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Sitoplasmanin ince ' vapisinda dizgln, es blylklikte, yaklasik 24nm
capinda, enine kesitleri halka halinde gorilen mikrotlibual (MT) denen
tlipeiiklere rastlanmaltadir (De ROBERTIS v. a. 1970; MARKS, 1873; HEFLER
ve PALEVITZ, 1974). Asadj elektron yodunlugu gdsteren sentral bdlgenin disindaki
MT geperi lineer veya spiral halinde dizilmis yaklasik 5 nm ¢apinda sublinitelerden
olusmustur. Ig kisimdaki lumeni gevreleyen bu subiinitelerin tlip eksenine paralel
olarak dizilmis globiiler protein 6zeligindeki tiibiilinin polimerizasyenu ile
meydana gelmis fila me ntler (subfibril veya protofilament) den ibaret
oldudiu gdsterilmistir. Arastinicilarin codu MT basina 13 protofilament distigiinde
mutabiktiriar.

MT ler bircok farkli morfogenetik olaylarda vazife gbren, veya yardimel
olan, ayni zamanda hiicre hareketlerinde rolleri olan silya, flagellum ve aksopod
gibi organellerin yapisina giren elementlerdir. Hicre igersindeki granillerin
sigrama hareketinde, kromatofor ve pigment taneciklerinin yer degistirmesinde
rol oynadiklan da disliniiimektedir. Bunlardan baska evkaryotik hiicrelerin sitop-
lasmasinda fazla miktarda rastlanan MT ler meios ve mitoz bdliinmesinde nukleus-
taki kromozomlarin iki yavru nukieusa dadilmasini sadlayan ig aygiiinin en onemti
 yap! elementini de olustururiar,

MT ler morfolojisel karakierleri bakimindan oldugu kadar kimyasal 6zel-
likleri balumindan da birbirine benzemektedir. Hem MT lerin hem thbulinin izole
edilebilmeleri miimkiin oldufundan in-vitro da biyofiziksel ve biyokimyasal ta-
biatlannin incelemeleri yapilabilmektedir. Silya, flagelium, sinir hiicresi ve mitotik

(*) .0, Fen Fakiiltesi Botanik ve Genetik Kirsisi
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apareyden izole edilen proteinin benzer Gzellikte oldugu gosterilmistir. Her ne
kadar MT ler morfolojisel ve kimyasal bakimdan birbirlerine benzemekte ise de
bazi 6zellikleriyie fark gdsterirler. Ornegdin, silya ve flagellumdaki mikrotiibtiller
ig ve sitoplasmadaki mikrotiihillere kiyasla daha direnclidirler. Kolsgisin ile mua-
melenin mitotik i§i parcaladig uzun zamandanberi bilinmektedir. Kolsisin etki-
siyle mikrotlblller ya tamamen yok olmakta veya sayilan azalmaktadir. Diger
taraftan yiiksek basing ve asai suhunet te mitotik apareyin mikrotiibiiler yapisins
parcalamaktadir. $6z konusu etkenlerin silya ve flagellum yapisindaki mikrotii-
- biiller Uzerine etkisi yoktur. Ancak proteolitik enzimler ve tuz eriyikleri ile muamele
bu yapilarnin parcalanmasina sebep olmaktadir. Flagellumlarin dayanikli, stabil
bir formasyon olmasina kargin béllinme siliresince MT lerdeki devamli degisik-
liklerle karakierize edilen mitotik i§ labil, dinamik bir sistem o6zellifindedir.
(De ROBERTIS v. a. 1970; MARKS, 1973).

Nukieer bolinmede nukleustaki kromozomiarin iki yavru nukleuse dadil-
masint sadlayan mitotik apareyin temel komponentini MT ler olusturmaktadir.
Her ne kadar mikrotiibliler sistemin davranis ve vazifesi canli hiicrelerde saptan-
maya calistimakta ise de simdiye kadar MT lerin intraselliier olaylardaki faaliyet-
leri hakkindaki bilgiler faraziyelerden &teye gidememistir. Nukleer boliinmede
MT lerin davranigi mitoz bollinmenin vyalniz bir yoniinli olusturmakla beraber
MT lerin vazifesi haklindaki teorik gorisiin temelini teskil etmektedir.

