцжейрянин айры-

айры щиссяляря бюлцнмяси онун дахи-
линдя олан токсик маддялярин щцжей-
ряятрафы мцщитя дахил олмасынын гаршы-
сыны алдыьындан илтищаб просеси инкишаф
етмир. Бунунла бирликдя, нормал
щцжейря зарынын дахили гаты тяркибиндя
йерляшян фосфатидилсерин фосфолипиди йе-
рини дяйишяряк апоптотик жисимжикляри
ящатя едян зарын харижи гаты тяркибиня
дахил олур. Эюстярилян фосфолипид
апоптоза уьрамыш щцжейрянин ятрафын-
да йерляшян макрофагларын, дендритик
вя йа диэяр груп щцжейрялярин сятщин-
дяки юзцня мяхсус олан ресепторларла
бирляшян кими апоптотик жисимжиклярин
удулмасы (фагоситозу) баш верир.
Беляликля, апоптоз заманы просес

анжаг бир щцжейря иля мящдудлашыр вя
апоптотик жисимжикляр фагоситоз габи-
лиййятиня малик щцжейряляр тяряфиндян
асанлыгла удула билян "йаьлы тикяляря"
чеврилирляр. Апоптоз заманы илтищабын
инкишиф етмямясинин диэяр сябяби мак-
рофаглар тяряфиндян илтищаби просесин
гаршысыны алан хцсуси ситокинлярин
(мяс., IL-10 вя TGF) ифраз олунмасыдыр.
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АА
А-анафаза, 238
АБК типли АТФ-азалар, 32-33, шяк. 2.16
Ачыг ион каналлары, 39-42, шяк. 2.20, 2.21
Аденин, 180
Аденозин 5'-трифосфат (АТФ), 120-126

актив няглиййатда, 27
глцкозадан йаранмасы, 123-124
гликолиздя, 123
β-оксидляшмя заманы, 124

Аденилаттсиклаза, 67, шяк. 2.36
активляшмяси, 67
Адщезийа зцлаллары, 63, 64, 95, шяк. 2.35
Ади диффузийа, 27, шяк. 2.13 А
Акросентрик хромосом, 211, шяк. 5.28
Аксонемал динеин, 105
Аксонема, 104-106, шяк. 3.32
Аксонема микроборужуьу, 104
Актин филаментляри, 84, 85
функсийасы, 85-88, 102
язяля йыьылмасында иштиракы, 102 шяк.3.28
гейри-язяляви щцжейрялярдя, 85-88
микроховларда, 82, шяк. 3.10

топлашмасы вя даьылышмасы, 84
Актин-бирляшдирижи зцлаллар, 85-86
Актин дястяляри, 85, шяк. 3.12, 3.13
Актин зцлалы, 84
глобулйар, 84
фибриллйар, 84, 85, шяк. 3.11

α-актинин, 86, шяк. 3.13
Актив няглиййат, 27-28. шяк. 2.13
АТФ иштиракы иля, 27-33, шяк. 2.4, 2.14, 2.24
Щ+ ионларынын, 32
ион градийенти, 28, шяк. 2.13 Д
Жа2+ ионларынын, 30, 31
глцкозанын, 44, шяк. 2.24
На+вя К+ ионларынын, 29, 30, шяк. 2.14

Аквапоринляр, 40-41, шяк. 2.20

Алфа дяняжик, 160, шяк. 4.27
Алтернатив сплайсинг, 194, шяк. 5.20
Алу ардыжыллыьы, 200, 201
Амин туршулары, 128, 129
Аминоасил нРНТ синтетазалар, 129
Амитоз, 232
Анафаза, 238-240
Анафаза I, 246
Анафаза II, 247
Анафаза А, 239
Анафаза Б, 240
Анафазаны сцрятляндирян комплекс, 138, 139
Анеуплоид, 249
Анкирин, 78, 79 шяк. 3.3, 3.4, 3.8
Антикодон, 129
Антипорт, 44 шяк. 2.22
Апоптоз, 24
Апоптотик жисимжик, 254, шяк. 6.17Э
Апоптотик нцвя, 254, шяк. 6.17
Апоптотик говугжуг, 254
Ара ачыг (шяффаф) гат, 15, 18, шяк. 2.2
Ара филаментляр, 88, 93, шяк. 3.19, 3.20
Ара щисся, 137, шяк. 4.17
Арахидон туршусу, 20
Армудабянзяр нцвя, 169
Асанлашдырылмыш диффузийа, 27, шяк. 2.13 Б, Ж
Астрал микроборужуглар, 236, шяк. 6.8, 6.10
АТФ (бах: аденозин 5'-трифосфат)
АТФ синтетаза, 31, 32, шяк. 2.15
митохондриал, 125, шяк. 4.7, 4.8

Аурора-А, 247
Аурора-Б, 206, 247
Аурора-Ж, 247
Аутокрин тясир, 58, шяк. 2.32 Ж
Аутофаэийа, 154, шяк. 4.23
Аутофагосом, 154, шяк. 4.23
Аутолиз, 153
Аутосом хромосомлар, 213

ББ
Б-анафаза, 240, шяк. 6.7 Д
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Бажы хроматидляр, 234, шяк. 6.13
Базал айагжыг, 1041
Базал жисимжик, Кинетосом, 91, шяк. 3.31, 3.32
Базал кюкжцк, 104, шяк. 3.31, 3.32
Базолатерал щисся (сятщ), 45, 146, шяк. 2.25
Бета дяняжик, 160, шяк. 4.27
Биринжи (I)-щцжейря хястялийи, 151
Биринжили даралма, 211, шяк. 5.28
Биринжили лизосом, 150, шяк. 4.17, 4.22, 4.23
Бивалент хромосом, 244, шяк. 6.12 Д
Бюйцк субващид, 127, шяк. 4.9
Бюйцмя факторлары, 62
онкоэен факторлар кими, 224

Бюйцмя факторлары ресепторлары, 62, шяк. 2.35 Б
Бцзцжц щалга, 87, шяк. 3.16

ЖЖ
Жинси хроматин, 185
Жинси хромосом, 213, шяк. 5.29, 5.30

ЧЧ
Чохбужаглы щцжейря, 3
Чохщцжейряли организмляр, 222
Чохгцтблц бюлцнмя ийи 248
Чохнцвяли щцжейря, 5, 248
Чохпайлы нцвя, 169
Чюпябянзяр нцвя, 169

