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ilk olarak nukleus ic;ersinde nu k 1 e o I us lerin mevcudiyeti Fon­
tana taraf1ndan 1781 yillnda gozlenmi§ ve yogun tanecikler olarak ni­
telendirilmi§tir. 19. yi.izy1hn sonlanna dogru nukleoluslerin bi.iyi.ikli.igi.i 
ve bazofilik ozelligi ile hucrenin sentetik aktivitesi aras1nda bir ili§ki­
nin bulundugu goze c;arpmi§trr. Ornegin sperm hi.icreleri gibi az protein 
sentezi gosteren hi.icrelerde nukleoluslerin ya c;ok kilc;i.ik oldugu, ya da 
hJg bulunmad1gi, buna •kar§1t oosit ve salg1 hi.icreleri gibi p_rotein sen­
tezince aktif hiicrelerde ise nukleoluslerin belirgin bir §ekilde biiylik 
oldugu gozlenmi§tir. · 

Yine 19. yi.lzy1hn sonunda Hert wig tarafuidan t em e 1 s i t op 1 as­
m a ic;ersinde nukleus gibi bazik boyalarla kuvvetle boyanan cisimlerin 
bulundugu ortaya konmu§ ve bu cisimler k r o mi d ya 1 s i t op I as -
ma veya b a z o f i Ii k s i t o p I as m a olarak adland1nlm1§trr. Gar­
nier (188'7) bu bolgelere, biyosentezde esas rol opnad1klan dii§ilncesiyle 
e r g a s t o p I a s m a denmesinin daha uygun dil§ecegi karus1na var­
m1§ ve zaman1m1za kadar da sitoplasmada bazik boyalarla boyanma 
gosteren bolgeler igin ergastoplasma deyimi kullan1lagelmi§tir. Ergas­
toplasmaya ozellikle sinir hilcrelerindeki Nissl cisimlerinde, karaciger 
hiicrelerindeki bazofilik kiimelerde, ve baz1 salgr hiicrelerinin (parotid 
ve pankreas bezleri ve midenin salg1 hiicreleri gibi) bazal sitoplasma­
s1nda rastlanmaktadir. 

Diger taraftan sitoplasma ic;ersinde 50-150 µ c;apmda, l§lk mikros­
kopuyla gorillemiyecek kadar kiigiik granilllerin bulundugu karanhk­
alan mikroskopu ile, aynntih olmasa bile gosterilmi§, m i k r o s o m de-
nen bu grantillerin a§ag1 yukan biltiin hilcre kitlesinin %15-20 sini 
te§kil ettigi saptannn§tlr. Mikrosomlar da ergastoplasma gibi bazofilik 
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ozellige malik olan cisimlerdir. Qerek ergatoplasman1n, gerek mik­
rosomlann hem bazofilik ozelliklerinin, hem 2600 A0 daki ultraviyole 
i§mlann1 emme yeteneklerinin ribonukleaz1n etkisinden sonra kaybol­
dugu goz oniine allnarak ribonuklein asidi (RNA) tabiatinda olduklan 
kabul edilmi§tir (Brachet ve arkada§lan, 1940; Caspersson, 1940). 

Palade (1953) homojen goriini.i§lti hiyaloplasma igersinde rib o -
so m denen submikroskopik (yakla~1k 100-150 A0

) cisimlerin bulundu­
gunu tan1tlad1ktan sonra ribosomlann kimyasal analizleri yap1lrm§ ve 
ribonukleoprotein makromolekullerinden olu§tuklan kesinle§mi§tir. Ri-
bosomlar e§it miktarda RNA ve proteinden ibarettir. ihtiva ettigi prote­
inlerin ( +) yukleri RNA'n1n (-) yukleriyle denk gelmemesinden oturu 
ribosomlar negatif elektrik yiikii ta§imaktachrlar ve dolay1s1yle kati­
yonlan ve bazik boyalan baglama yetenegindedirler. 

Yapllan elektron mikroskopu gall§malan ergastoplasmarun en -
d o p 1 a s m i k r e t i k u 1 u m a bagll ri bosomlann yogurua§tigi bolge:. 
ler oldugunu, mikrosomlann ise v a k u o 1 er sis t em in ribosom ih­
tiva eden kesecik veya tupgiiklerinin kopmas1yle meydana gelen gra­
ntillerden olu§tugunu ortaya koymu§tur. Yap1lrm§ olan gozlemler sito-
plasman1n bazofilik ozelliginin sitoplasmadaki ribosom miktanna bagll 
olarak dogru orantida artt1guu ortaya koymu§tur. Sitoplasmada ister 
ergastoplasma, ister mikrosomlann ktimeler te§kil ettigi bolgeler olsun 
bazofilik ozellikleri ribosomlann burada yogun halde bulunmas1ndan 
oturudiir. 