Bazi ayricalikiar konu dist birakilacak olursa, mitotik i§, bipolar olusu ve
yapisini olusturan MT lerin anizotrop bir yap! géstermesiyle karakterize edilebilir.
MT lerin anizotrop yapist igin zayif 1a olsa ¢ift-kirict dzellie sahip olmasina sebep
olur. Polarizasyon mikroskopuyla mitotik apareyin (i§ iplikleri ve astral 1sinlar)
cift-kincr oldugu gosterilmistir. Polarizasyon mikroskopu teknigi ile gerek hayvan-
sal, gerek bitkisel hiicrelerde mitotik apareyin gdsterdi§i devrese! hareket canl
hiicrelerde takip edilebilmektedir.

NUKLEER BOLUNME

MT ler prokaryotik hucrelerde mevcut degildir. 1§ terimi genecllikle evkar-
yotlarda bollinme ile ilgili sekiller icin kullanilmaktaysa da bu terim morfolojik
anlamda bir hiicre organelini degil, intraseliler heterojen bir yapiy: ifade eder.
Boéliinme iglerinde bazi farklar vardir. Gorilen bu farklar evrimin bir sonucudur.
Simdiki bilgilere gére evrim sisterninin c¢izdigi yolu saptamak giictiir. Bununla
beraber prokaryotik organizmalarin bolinmesinden bashyarak yiiksek organiz-

90




malara gitmek suretiyle bir gelisim sistemi kurmak mimkiindQr ki, bu da zar bi-
yiimesi yoluyla meydana gelen kromozom dalilimindan, kromozomlarn MT idi
icersindeki dagilimina kadar devam eden vyoldur.

Askomigetlerdeki mitoz ve Silyallardaki mikronukleus bolinmesi in-
tranukleer ig olusumu nave telofaza kadar nukleus zarnni havi boélin-
me sekline tipik orneklerdir. Yiiksek organizmalarda (yiliksek bitkiler ve metazoa-
far) i¢ olusumunu nukleus zarinin parcalanmasi (acik-ig) takip eder. Intranukleer
boliinme sekli a ¢i1k-ig tipindeki bdlinme seklinin ilke! bir dncisi olarak ka-
bul edilebilir.

Yiksek bitki ve hayvanlarda kromozomlann kutuplara dofru yaptiklan
aktif hareketle birlikte 1§ uzamasi da misahede edilir. Kromozomlann kutup-
lara avtonom olarak cekildigi biln hallerde MT ler kromozomlara, ister belli
bélgeleri olan kinetok oy bolgelerinden, ister kromatin matervyelinden
olsun, baglanti gosterir.

Yiksek organizmalarda nukleus bélinmesi esnasinda kromozomlarnn av-
tonom hareketinin hangi kuvvetle sadlandigt mitoz, bélinmesinin uzun zaman-
danberi incelenmesine ragmen hal3 acikhga kavusmus dedildir. Birgcok i§ hipotezi
bu giin yalnizca tarihsel 6nemi haizdir. Son i§ modeline gére MT lerin kromozom-
farin avtonom hareketinde kuvvet saglamakta rolii olan elementler oldugu farze-
dilmektedir. Bazi gdzlemler bu teorinin dolaysiz veya dolayh delillerini teskil eder.
Ornegin, deneysel olarak MT ler kolsisin gibi kimyasal maddelerin veya dusiik
temperatiriin etkisi altinda dekompozisyona ugratdacak olursa, kromozom hare-
keti durur. MT lerin tekrardan olusumu ile bolinme olayi veniden baslar.

Mitotik apareyin MT leri yerieri ve tertiplerine gbre 4 temel gruba ayrilabilir:

1T.Kinetokorik veyakromozomal MT (kMT) ler. Bunlar kromozo-
mur kinetokor (sentromer, primer bodum, ig iplikierinin baglantt bolgesi) denen
bblgelerine veya dogrudan dodruya kromatine bailidirlar.