ДД
Даун синдрому, 249
Дашыйыжы зцлаллар, 28, 42-45, шяк. 2.13 Ж 

вя Д, 2.23, 2.25
Дахили митохондри зары, 120-123, шяк. 4.5, 4.7
Дахили нцвя зары, 170, шяк. 5.2 Б, 5.4
Дахили сятщ, (П-сятщи) -17, шяк. 2.4
Дахили тцнд гат, 15, 18, шяк. 2.2
Денатурасийа, 24
Десмин филаменти, 89, жяд. 3.1
Десмоплакин, 93
Детерэентляр, 22
Детерминасийа, 250

Дезоксирибонуклеин туршусу (ДНТ) 
(бах: ДНТ),

Диакинез, 246
Дифференсиасийа, 9-11, 250
Диффузийа, 26, 27

ади, 27, шяк. 2.13 А
асанлашдырылмыш, 27, шяк. 2.13 Б, Ж

Диктиосом, 137
ДНТ, 180, шяк. 5.9
эенетик материал кими, 187
щцжейря тсикли, 222, шяк. 6.3, 6.4
гурулушу, 180, шяк. 5.9
шцаланманын тясири, 224
теломердя, 210, 211, шяк. 5.27
тякрарланан ДНТ ардыжыллыьы, 199, 200, 
жяд. 5.2

ДНТ лигаза, 231
ДНТ полимеразалар, 229 шяк. 6.4
ДНТ-нин метилляшмяси, 191
ДНТ-нин репликасийасы, 229-231
ДНТ полимеразалар, 229
репликасийа башланьыжы, 229, шяк. 6.3
репликасийа щачасы, 230, шяк. 6.3, 6.4
теломерляр вя теломераза, 210, 211, 
шяк. 5.27

Дялийин дахили (нцвя) щалгасы, 174, шяк. 5.4
Дялийин ян дярин щалгасы, 174, 175, шяк. 5.4
Дялийин харижи щалгасы, 175, шяк. 5.4
Дяняли ендоплазматик шябякя, 135-136, 

шяк. 4.13, 4.14
Дяняли щисся, 187. шяк. 5.14
Динамин, 51, шяк. 2.28
Динеин голлары, 105, шяк. 3.32 А
Динеинляр, 100, шяк. 3.26
аксонемал, 105-107, шяк. 3.32 А
говугжуг вя органеллярин няглиййа-
тында, 90, шяк. 3.24
ситоплазматик, 100

Диплосом, 112, шяк. 4.1, 4.3
Диплотен; Диплотен фазасы, 245, шяк. 6.15
Дистал боружуг/кисяжик тору, 138, 144-
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146, шяк. 4.17, 4.19
Дондуруб сындырма, 16 шяк. 2.4, 2.5
Дюрдвалентли хромосом; Тетрад, 244, 

шяк. 6.12 Д

ЕЕ
Евдар эенляр, 250
Едвард синдрому, 249
Е-сятщи; Гопардылмыш харижи сятщ, 17, шяк. 2.4
Експортинляр, 178, шяк. 5.8
Ектокринийа, 60
Ектоплазма, Кортикал ситоплазма, 76-82, 

шяк. 3.8
Еквасион бюлцнмя, 247, шяк. 6.12
Екватор лювщяси 238, 
Екзокрин (секретор) говугжуг, 145, 146, 

шяк. 4.17, 4.19
Екзонлар, 188, 192, 193, шяк. 5.15, 5.20
Екзоситоз, 53-56, шяк. 2.30, 2.31
Електрокимйяви градийент, 28, 109
митохондридя, 124, 125, шяк. 4.8
плазмолеммада, 28, 44, 45, шяк. 2.13 
Д, 2.24

Електрон дашыйыжылары, 121, 122
митохондрилярдя, 121, 122, шяк. 4.7
Елементар щиссяжик; Митохондри щиссяжи-
йи, 122

Ембрионал кютцк щцжейряляр, 7, 8
Ендокрин тясир, 59,  шяк. 2.32 Е
Ендомитоз, 248
Ендоплазма, 83
Ендоплазматик шябякя, 132
дяняли, 135, шяк. 4.13, 4.14
щамар (дянясиз), 132, шяк. 4.12

Ендоситоз, 46, шяк. 2.26, 2.29
Ендосомлар, 146-149, шяк. 4.20, 4.21
Епител щцжейряляри, 46, шяк. 2.25
Еритроситляр (гырмызы ган жисимжикляри), 15
периферик вя интеграл зцлаллары, 82, шяк. 3.8
плазмолеммасы, шяк. 3.8
спектрин, 76-28, шяк. 3.2, 3.7, 3.8

Еухроматин, 186, шяк. 5.2
Еукариотлар, 2
ДНТ-нин тяркиби, 180
эеномлары, 187-189
щцжейря тсикли, 204, шяк. 6.1
фазалары, 204
нязарят-кечид мянтягяляри, 225, 
226, шяк. 6.1

ЯЯ
Яждад щцжейря, 6
Ян дахили кобуд дяняли гат; Дахили сяфщя 

209, шяк. 5.26
Ясас жцтлцйц, 180
комплементар, 180

Язяля щцжейряляри, 101

ФФ
ФАДЩ2, електрон няглиййатында, 122, 

125, шяк. 4.7
Факцлтятив щетерохроматин, 162, 163
Фаголизосомлар, 153
Фагоситоз, 46-48
Фагосом, 49, шяк. 2.26 А. 2.27 А
Фасилясиз гцтбарасы микроборужуг, 237, 
шяк. 6.8

Ферритин дяняжийи, 161
Филаментляр, 5, 73, 78. 89, 170-173, 213
Филментлярин сцрцшмяси нязяриййяси, 102, 
шяк. 3.28

Филамин, 86, 87, шяк. 3.15
Филоподиляр, 88, шяк. 3.18 А
Фимбрин, 86, шяк. 3.12
Фоллоидин, 85
Фосфолипид икигаты, 18, 19, шяк. 2.1, 2.3
кечирижилийи, 26, шяк. 2.12
плазмолеммада, 18, 19, шяк. 2.3