2. Devamliveyainterpolar MT ler. Bunlar igin bir kutbundan diger
kutbuna uzanirlar., Devamli MT ler intranuidesr iglerde bulunur. Yiksek evkaryon-
lann hepsinde bunulup bulunmadifl tartisma konusudur.

3. Non-kinetokorik MT (nkMT). Buniar kinetokor veya kroma-
tine bagh olmayip, kutuptan kutuba da uzanmazlar. Muhtemelen yiksek orga-
nizmalarin iglerindeki MT lerin codu bu gruba dahildir.
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4. Aster MT leri. Sitoplasmada igin kutuplarindaki sentriyolleri isinsal bir
sekilde cevreler. Sentriyol ihtiva etmeyen yiiksek bitkilerde bulunmaziar.

Kromozomlarin avtonom hareketinde esas itibariyle kinetokorlarin, kine-
tokoral, non-kinetokoral ve devamli MT lerin rolii oldugju akla yakin goriinmektedir.
Sentriyollerin ve bunlara bagh olan asterlerin kromozornlarin avtonom hareketiyle
direkt bir iliskisi oldugu disiiniilmemektedir. Sentriyollerin mitoz bolinmede ig
ekseninin yoneltisini tayin ettigi, ve sentriyoler bdlgelerin i olusumunda ig MT
lerinin organize oldugu bélgeler oldugu kabul edilmektedir.

Kinetokorlarin yapsi : Kinetokorlann iki vazifest vardir. ki vavru
kromatidi bir arada tutmak ve onlan i§ iplikierine baglamak. Kinetokoral bdéigenin
en onemli vazifesi MT lerin baglanti bdlgesi olmasicir. Bu bélge igin literatlrde
kinetokordan baska dedisik terimlerin kullantidifina da rastlanmaktadir.

Degisik hiicrelerden alinmis ince kesitlerde her kromozomun zit kutup-
lara gelmek lizere disk seklinde iki yavru kinetokor dis ki ihtiva ettigi gos-
terilmistir. Birgok hallerde kinetokor kromozomun belli bir yerine lokalize olmustur.
Boyle lokalize bir tek kinetokor bulundugu kromozomlara monokinetik
kKromozom denir. Monokinetik kromozomlarda kinetokor anafaz hareketi
esnasinda, kromozomu siriikleyici rol oynadifindan kinetokor terminal olma-
dikga, kromozomlarin karakteristik bikiimis sekil almasina sebep olur. Kineto-
koral bolgeler mitotik profazin ortalarinda lokalize olur. Kinetokor kiliitive fare-
kanguru hiicrelerinde 0.4-0.8 v ¢apinda globiiler bir cisim olarak goriiliir. Ki-
netokor ic yap! bakimindan kromatine kiyasla daha az elektron yoguniugu g0s-
terir ve yavru kromatidler burada da ayr birimler halinde gdzlenir.

Elektron mikrograflaninda farklilagsmis kinetokor cogunlukia lameller bir
organel olarak gbze carpar. Metafaz kinetokorlaninin protozoalarda, boceklerde,
ve memelilerde 3 tabakadan olustufju gdsterilmistir. 0.3-0.6 i gapinda levhamsi
bu {i¢ tabaka, standart boyama metodlanyla farkli kontrastlar gosterir. Farkli or-
ganizmalarda en digtaki orta yogunlukta, ince granillii ve 30 - 50 nm kalinhgin-
dadir. Orta tabaka asagi kontrast gosterir 16 - 18 nm kalinligindadir, Yiksek kont-
rast gbsteren i¢ tabaka ise asagdi yukari dig tabaka kalinhigindadir. Dig ve ic tabaka
bazen ince filamentlerle birbirine badlanti gosterirler. Kinetokorun trilameller
yapist genellikle prometafaz siiresince, yani nukleer zarin parcalanmasindan sonra
belirginlesir ve farkhilasma metafaza kadar siirer. Bir gesit Asya kdkenli karacanin
fibroblastlarindaki kromozomlarda 6zel bir DNA ihtiva eden i¢ tabaka ile, DNA
ihtiva etmeyen ve nukleer béliinme esnasinda meydana gelen dig tabaka mevcuttur
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(COMINGS ve OKADA 1971 - FUGE, 1974 den-). COMINGS ve OKADA
ic kismi sentromer, dis kismi kinetokor olarak adlandirmaktadirlar, ve onlara
gore bliylk bir olasilikla sentromer kinetokorun yapicisidir, yani dig tabaka sent-
romerdeki genlerin riinddir. Literatlriin biiylik bir kisminda ise sentromer ve
kinetokor terimleri esde{er olarak bitlin yapiy! ifade etmek iizere kullaniimaktadir.

Trilameller yapi kinetokorun en gelismis tipi olarak kabul edilebilir. Kine-
tokorlar birgok organizmada daha basittir. Ornegin bir tiir zambak (MHaemant-
hus) ta yalmizea disiik kontrasti ile kromatinden ayntdedilebilen metafaz kine-~
tokoru diizensiz loplu bélgedir. Birgok asathi mantarlanin kiiciik kromozomlari
MT lerin badlandif farklilasmis Ozel bolgelere malik dedildir. MT ler kromatinde
sonuglanir,

Gézlemlerin codu tipik tabakali kinetokorlarda MT lerin dis tabakada so-
nuclandifim gosterir. Fakat MT lerin i¢ tabakaya, hatta daha derinlere uzandifiina
iligkin isaretler de wvardir.

Bircok organizmalann kromozomlari mitozdaki durumlanndan 6tiri ho -
lokinetik kromozom olarak adlandmbr. 1§ iplikleri asadi mantarlarda
oldugu gibi kromozomlarin kutba bakan tiim kenarlarina baglanirlar. Bdyle ki-
netokorlara diffus kinetokor (veya lokalize olmayan kinetokor) denil-
mektedir. Luzula ve Cyperus da da durum bdyledir. Kinetokor belli bir bolgeye in-
hisar etmez. Bu sonuc¢ radiyasyon sonucu monokinetik kromozom-
larin kinetokor tasimayan asentrik kromozom parcalannin kutuplara
cekilmeyip nukleus disinda kalmasina kargin Luzula ve Cyperus da biitin kopan
parcalarin da nukleuslarda toplanmasindan c¢ikanlabilir. Luzula ve Cyperus da
istk mikroskopuyla diffus kinetokor olarak kabu! edilen kinetokorlarin elekiron
mikroskopuyla polisentrik kromozom oldudu, yani kiiglik boyda bir
cok lokalize kinetokordan olustudu fikri de ¢ikarilabilmektedir.

Meios boliinmede genellikle kinetokorlar miisahede edilemez. MT Ter dog-
rudan dodruya kromozomlarin kutba bakan ylizeyleri boyunca kromatinie baghdir
(COMINGS ve OKADA, 1972 - FUGE 1974 den - ). Meios boliinmede kromozom-
larin holokinetik olmasimi COMINGS ve OKADA kiasmalarin terminalizasyonun
miimkiin olmasini saglamak bakimindan gerekli oldugu diisiincesindedirler.

ig Olusumu : I§ nukleer bdllinmeden ©nce sentez edilen proteinden
olusur, yani metazoada zar parcalanmas! esnasinda =zaten igi olusturan
tiibilin _molekiilleri  birikmis durumdadir. i§ proteininin  karyoplasmadami,

93




yoksa sitoplasmadami sentez edilmis oldugu kesinlesmis degildir. Bununla be-
raber karyoplasmanin protein sentez aktivitesi kesiniesmedigi sirece tibllinin
sitoplasmada sentez edilip karyoplasmaya gectigi kabu! edilebilir. Yiiksek bitki-
lerde sitoplasmik mikrotiibiillerin sitoplasmada énceden mevcut olusu bu goriist
destekler mahiyettedir. Genellikle MT lerin polimerizasyonu prometafaz esnasin-
da, yani profazin sonu ile kromozomiarm igin ektavorunda toplandift an olan
retafaz arasinda olusmaktadir.