Фосфорлашма, 62
оксидляшдирижи (бах: митохондриляр) 123

Ф-типли АТФ-азалар, 31, 32, шяк. 2.15
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ЭЭ
G0 фаза, Икили дювр, 225, 227
G1 фаза, Постмитотик дювр, 227, 228, шяк. 6.1
G2 фаза, Премитотик дювр, 232 Э2 няза-
рят-кечид мянтягяляри, 226, шяк. 6.1
G золаьы, 212, шяк. 5.29
Э зцлал, 61, 65, шяк. 2.36
Эенетик код, 164
Эенляр, 164
експрессийасы, 188-190, шяк. 5.15 А
транскрипсийасы, 193, шяк. 5.8, 5.9
эенетик код, 164
мялумат РНТ-си, 191-194. шяк. 5.19
еукариотларда функсийасы, 124-127
еукариотларда мигдары, 195

Эеном, 195-201
активаторлар, 190, шякил 5.18
ДНТ еукариотларда, 180-181, шяк. 5.9
эенлярин мигдары, 197
хромосомлар, 202-215, шяк. 5.13 I
интрон вя екзонлар, 188, шяк. 5.15
кодлашдырылмамыш ардыжыллыглар, 
187, 192-194
тякрарланан ДНТ ардыжыллыглары, 
199, 200
йаланчы эенляр, 197

эцжляндирижиляр (инщансерляр), 190, шяк. 
5.16, 5.18
хроматин, 179-186
хромосомлар, 201-215
метафазада, 201-215, шяк. 5.24
митозда, 205, 206, 210
инсанда, 195-197
митохондрилярдя, 201

репрессорлар, 190, шяк. 5.18
РНТ,194, 195
сакитляндирижиляр (сайлансерляр), 190, 
шяк. 5.16, 5.18
сентромерлярдя, 185, шяк. 5.24, 5.28
ТАТА бокс, 189, шяк5.16

Эярилмя лифи, 88, шяк. 3.27

ЩЩ
Щ+ насослары, В-типли АТФ-азалар, 32, 

147, 151
Щамар ендоплазматик шябякя, 132-135, 

шяк. 4.12
Щаплоид, 241, шяк. 6.12 Я
Щеликазалар, 229, шяк. 6.4
Щематопоетик кютцк щцжейря 9, 10
Щематоидин дяняжийи; Билирубин дяняжийи, 162
Щемосидерин дяняляри, 161
Щетерофагосом, 153, шяк. 4.23
Щейфлик щядди 251
Щетерохроматин, 185

факцлтятив, 185
конститутив, 185
интерфаза нцвяляриндя, 185, шяк. 5.2

Щетероплоид, 249
Щиалоплазма, 4
Щистонлар, 182, шяк. 5.11
асетилляшмяси, 191

Щолжи комплекси (апараты), 136-146, шяк. 
4.15, 4.19
липид вя полисахаридлярин метаболизми, 141
гурулушу, 137-140, шяк. 4.15, 4.17
зцлалларын глцкозилляшмяси, 140
зцлалларын чешидлянмяси, 126, 128
зцлалларын няглиййаты, 141, 145

Щолжи апараты боружуьу, 138
Щолжи апараты говугжуьу (кисяжийи), 137, 138
Щомолоъи хромосом, 214
Щцжейря-матрикс бирляшмяси, 88, шяк. 3.17
Щцжейря адщезийасы молекуллары, 63, 64, 
шяк. 2.35

Щцжейря мяркязи, Сентросом, 112-118, 
шяк. 4.1, 4.6

Щцжейря юлцмц, 252-254
Щцжейрянин програмлашдырылмыш юлцмц 

253, 254
Щцжейря пролиферасийасы, 222
дифференсиасийа етмиш щцжейрялярдя, 220
кютцк щцжейрялярдя, 7
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Щцжейря тсикли, 222-241, шяк. 6.1
еукариотик щцжейрялярдя, 222
фазалары, 222
нязарят-кечид мянтягяляри, 225, 
226, шяк. 6.1
тянзими, 224-226, шяк. 6.2

инкишаф вя дифференсиасийа, 222
М фаза (митоз), 232-241
мейоз, 241-247

Щцжейря сятщи, 17, шяк. 2.4
ендоситоз, 46-53, шяк. 2.26
ади (юртцксцз) пиноситоз, 49, шяк. 2.26 Ж
фагоситоз, 47-49, шяк. 2.27 А
кавеолалар, 50, шяк. 2.26 Б
макропиноситоз, 49, шяк. 2.28 А
ресептор-васитяли, 50-53, шяк. 2.28, 2.29

кичик молекулларын няглиййаты (бах: 
няглиййат), 26, шяк. 2.22
ади диффузийа, 26-27, шяк. 2.13 А
асанлашдырылмыш диффузийа, 27, 28, 
шяк. 2.13 Б, Ж
АТФ-асылы актив няглиййат, 27, 28, 
шяк. 2.13 Ч
дашыйыжы зцлаллар, 28, 42-45, шяк. 
2.13 Ж, Д
ион каналлары, 33-42
ион градийенти щесабына актив няг-
лиййат, 28, шяк. 2.13 Д
пассив диффузийа, 26, 27, шяк. 2.13 
А, Б, Ж

плазматик мембран (бах: плазмолем-
ма), 15

Щцжейря зары, 15, 17
Щцжейря сятщи ресепторлары, 60-64, шяк. 