Ig gelisiminin baslamasiyla metazoalarda incelenmesi yapilan biitin hal-
lerde, itk MT ler kinetokorlarda goriiliir. Diger yiiksek bitkilerde oldugu gibi
Haemanthus de durum metazoalardan fark gostermektedir. Profaz nukleusu
duru-bélge (Clear zone) denen sitoplasmak mikrotiibiillerden olusmug bir
balge ile cevrilmistir. Nukleus zarinin gelecekteki i§ kutbuna tekabil eden bolgede
delinmesiyle sitoplasmik MT ler bu bdlgeden karyoplasmaya girerler. Mitotik
igin kromozomlann ekvatoral bolgeye hareketinden énce nukleer bolgeyi kap-
layan MT lerden meydana geldigi disiinlilmektedir. Meristem hiicrelerinde i§
primodiyumlarinin hiicre ceperine yakin bulundugu, ve nukieuslan etrafinda ge-
lecekteki igin eksenine dikey, MT lerden olusmus bir bandin tesekkiil ettigi gos-
terilmistir. Aym gozlem bazi edreltilerin  (Dryopteris filix - mas) ek-kdklerin-
deki hiicte béliinmesinde de misahede edilmistir (BURGESS, 1970). Banddaki
MT lerin nukleus zariyle de iliskili oldugu gériillir. Preprofaz bandi denen
bu bandin igin tesekkiiliinden 6nce yoneltisi saptanmustir, ve hiicre levhasinin
durumuna tekabill eder. Profazin baslamasiyla profaz bandinin MT lerinde bir
azalma gérillir. Bunu miiteakip yeni MT ler nukleus zarina yakin i§ eksenine pa-
ralel olarak tesekkiil eder (kKMT, nkMT).

Simdiye kadar metazoalarda devamh MT lerin ve nkMT lerin nasil ve nerede
polimerize oldudu kesin olarak bilinmemektedir. Eski isik mikroskopu arastirmalar
ig oiusumunda genellikle devamli i§ ipliklerinin sentriyol ile iligkisi olan astral
ipliklerin Griinii oldugu fikrini vermekteydi. Hatta devamh MT lerin sentriyoler
bolgeden meydana geldigi elekiron mikroskopu c¢ahismariyla da kabul edilmistir.
Normal hallerde sentriyollerin i§ ekseninin durumunu tayin ettigi kabul olunmakla
beraber MT lerin olusumunda da rol oynadidi hususu hala miinakaga konusudur.

DIETZ (1972 - FUGE, 1974 den-) kinetokorun, tiibilin molekiillerini kendi
civarinda polimerize etmek icin aktive ettifini kabul eder. Bununia beraber elek-
tron mikroskopu gézlemieri morfolojik bakimdan nkMT lerin aktivasyon merkez-
lerinin saptanmast icin yeterli degildir.
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MT lerin maksimum sayisina kromozomlarin i ekvatoruna siralanmasiyla
ulagihir. Kinetokordaki kMT sayisi metafazda en fazladir. Metafazdaki kMT sa-
yisinin kinetokorun blyikligiiyle orantih oldugu gériliir. Physarum daki cok
kiiglik kromozomlar 1-2 kMT e bagh oldugu halde Haemanthus un cok biiyiik
kromozomlari prometafazda 58, metafazda 120 kMT maliktir. Bitiin bu rakam-
lar i§ eksenine dikey olarak alinmis seri enine kesitlerin analiziyle elde edilmistir.

Asagi organizmalarda kromozomal MT lerin polar bélgelere kadar gittigi
gorillr. Yiksek organizmalardaki iglerde ise kKMT lerin polar bolgelerle iliskisi
olanak disi degilse bile siiphelidi. SCHRADER (1953 - FUGE, 1974 den-)
istk mikroskopuna dayanan verilere gore iki i§ tipi ayirtetmistir. Direkt tip
endirekt tip. Direkt tipte kromozomlar i iplikleriyle kutuplara dogrudan dog-
ruya iliski gésterirler. Endirekt tipte kromozomal ig iplikleri kisadir ve bunlar de-
vamli i§ iplikleriyle temas ederler. Elektron mikroskopu arastirmalart da bu gOrii-
st destekler niteliktedir.