2.35 А-Е
Щцжейрядя сигналларын ютцрцлмяси, 60, 61, 
шяк. 2.34

Щцжейрядахили кристаллин дяняляри, 163, 
шяк. 4.29

Щцжейрянин гцтблцлцйц, 146, шяк. 2.25

ХХ
Х хромосомун инактивляшмяси, 185
Х хромосомун полисомийасы, 249
Харижи митохондри зары, 120, шяк. 4.5
Харижи нцвя зары, 170, шяк. 5.2 Б, 5.4
Харижи сых гат; Харижи сяфщя, 210
Харижи тцнд гат, 18, шяк. 2.2
Хемиосмотик нязяриййя, 125, шяк. 4.8
Холестерин, 21, шяк. 2.7, 2.8
Хроматидляр, бажы хроматидляр, 234, шяк. 6.13
Хроматин, 179
еухроматин, 186
щетерохроматин, 185
щистонлар, 182, шяк. 5.11
хроматосом, 182, шяк. 5.11
илэяк нащийяляри, 182, 215, шяк. 5.13
митоз заманы, 201, шяк. 5.24, 5.25
нуклеосомларда, 181, 182, шяк. 5.11
ремодулйасийа фактору, 190, 191

Хроматин лифляри, 182, шяк. 5.12
Хроматосом, 182, 166, шяк. 5.11
Хромомер, 183, 161
Хромонема, 183
Хромосомлар, 211-215, шяк. 5.21, 5.28
еукариотларда мигдары, 214
Х хромосомлар, 185, 214
мейозда, 242-247, шяк. 6.12, 6.13
метафазада, 201-208, шяк. 5.24
митозда, 233-241
митоз заманы конденсасийасы, 208,
шяк. 5.24, 5.25
гурулушу, 211, шяк. 5.28

Хромосом голу, 211, шяк. 5.25
Хромосом микроборужуьу; Кинетохор
микроборужуьу, 209, шяк. 5.26, 6.8
Хромосом юзяйи, 202-206, шяк. 5.21 - 5.23

Хромосом пейки, 211, шяк. 5.28
Хромосом йаймасы, 212
Хромосомал чарпаз, 245, шяк. 6.15
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ИИ
Идаря олунан екзоситоз, 53, 145, шяк. 2.30
Икинжили даралма, 211, шяк. 5.28
Икинжили лизосом, 150, шяк. 4.22, 4.23
Икинжили васитячиляр, 65-70, шяк. 2.36
Илкин ендосом, 129, шяк. 4.20, 4.21 А
Илкин щцжейря, 6
Импортин, 177, шяк. 5.7
Инщансерляр, 190, 191, шяк. 5.16, 5.18
Интракрин тясир, 58, шяк. 2.32 А
Инозитол 1,4,5-трифосфат (IP3), 69, 117
Инсан эеному, 195
Инсанын ембрионал кютцк щцжейряси 7, 8
Интеграл зар зцлаллары, 16, шяк. 2.1 Ж, 2.3
Интегринляр, 16 шяк. 2.35, 3.17
Интерфаза, 63
Интерфаза хроматини, 181-186, шяк. 5.2
Интронлар, 188, шяк. 5.15
Ион каналлары, 33-42, шяк. 2.17 - 2.21
Ион градийенти, 28, шяк. 2.13 Д
актив няглиййатда, 28
мямялилярин плазмолеммасында, 29, 
30, жяд. 2.1

Ион насослары, 29-33, шяк. 2.14, 2.15
Ирсиййят, 195
Ий (орта жисимжик) галыьы, 241
Ийябянзяр нцвя, 169
Ийябянзяр щцжейря, 4
Ихтисаслы эенляр, 251

КК
К+ каналлары, 33-36, шяк. 2.17
ион сечижилийи, 33-35

Кадщеринляр, 63, шяк. 2.35 Д
Жа2+ каналлары (потенсиал-асылы), 36, 117
Жа2+ насослары, 30, 31
Канал зцлаллары, 33
Карбон-2-оксид, 58
Кавеола, 50, шяк. 2.26, 2.27 Ч
Кавеосом, 47, шяк. 2.26 Б
Кератинляр, 91-93, шяк. 3.19, 3.20

щцжейрядахили гурулушу, 91, шяк. 3.20
Кичик ГТФ-бирляшмиш зцлаллар, 177, 178, 
шяк. 5.7, 5.8

Кичик нцвя РНТ-ляри (кнРНАс), 194
Кичик нцвяжик РНТ-ляри (снцРНАс), 

188, 194
Кичик нцвя рибонуклеопротеин щиссяжикля-
ри (кнРНПс), 193

Кинетохор, 210, 211, шяк. 5.24, 5.25
Кинетохор микроборужуглары, 211, шяк. 

5.26, 6.8
анафазада, 238-240, шяк. 6.11
метафазада, 237, 238, шяк. 6.8 - 6.10

Кинезинляр, 99, 100, шяк. 3.25
говугжуг вя органеллярин няглиййа-
тында, 98, шяк. 3.24

Кирпик вурьусу, 106, шяк. 3.33
Кирпикляр, 103-107, шяк. 3.30 - 3.33 
Клайнфелтер синдрому 239
Клатрин, 51, шяк. 2.28
Клатрин-юртцклц чухуржуглар, 51, шяк. 

2.29 А, Б
Клатрин-юртцклц говугжуглар, 51, шяк. 2.29 Ж
Клатрин-юртцксцз говугжуглар, 52, шяк. 

2.26 Ж
Кодон, 188
Кодон-антикодон ясас жцтлцйц, 129, шяк. 

4.10, 4.11
Коензим А (КоА), 123
Коензим Г (убихинон), 125, шяк. 4.7
Кофилин, 85
Кощезин, 204, шяк. 5.23 Б (б)
Колхисин, 212
Конденсин, 204, шяк. 5.23 Б (а)
ЖОП-юртцклц говугжуглар, 140, 142, 
шяк. 4.17

Кютцк щцжейряляр, 7
ембрионал, 8, 9
пролиферасийасы, 8-11
Кютцкюнц щцжейря 6

Кребс тсикли, 123, 124
Кянар елемент, 242, шяк. 6.13
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ГГ
Г-голу, 211, шяк. 5.28
Г золаьы, 212
Гадын жинси хромосому; Х хромосом, 

185, 214, шяк. 5.30
Галыг жисимжик, 153
Галханабянзяр вязин щормонлары вя ре-
септорлары, 64, 65

Гамчы, 103, 104
Гыса сяпялянмиш елемент (СИНЕ), 199, 

200, жяд. 5.2
Гыз хромосом, 234
Гликокаликс, 25, 26, шяк. 2.11
Гликоэен, 159, 160
Гликоэен дяняжийи, 160, шяк. 4.27
Глцкоза, 42-44, шяк. 2.23
актив няглиййаты, 44, шяк. 2.24
асанлашдырылмыш диффузийасы, 43, шяк. 2.23

Гликозилляшмя, 140
зцлалларын,
ендоплазматик шябякядя, 136
Щолжи комплексиндя, 140

Глцкоза дашыйыжысы (ЭЛУТ-1-6), 43 шяк. 
2.23

Гоносом; Жинси хромосом, 213
Говугжуг; Ситоплазматик говугжуг, 47
Говугжугларын няглиййаты, 140-143, шяк. 3.24
ендоплазматик шябякядян Щолжи

комплексиня, 140, шяк. 4.17
юртцк зцлаллары вя говугжуьун фор-

малашмасы, 142, 143, шяк. 4.17
Гоша улдуз (диастер), 236, шяк. 6.7 А, Б
Гожалмыш щцжейряляр, 251
ГТФ-бирляшмиш зцлаллар, 177, 178, шяк. 5.7, 5.8
ГТФ-аза активлийиня малик зцлаллар, 177, 

178
Гуанилаттсиклазалар, 62, 63

ЛЛ
Ламеллоподиляр, 88, шяк. 3.18 Б
Ламин, 92, 151, жяд. 3.1

митозда, 173, шяк. 6.7 Ж
Ламин филаменти, 170
Лайонизасийа, 185
Лептотена; Лептотена фазасы, 242, шяк. 

6.12 Б
Лифли щисся, 187 шяк. 5.14
Лифли мяркяз, Нцвяжик тяшкилатчысы, 186, 

187, шяк. 5.14
Лифли таж, 210, шяк. 5.26
Лиганд, 56, 58
Лиганд-асылы каналлар, 38, 39
Липид икигаты, 15, шяк. 2.1 А
Липофуссин жисимжийи; Липофуссин дяняжийи, 

153, 162
Липосомлар, 21
Лизосомал протеолиз, 150, 153
Лизосомал топланма хястяликляри, 154, 155
Лизосомлар, 149, 150
аутофаэийа, 153
аутофагосом, 153
формалашмасы, 150, 151
гурулушу вя функсийалары, 150, 154, 155
лизосомал турш щидролазалар, 150, шяк. 4.17

ММ
Макропиноситоз, 49, шяк. 2.26 Д
Макропиносом, 49, шяк. 2.26 Д
Манноза-6-фосфат, 151 шяк. 4.17
Матрикрин тясир, 59, шяк. 2.32 Ж
Майе мозаик модел, 16, 17, шяк. 2.1 Ж, 2.3
Медиатор-асылы каналлар, 38, 39
Механо-щяссас каналлар, 38
Мембрандахили дяняжик чюкцклцйц (чу-
хуру), 17, шяк. 2.5

Мегакариоситляр 248
Метафаза, 237, 238, шяк. 6.9, 6.10
Метафаза хроматини, 206-208, шяк. 5.24, 5.25
Метафаза лювщяси, 237-239
Метасентрик хромосом, 211 жяд. 5.1
Метионин, 129, шяк. 4.10
Мейотик хромосом, 241
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Мейоз I, 242-247, шяк. 6.12
Мейоз II, 247, шяк. 6.12
Мезенхимал кютцк щцжейря, 10
Мялумат РНТ-си (мРНТ), 128, 130, 

193, шяк. 4.10, 4.11, 4.14, 5.19
Мяркязи бяря; Мяркязи тыхаж, 175
Мяркязи канал, 175, шяк. 5.4
Мяркязи микроборужуг, 237, шяк. 6.8
Микроборужуглар, 93-96, шяк. 3.21, 3.22
динамик гейри-сабитлийи, 232
кинетохор, 209, 236, шяк. 5.26, 6.8
кирпик вя гамчыларда, 103-106, шяк. 3.31,
3.32
метафазада, 238, шяк. 6.8 - 6.10
митоз заманы, 236, 237, шяк. 6.5, 6.6
гурулушу вя топланмасы, 82-84, шяк. 3.22
органеллярин няглиййатында, 97-98, шяк. 3.24
сентросомларда, 112-114, шяк. 4.1 - 4.3
синир щцжейряляриндя, 98

Микроборужугла ялагяли зцлаллар, 96-97, 
шяк. 3.24, 3.26

Микроборужуг тяшкилатчысы мяркязи, 95, 
96, 84, 103

Микроборужуг триплети, 113, шяк. 4.2, 4.3
Микроховлар, 83, шяк. 3.9, 3.10
Микрофиламент, 84, шяк. 3.11
Микрофиламентя битишик зцлал, 84-87, шяк. 

3.12, 3.15
Микропиносом, 47, шяк. 2.26 Ж
Миозин (филаментляр), 100, шяк. 3.27
йоьун филаментляр, 101
гейри-язяляви щцжейрялярдя, 103, шяк. 3.29

Миозин I, 103, шяк. 3.29
Миозин II, 100-102, шяк. 3.27, 3.28
Митоэенляр, 224
Митохондри, 118-127
хястяликляри, 126
гурулушу вя функсийалары, 119-126, 
шяк. 4.5, 4.8
оксидляшдирижи фосфорлашма, 123-125
Митохондри боружуьу, 120, шяк. 4.6 Б

Митохондри дараглары, 119, 120, шяк. 4.5, 4.6 А
Митохондри дяняжийи, 123, шяк. 4.5
Митохондри матрикси, 122, 123, шяк. 4.5
Митохондри рибосому; Миторибосом, 123
Митохондри юртцйц, 119, шяк. 4.5
Митохондри зарлары, 119, шяк. 4.5
Митохондриал ДНТ, 123, шяк. 4.5
Митоз, 233-241
еукариотларда, 233
хромосомлар, 234, шяк. 6.6, 6.7
нцвя,
хромосомларын конденсасийасы, 
233, 234, шяк. 6.5
интерфаза нцвясинин йенидян форма-   
лашмасы, 241, шяк. 6.7 Я

Митоз ийи, 237, шяк. 6.10
Митозлу щцжейря, 233, 234, шяк. 6.5, 6.7
Митозлу нцвя, 232-236, шяк. 6.6
Монопотент сяляф щцжейря, 7
Моносомийа, 249
МПФ (maturation promoting factor), 
йетишмяни стимулйасийаедижи фактор, 234
мРНТ-нин транслйасийасы, 129-131, шяк. 