Anafaz sathasi yavru kromozomlarin aynlmasi, ve birgok hallerde me-
tafazdaki polar mesafenin artmasi, yani i§ uzamas: ile karakterize edilir.
Anafazin baglamasiyle telofaza kadar total MT konsantrasyonunda bir azalma
goriliir. Bu MT lerde kisalmayla beraber sayilarindaki azalmada da belirmektedir.
Buna kargin idin ekvatoral bolgesinde maksimum bir yodunluk gbze carpar.
Ozellikle geg anafazda memeli hiicreleri icin ekvatoral bolgedeki maksimum yo-
guniuk  karakteristiktir. Bu bolge ara-cisim (mid - body) olarak adlandiri-
maktadir. Haemanthus de de anafazin interzonal bolgesinde fragmoplast tesek-
kiiflinden 6nce MT sayist asadi yukari iki katina cikmaktadir.

Telefazda kromozomlar sentrik polar bosluklar etrafinda toplanir. Bu bog-
luk MT lerin birlestigi veya ¢ok yakinlastigh bélge olarak kabul olunur. Bu bdi-
gede bir gok plasma zarlannin profilleri de miisahade edilir. BURGESS ve NORTH-
COTE (1968), BURGESS (1970) ve daha baskalann ER veya zar elementle-
rinin i icersinde bulunmasina dayanarak MT lerin polimerizasyonunda ER un
veya kismen nukleus zarinin da roli oldugu kanisina varmislardir.

1§ Uzamasi : igin uzamasi asafl yukar kromozomlarin kutuplara hareke
tiyle baglar. 1§in uzamas! hakkinda bircok hipotezier ortaya atilmissa da bu esna-
da i ultrastriiktiriindeki degisiklikler zerinde direkt gdzlemler elde edileme-
mistir. Interzonal MT ler ile i uzamasi arasinda bir iliskinin oldugu kabul edilmek-
tedir. Her ne kadar i§ uzamasinin sebebi olarak interzonal MT lerin uzamasi oldu-
gu diigiiniilmekteyse de bu deneysel olarak ispatlanamamistir. BRINKLEY ve
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CARTWRIGHT (1971 - FUGE, 1974 den - ) a gore kutuplann birbirinden uzak-
lasmast kMT lerin parcalanmastyla acia ¢ikan protein Unitelerinin devamli
- MT lerin uglarina ilavesiyle vukua gelmektedir (Polar bilyiime). Mc INTOSH
ve LANDIS (1971 -FUGE1974 den-) OPPENHEIM v.a. (1973 - FUGE,
1974 den - ) a gobre i uzamasina Hel.a hiicrelerinde yan yana olan, birbirini agan
(overlapping) antiparalel MT lerin kayarak birbirinden acilmas) sebep olmakta-
dir. Ciinkii kolsisin protein polimerizasyonunu durdurdugu halde igdeki
MT lerin kaymasint engellememekte ve bunun sonucu igin uzamas! vukua gel-
mektedir. DIETZ (1972) e gbre i uzamasi daha labil yapiya malik MT lerin
parcalanip siibiinitelerinin interzonal bolgedeki MT ler arasina, girmesiyle
(intussuseptif biiyiime) vukua gelmekiedir. Gorildigi gibi MT lerin biylimesi
sonucu i uzamasi hakkinda farkhi mekanizmalar éne sindlmektedir.

intertiibiler enine-képriler : MT lerin ylizeyinden dallanip baska pa-
ralel MT letle baglanan kisa van-kollar veya enine-kopriler agagt yukan bitin
MT sistemleri igin tipiktir, ve bu hal i MT leriigin de gecerlidir. I§lerde enine-kop-
rileri olusturan lateral filamentlerin enleri 2-5 nm, boylar 10-40 nm olarak gosteril-
mistir. Bu képriilerin enleri bir ok hallerde MT leri olusturan protofilamentlerin eni
kadardir. Yan-kollar ayni zamanda mitokondriyumlarn zar drtileriyle de baglanti
g6stermektedir. Igdeki yan kollann tiblllerden olusmus oldugu dislincesi kuram-
saldir. Flagellum ve silyalardaki yan kollar tibiilin dedil, ATPaz aktivitesine malik
yiiksek molekiiler agirlija malik protein (dinein) den yapilmigtir. Domuz ve pilic
beyninden antilmis MT fraksiyonlarinin tibiilinden baska, molekiiler adirhg asag
yukar dineine tekabiil eden bir protein ihtiva ettigi goriilmustir.