4.10, 4.11
Мултипотент щцжейря, 10
Мултивезикулйар (говугжуглу) жисимжик-
ляр, 154, шяк. 4.20, 4.21 Б

НН
На+-Жа2+ антипортлары, 45
На+-Щ+ антипортлары, 45
На+-Щ+ дяйишдирижи зцлал, 45
На+-К+ АТФ-аза, 29
На+-К+ насосу, 29, шяк. 2.14
НАДЩ, 123, шяк. 4.7
електронларын няглиййаты, 122, шяк. 4.7

Нефроэен шякярсиз диабет, 41
Некроз, 252
Нексин, 105, шяк. 3.32 А
Нексин кюрпцсц, 105
Нейрофиламент, 92, жяд. 3.1, шяк. 3.21
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Нейрощормонал тясир, 59, 60, шяк. 2.33 Б
Нейротрансмиттер тясир, 59, шяк. 2.33 А
Нящянэ щцжейря, 3, 248
Няглиййат, 26-28
актив, АТФ-асылы, 27, шяк. 2.13 Ч
актив, ион градийенти, 28, шяк. 2.13 Д
асанлашдырылмыш диффузийа, 27, шяк. 2.13 Б, Ж
дашыйыжы зцлаллар, 28, 42-44, шяк. 2.13 Ж, Д
ион каналлары, 33-42, шяк. 2.17 - 2.21
говугжуглар,142-145, шяк. 4.19
пассив, 26, 27, шяк. 2.13 А, Б, Ж
зар, 127, шяк. 4.19
зцлал,140-141, шяк. 4.17, 4.18
нцвя дялийи васитясиля, 176-179, шяк. 
5.7, 5.8

Няглиййат говугжуьу, 142-145, шяк. 
4.17, 4.19

Няглиййат РНТ-си (нРНТ),129, шяк. 4.10
Нязарят-кечид мянтягяляри, щцжейря тсик-
ли, 225

Нуклеин туршулары (бах: ДНТ вя РНТ),
Нуклеосом, 181, шяк. 5.11
Нуклеосом филаменти, 181, шяк. 5.10
Нуклеосомал зцлал; Щистон, 182
Нуклеозид, 231
Нуклеозид трифосфат (бах: АТФ)
Нцвя, 170, шяк. 5.1, 5.2
дахили гурулушу, 170-171, шяк. 5.1, 5.2
хромосомлар, 184, шяк. 5.13.1
кювшяк хроматин, 185, шяк. 5.1, 5.2

хромосомларын конденсасийасы, ком
пакт хроматин, 185, 205, шяк. 5.24, 5.25

интерфаза нцвясинин йенидян форма-
лашмасы, 211, шяк. 6.7 Я
нцвя юртцйцнцн даьылмасы, 173, 
236, шяк. 6.7 Ж

Нцвя дялийи, 173-176, шяк. 5.2 - 5.6
Нцвя дялийи комплекси, 173, шяк. 5.4
Нцвя дялийи сябяти, 175, шяк. 5.4
Нцвя експорт сигналлары (НЕС), 177 шяк. 5.7
Нцвя хромосому, 184, шяк. 5.13.1

Нцвя матрикси, 179
Нцвя юртцйц, 170-172, шяк. 5.2
гурулушу, 170-172, шяк. 5.3, 5.4
митоз заманы даьылмасы, 173, 236, 
шяк. 6.7 Ж
перинуклеар сащя, 170, шяк. 5.2 Б
йенидян формалашмасы, 240, шяк. 6.7 Я

Нцвя ресепторлары, 64, 65, шяк. 2.35 Я
Нцвя сяфщяси, 171
Нцвя зарлары, 170
Нцвяжик, 186, 187
дяняли щисся, 187, шяк. 5.14
гурулушу, 186, 187, шяк. 5.14
лифли мяркяз, 186, 187, шяк. 5.14
рРНТ эенляри, 186, 187
рРНТ-нин транскрипсийасы вя просесин-
ги, 187, 188

сых лифли щисся, 187, шяк. 5.14
Нцвяжик тяшкилатчысы нащийяляри, 187
Нцвяжик хроматини (бах: лифли мяркяз)
Нцвядя йерляшмя сигналы (НЙС), 177, 
шяк. 5.7

Нцвясиз щцжейря, 5
Нцвя-ситоплазма нисбяти, 5

ОО
Оказаки фрагментляри, 231, шяк. 6.4
Олигопотент щцжейря, 10, 11, шяк. 1.4
Онкоэенез, 224
Онкоэенляр, 224
Органелляр, 4, 5, 112
Орта жисимжик, 241
Орта лифли гат, 210, шяк. 5.26
Оксидляшмя, йаь туршуларынын, 124
Оксидляшдирижи-фосфорлашма, 123, 124
Овоид (йумуртайабянзяр) щцжейря, 3
Овоид нцвя, 169

ЮЮ
Юртцклц говугжуг, 50, 142-144, шяк. 

2.28, 4.17
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Юртцк зцлаллары, 50, 52 142, шяк. 2.28, 4.17

ПП
П голу, 211, шяк. 5.28
п 53, 198
П-сятщи; Гопардылмыш ситоплазматик сятщ, 

17, шяк. 2.4
П-типли АТФ-азалар, 29, 30, шяк. 2.14
Паракрин тясир, 58, 59, шяк. 2.32 Ч
Пассив няглиййат, 26, 27, шяк. 2.13 А, Б, Ж
Патау синдрому 249
Патоситоз, 50
Пахитена; Пахитена фазасы, 244, шяк. 6.12 Д, 

6.13 Ч
Пахлайабянзяр нцвя, 169
Периферик каналлар, 175, шяк. 5.6
Периферик микроборужуг, 236, шяк. 6.8
Периферик зар зцлаллары, 16, шяк. 2.3
Перинуклеар сащя, 170, шяк. 5.2 Б
Пероксисомлар, 158, 159, шяк. 4.26
Пейкли хромосом, 186, шяк. 5.28
Пигмент дяняжийи, 153, 161
Пиноситоз, 47, 53
Пирамид щцжейря, 3
Пий ялавяляри; Пий дамласы, 160, 161, шяк. 4.28
Плазмодиум, 5
Плазмолемма, Щцжейря зары, 15-17, шяк. 