igdeki aktine-benzer proteinler : Son yapiian birgok calisma ile tiibilin
ve i matriksi proteininden baska, kasdaki a ktine-benzer proteinlerin nukle-
uslarda ve iglerde bulundugu gésterilmis, tiibitin ve aktinin yakin proteinler ola-
bilecedi kanisina vanimistir. Bununla beraber STEPHENS (1970) bu iki proteinin
polipeptid zincir yapisinin farkli oldugunu gostermistir. FORER ve BEHNKE
(1972 - FUGE 1974, den -) igdeki aktine-benzer proteinin MT lerle birlikte
kromozom hareketinde rol oynayabilecegini diistinmektedirler. Bu gbris kro-
mozomal hareketin yeni bir gériis kazanmasina sebep olmustur. Bununla be-
raber ozellikie bu proteinlerin igdeki yerlerinin saptanmasi daha fazla calisma-
ya ihtivac gdstermektedir.

i§ hipotezleri : Esas itibariyle kromozomlarin kutuplara tasinmasi hakkin-
da rolii olabilen iki mekanizma gbz 6nine alinmaktadir.
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1. KMT lerin, protein subdinitelerinin MT yapisindan yavag yavas ayri-
mastyla kisalmasi. Bu ancak kutup bolgesindeki protoplasma baglayici bir rol
oynarsa mimkiin gorilebitir.

2. Kromozomiarin kMT ve nkMT lerin birbirlerine yandan yaptiklan etkiyle
meydana gelen kuvvet.

Birinci noktai nazar INOUE ve SATO (1967) tarafindan formiile edilmigtir
(Dinamik denge modeli). Asag kolgisin dozlan veya yavas yavag 1sl distsleriyle
denizkestanesi iginde kromozom hareketi meydana getirilebilece§ini migahede
sdilmistir. Bilindigi gibi bu etkenler MT depolimerizasyonuna sebep olmaktadtr.
INOUE modeline gbre homojsn monomer protein miktariyle mikrotiibiitleti
meydana getiren, yéneltileri belli polimerler arasinda bir denge mevcuttur. Kro-
mozom hareketinin i§ ipliklerinin kontraksiyonu ve uzamasiyla meydana geldigi
distintilmektedir ki, bu lineer degisikiikler ig ipliklerine yeni monomerlerin ilave-
sine veya i§ ipliklerinden ayrilmasina baglanabilir. Boylece anafazda kMT lerin
kontraksivonu esnasinda monomerler, dzellikle kutup boélgesinde MT lerden ya-
vas yavas cikmakta devamli ipliklere ise yeni monomerlerin ilavesiyle uzamakta
oldugu disiincesine varilir. Ayni temele dayanarak DIETZ (1969, 1972 - FUGE,
1974 den - ) nukleer bélinmeye ait her olayl (kromozom oriyantasyonu, prome-
tafaz hareketleri, anafaz hareketive i uzamasi gibi) i mikrotGbillerinin birlesme
veya parcalanmasina baglamistir (Birlesme Hipotezi).

Bu tip modelier simdiye kadar morfolojik veya biyokimyasal olarak kanit-
lanmis veya ¢Uriitilmis degildir. Yalmz deneyse! olarak tiibllinin bazi sartlarda
in-vitro da MT halinde polimerize oldudiu, ve bazi gjanlann etkisi altinda reversibl
olarak in-situ da MT depolimerizasyonunun meydana gestirilebilecegi ve bunun
had halinde kromozom tasimasinin durdurulacall ispat edilmistir,

Kromozomlann anafazdaki hareketi ve kismen i uzamasimin antiparalel
i§ MT lerinin birbisi {izerinde kaymasina bagd!lt oldugunu kabul eden bagka bir hi-
potez Mc INTOSH v. a. (1969) tarafindan ortaya konmustur. NICKLAS (1971
- FUGE, 1974 den -) tarafindan ufak degisiklikierle (kayan iplik modeli) tekrar-
lanmigtir. Bu modelin kiymeti bir dereceye kadar elektron mikroskopu bilgileri
Uzerine dayanmaktadir. Esas fikir intertibiler enine-koprilerin ig aktivitesinde
mekano-kimyasal elementler oldugudur. ki MT {in birbiri lizerine kaymasini mii-
teakip agilmasi ve tekrardan enine kopriilerle baglanmasi igin enerjiye ihtiyag var-
dir (enine képriilerin ATP aktivitesi). Simdiye kadar enine-koprilerin ATPaz
aktivitesi kanitlanamamistir. Mc INTOSH modelinin diger bir onerisi metafazda-
ki uzun i§ MT lerin bir kutuptan cikip diger yari-ifie ulasan diizenli bir sistem
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olmasidir. iki kutuptan gelen MT lerin antiparalel polatiteye malik oldukian séy-
lenebilir ki, bunlarin yan kollart kuvvet meydana getirir, Her yari-iddeki kMT ler
de polarite gdstermektedir. Eger antiparalel polariteli uzun MTlerden (Mc INTOSH
tarafindan interpolar olarak aldandirtir) ve KMT lerden biri anafazda temas edetr-
se kayarak birbirlerini zit ydnde, yani zit kutuplara dogru iterler. Bu mekanizma
kromozomlarin ayrlmasina sebep olur. Antiparalel polarite gdsteren interpolar
MT lerin uglan ekvatoral bélgede anafazda birbirlerini agarlar ve birbirlerine etki
yvaparak i uzamasina sebep olurlar. Anafaz pladi seviyesindeki maksimum yodun-
luklar bu hipotezdeki mode! ile uygun digsmektedir.

Sonug : Her ne kadar son on senede submikroskopik i§ yapist hakkinda
bircok ¢alismalar yapiimissa da henliz ylksek hayvan ve bitkilere bile uygula-
nabilecek morfolojik bir i§ kavrami formile ediimis dedildir. Bununla beraber
farklar bir yana, alinan sonuclar i§ aygitinin yapisi hakkinda genel hitkkiimler ¢i-
karmaya elverislidir.

1. Farkh organizmalardaki i§ MT lerinin tertip ve uzuniugu bakimindan be-
lirli farklar mevcuttur. Literattirde ekseriya s6z konusu edilen uzun, devamh MT ler
her organizma icin genellestirilemez. Anafazdaki kMT demeti kutba bir bitlin
olarak erigebilir (bir ok omurgalr hilcrelerinde oldugu gibi), veya kMT ler de-
metten aynlip nkMT ile kaynasabililer (Haemanthus deki gibi).

2. Metafaz bélinmenin en yiksek MT yoduniugu gosteren fazidir. Anafaz-
da bu yodunluk azahr, yani i MT leri pargalenmr.

3. Bolinme MT lerin tertip ve dagilmindaki dinamik degdisikliklerle vukua
gelir. Kromozomlann anafazda hareketi ekvatoral bolgedeki yitksek MT yogduniugu
ile birlikte gbzlenir. EJer son i§ modellerinde ifade edildigi gibi kromozom hare-
ketinde mikrotiibQl teorisi kabu! edilir ise MT davraniglarinda bazi esaslann meav-
cudiveti gerekmektedir. Paralel olarak farkls organizmalarda godzlenen olaylar
{ornedin 2. ve 3. nokialar) vazife bakimindan Snemlidirler. Digerleri yalnizca
evrim olayiyla husule gelen sekil degisikliginin bir gorintisidily, ve vazife baki-
mindan defjersiz kabul edilebilirter. Farkli organizmalardaki ig yapisinin musierek
temel Szelliklerini saptamak ve onlan vazifece 8nemsiz detaylardan ayirt etmek igin
daha fazla morfolojik arastirmalara ihtivag goriilmektedir.
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