2.1, 2.3
фосфолипид икигаты, 14, 15, шяк. 2.1 А
гликокаликс, 25, 26, шяк. 2.11
гурулушу, 15, 26, шяк. 2.1 - 2.7
зцлал щярякятлилийи, 22-24, шяк. 2.9

Плектин, 93
Полиморф нцвя, 169
Полиплоид, 248
Полимераза II ферменти, 191, шяк. 5.18
Полирибосом; Полисом, 131, шяк. 1.2
Полисомийа 249
Поринляр, 41, 42, шяк. 2.21
Потенсиал-асылы каналлар, 38
Пре-мРНТ, 193

Пре-рРНТ, 187, шяк. 5.19
Праймаза, 229, шяк. 6.4
Профаза, 234-237, шяк. 6.5 - 6.7
Прокариотлар, 2
Проксимал боружуг/кисяжик тору; Щолжи
апаратынын сис тору, 138-140, шяк. 4.17
Прометафаза, 237
Просентриол; Сентриолюнц, 117, шяк. 4.4
Протеасом, 155-158, шяк. 4.24, 4.25
Протоплазма, 4, шяк. 1.2
Прото-онкоэенляр, 224
Протеинфосфатаза, 62
Протеинкиназа, 62
Протеинкиназа А (ПКА), 82
Протеинкиназа Ж (ПКЖ), 82
Псевдоподи; йаланчы чыхынты, 88, 89, шяк. 3.18 Ж

РР
Р золаьы, 213
Радиал мил, 105, шяк. 3.32 А
Раф онкоэен, 224
Ран, 177-179, шяк. 5.7, 5.8
Рас зцлаллар, 224
Редуксион бюлцнмя, 241
Рекомбинасийа дцйцнц, 244
Репликасийа, 228
Репликасийа щачасы (чянэяли), 229, шяк. 

6.3, 6.4
ДНТ полимеразалар, 229
габагжыл вя лянэийян зянжирляр, 231
Оказаки фрагментляри, 231, шяк. 6.4

Ресепторлар, 60-65, шяк. 2.35
фермент-ялагяли, 61-63, шяк. 2.35 Ж
Э зцлал-бирляшмиш, 61, шяк. 2.35 А, 2.36
ресептор гуанилаттсиклазалар, 62
ресептор серин-тиреонин киназалар, 62
ресептор тирозинкиназалар, 62, шяк. 2.35 Б
сфингомиелиназа-бирляшмиш, 63, 61, 43
тирозинкиназа-бирляшмиш, 62

Ресептор-васитяли ендоситоз, 50-53, шяк. 
2.28, 2.29
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Ресептосом, 47, шяк. 2.26 Ч
Ретинобластома, 234, 235
Ретиноидляр (А витамини), 64
Ретиноидляр ресепторлары 65
Ретровируслар, 224
хярчянэдя, 235
Раус саркомасы вирусу (РСВ), 223

Рибосомлар, 127-131
гурулушу, 127, 128, шяк. 4.9

Рибосом РНТ-ляри, 164
Рибозимляр, 6
РНТ (рибонуклеин туршусу) (бах: нукле-

ин туршулары), 194
РНТ полимераза, 167, 168, 171, жяд. 5.1
РНТ полимераза I, 164, 171
РНТ полимераза II, 193, 195, шяк. 5.18
РНТ полимераза III, 195
РНТ просесинги, 193
алтернатив сплайсинг, 194, шяк. 5.20
мРНТ, 194, шяк. 5.19
нРНТ (аа-нРНТ-си), 129, шяк. 4.10
рРНТ, 163, 164
сплайсинг механизми, 193, 194, шяк. 5.19

СС
С фаза; ДНТ синтези, 228-231, шяк. 6.3, 6.4
Ждж2, 225
Ждк (тсиклин-асылы киназа), 225, шяк. 6.2
ЖРЕ (тсАМФ-я жаваб елементи), 59
ЖРЕБ, 67
Саллар, 20
Саркоплазматик шябякя (бах: ендоплаз-
матик шябякя),

Секретор говугжуг, 145, шяк. 4.17
Селектинляр, 63, 64, шяк. 2.35 Е
Сентрифугалашдырма, 4
Сентриол, 113, 114, шяк. 4.2, 4.3
Сентриолятрафы матрикс, 115, шяк. 4.1
Сентриол пейки, 115, шяк. 4.1
Сентромерляр, 209, шяк. 5.24, 5.28
Сентромер кцряжийи, 205, шяк. 5.24

Сентросом, 112-115, шяк. 4.1
Сегментар дупликасийа, 198
Серамид, 69
Сечижи дашынма, 142
Сябят филаменти, 175, шяк. 5.4
Сяляф щцжейря, 7
Сярнишин зцлаллар, 217
Солиноид, 182, шяк. 5.12
Соматик щцжейря, 213
Сон ендосом, 148, шяк. 4.20, 4.21 Ж
Спонтан екзоситоз, 145
Сигнал, 56
Сигнал щиссяси, 135, шяк. 4.14
Сигнал нязяриййяси, 135, 136, шяк. 4.14
Сигналларын ютцрцлмяси, 60, шяк. 2.34
Сигналпептидаза, 136, шяк. 4.14
Сигнал таныйан щиссяжик, 135, шяк. 4.14
Симпорт, 44, шяк. 2.22 Б, жяд. 2.2
Синаптонемал комплекс, 242, шяк. 6.13 Ж,Ч
СИНЕ (бах: гыса сяпялянмиш елемент), 

200, жяд. 5.2
Синситиум, 5
Сис кисяжийи, 138, шяк. 4.17
Сис цзц; Эириш, 137
Ситокинез, 232, 240, 247
Ситокинляр, 62
Ситокин ресептору, 63
Ситоплазма, 4, шяк. 1.2
Ситоплазматик ялавяляр, 159-163
Ситоскелет, 84
актин, 84, 85, шяк. 3.11
ара филаментляр, 89-93, шяк. 3.19 - 3.21
микроборужуглар, 93-96, шяк. 3.21 - 3.24

миозин, 101, шяк. 3.27 - 3.29
миозин-актин 101-102
назик филаментляр, 84-89, шяк. 3.11 - 3.17
йоьун филаментляр, 101

Ситозол, 4
Сых лифли нащийя (щисся), 187, шяк. 5.14
Сых (компакт) хроматин, 206, шяк. 5.24, 

5.25
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СНАП 25, 55, 56, шяк. 2.31
СНАРЕ щипотези, 54-56, шяк. 2.31
снРНАс (кичик нцвя РНТ-ляри), 164, 171
сноРНАс (кичик нцвяжик РНТ-ляри), 188, 

194
снРНПс (кичик нцвя рибонуклеопротеин
щиссяжикляри), 193
Спектрин, 76-78, шяк. 3.2
Сплайсеосом, 193
Сплайсинг, РНТ, 193, шяк. 5.19
алтернатив, 194, шяк. 5.20

Стероид щормонлар, 64
ресепторлары, 64
тясири, 64

Су каналлары (бах: аквапоринляр)
Субметасентрик хромосом, 211, шяк. 5.28

ШШ
Шаперонлар, 52, 107
Шершевски-Тернер синдрому, 249

ТТ
Талин, 86, 88, шяк. 3.17
ТАТА-бирляшян зцлал, 191, шяк. 5.18
Телофаза, 211, 212, шяк. 6.7 Е, Я, Ф
Теломер, 210, шяк. 5.27
Теломераза, 211
Телосентрик хромосом, 211, шяк. 5.28
Тетраплоид, 218
Тяк нуклеотид полиморфизми, 197, 198
Тякнцвяли щцжейря, 4
Тякрарланан ДНТ ардыжыллыьы, 199-201, 
жяд. 5.2

Тясир формалары:
аутокрин, 58, шяк. 2.32 Ж
ектокрин, 60
ендокрин, 59, шяк. 2.32 Е
интракрин, 58, шяк. 2.32 А,
матрикрин, 59, шяк. 2.32 Ж
нейрощормонал, 59-60, шяк. 2.33 Б
нейротрансмиттер, 59, шяк. 2.33 А

паракрин, 58, 59, шяк. 2.32 Ч
йукстакрин, 58, шяк. 2.32 Б

Тирозинин фосфорлашмасы, 62
Топпуз, 95
Тотипотентлик, 7
Тюрядилмиш плцрипотент кютцк щцжейря, 11
Транскриптон, 194
Транскрипсийа, 188-193
факторлары, 191, шяк. 5.18
РНТ полимеразалар, 193-195, жяд. 5.1
РНТ полимераза I, 195
РНТ полимераза II, 193 шяк. 5.18
РНТ полимераза III, 195
тянзими, 188-190, шяк. 5.16, 5.18

Транс цзц, 138, 139, шяк.4.17
Транслйасийа, 129-131, шяк. 4.10
Трансмембран зцлаллар, 17, шяк. 2.1 Ж, 2.3
Транс цзц; Чыхыш, 137, 138, шяк. 4.17
Трансситоз, 146
Триплоид, 248
Тропомиозин, 82, шяк. 3.8
Тропомодулин, 82, шяк. 3.8
тСНАРЕ, 55-56, шяк. 2.31
тсАМФ (тсиклик АМФ), 67
тсАМФ-ялагяли протеинкиназа (протеинки- 

наза А - ПКА), 67
тсГМФ (тсиклик ГМФ), 67
Тсиклик АМФ (бах: тсАМФ)
Тсиклик ГМФ (бах: тсГМФ)
Тсиклинляр, 225
Тсиклосом, 239
Тубулин, 94, 95, шяк. 3.22

УУ
Убихинон (коензим Г - КоГ), 125, шяк. 4.7
Убиквитин, 156, 157, шяк. 4.25
Унипорт, 42-44, жяд. 2.2, шяк. 2.22 А, 2.23
Улдуз; Гцтб шцалылыьы, 236, шяк. 6.7
А - Д

Улдузабянзяр щцжейря, 4
Узунлашдырыжы факторлары, 130
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ЦЦ
3 золаг зцлалы, 82, шяк. 3.8

ВВ
В-типли АТФ-азалар, 32
Вакуолоплазма, 4
ВАМП (бах: вСНАРЕ) 
Виментин филаменти, 92, жяд. 3.1
Винкулин, 86, 88, шяк. 3.17
Витамин Д3, 64
вСНАРЕ, 55, 56, шяк. 2.31

ЙЙ
Йаь туршулары, 124

оксидляшмяси, 124
Йалгыз кечирижилик (бах: импорт)
7С РНТ (сигнал таныйан щиссяжик), 135, 
шяк. 4.14

Йеткин кютцк щцжейря 10
Йыьылан дястяляр, 86, шяк. 3.13
Йукстакрин тясир, 58, шяк. 2.32 Б

ЗЗ
Зарлар, 15-18
холестерин, 21, шяк. 2.7, 2.8
гурулушу, 15-26, шяк. 2.1 - 2.3
липидляри, 18-21, шяк. 2.6 - 2.8
няглиййат, 26-28, шяк. 2.12, 2.13
зцлаллары, 16, 22-25, шяк. 2.3

Зарарасы (перинуклеар) сащя, 170, шяк. 5.2 Б
Зардахили щиссяжик, 17
Зардахили щиссяжик щцндцрлцйц, 17, шяк. 2.5
Зардахили щиссяжик чюкяклийи, 17, шяк. 2.5
Зигота, 6, 225
Зиготена; Зиготена фазасы, 242, шяк. 6.12 Ч
Зцлаллар, 16, 22-25, 217

денатурасийасы, 24
гурулушу, 24, шяк. 2.10
биринжили, 24
дюрдцнжцлц, 24
икинжили, 24

цчцнжцлц, 24
трансмембран, 17
цчолчцлц фяза гурулушу, 25

Зцлал идхалы, 123, 154-157
митохондрилярин дахилиня, 123
нцвя дялик комплексиндян, 175-179, 
шяк. 5.7

Зцлал ихражы, 141-144, шяк. 4.18
Зцлал васитяли няглиййат, 28, шяк. 2.13
дашыйыжы зцлаллар, 42, шяк. 2.13 Ж, Д
шаперонлар, 123

Зцлал синтези, 128-131, шяк. 4.10, 4.11
ендоплазматик шябякядя, 135-136, шяк. 4.14
мРНТ-нин транслйасийасы, 129, шяк. 4.10

Зцлалларын чешидлянмяси,
Щолжи комплексиндя, 144-146, шяк. 4.19
лизосомларда, 139, 150, 151, шяк. 4.17
митохондриал, 123

Зцлалларын парчаланмасы, 149, 155, 158
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