Yukanda i§aret edildigi gibi daha 18. yiizyllda nukleolus buyiik­
lugu ve bazofilik ozelligi ile sitoplasman1n sentetik aktivitesi aras1nda 
bir ili§kinin bulundugu g0sterilmi§, daha sonralan sitoplasmadaki ba­
zofilik bolgelerin biyosentezde onemli rol oynad1klan ve sitoplasmadaki 
bu bazofilyan1n yogunlugunun nukleolus btiytikltigiine bagll olarak art­
t1g1 i§aret edilmi§tir. Son zamanlarda ribosomlann ke§fi ve protein sen­
tezindeki rollerinin ortaya konmas1yle ribosomlann biyogenezinde nuk­
leolusun rolu oldugu fikri kuvvetlenmi§tir. 

Gerek izole nukleoluslerin kimyasal analizi, gerek sitokimyasal ara§­
tirmalar nukleolusun esas yap1s1nm RNA ve •proteinden ibaret oldu­
gunu gostermektedir. Nukleolusun 2600 A 0 daki ultraviyole l§Inlanru 
emme ve pironin-metilye§ili kan§rm1 ile pironinin kirm1z1 rengini alma 
ozelliklerini ribonukleaz1n etkisinden sonra kaybetmi§ olmas1 nuklein 
asitlerinden RNA y1 ihtiva ettigini gostermektedir. Bezelye embriyo­
lannda nukleolustaki RNA miktann1n buttin nukleer RNA'n1n % 10-20 
sini te~kil ettigi gosterilmi§tir (Stern ve arkada§lan, 1959; Maggio ve 
arkada§lan, 1963). Nukleoler RNA'run baz kompozisyonunun rRNA 
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mn baz kompozisyonuna c;ok benzedigi g0sterilmi§tir. izole nukleolus­
lerin analizi nukleoluslerin protein muhteviyat1mn oldukc;a ytiksek ol­
dugunu ve non-histon bir protein oldugunu kan1tlam1§tir. 

Her ne kadar nukleoluslerin Feulgen-negatif oldugu DNA ihtiva 
etmedigini gostermekteyse de nukleolus etraf1nda genellikle Feulgen­
pozitif bolgeler gozlenmektedir. Bu bolgeler nu k 1 e o I er k r om o -
z om 1 a r in heterokromatik nu k I e o I er •b o 1ge1 er idir, ve litera­
ttirde n u k 1 e o 1 u s e - a r k a d a § k r o m a tin olarak adland1nlm1§­
tir. Baz1 nukleolu.slerde nukleoler kromozomlann nukleoluse temas 
ettigi bolgelerde nukleolus ic;ersinde Feulgen-pozitif grantillere de rast­
lanmaktadir. 

Elektron mikroskopu ara§tlrmalan nukleolusun nisbeten ac;1k, pro­
tein yap1s1ndaki bolgelerin aras1m dolduran ribonukleoproteinden ibaret 
ipliksi ve genellikle nukleolusun c;evresinde yogun bir §ekilde toplan­
m1§ grantiler partiktillerden olu§tugunu g0stermektedir (Miller, 1966). 
9ogunlukla nukleoluse-arkada§ kromatinden nukleolus ic;ersine dallan­
ma gosteren DNA yapIS1ndaki int ran u k I e o 1 er k r om at in ola­
rak adlandlnlan ipliksi bir klsrm gortiltir. Ultrasentrifugasyon ve rad­
yootografi deneyleri fibriler partiktillerin grantiler partiktillerin; hem 
fibriler, hem grantiler partiktillerin ise sitoplasmik ribosomlann prektir­
sorti oldugunu gostermi§tir. 

Eskidenberi mitoz boltinmesinde nukleoluslerin siklik bir degi§me 
gosterdigi bilinmektedir. Boltinmenin ba§1nda kromozomlann kuvvet­
le boyand1klan zaman nukleoluslerin kaybolduklan, boltinmenin so­
nunda kromozomlann gozden kaybolmas1yle telofazda tekrar meydana 
geldikleri bilinmektedir. Telofazda nukleoluslerin nukleoler kromozom­
lann nukleolus-yap1c1 bOlgelerdeki prenukleoler cisimlerin bir araya 
gelmesiyle olu§tugu dti§tintilmekteydi (Lafontaine, 1963). Sagan (Al­
lium cepa) 1n meristem hticrelerinde nukleolus de nukleoler kromozom­
dan c;lkan kromatin ipliginin mevcudiyeti gortilmti§tfu. Bu ipligm pro­
fazda kromozomun nukleoler bolgesinde toplan1p spiralle§tigi esnada 
nukleoler grantil ve fibrillerin de nukleoplasmaya yay1lmas1yle nuklo­
lus gozden kaybolur. Telofaz1n ba§1 ve ortas1nda nukleoler kromozom­
lann nukleolus yap1c1 bolgesindeki kromatin spirallerinin ~ozillmesiyle 
meydana c;1kan kromatin ipligi ve etraf1nda fibriler ve grantiler ribo­
nukleoprotein partiktillerinin toplanmas1yle nukleolus yeniden meyda­
na c;1kar (Chouinard, 1969). Diger taraftan H3-valin ile yap1lan deney­
lerle baz1 nukleolus proteinlerinin boltinmeden sonra tekrar nukleoluse 
gec;tigi gorill.mti§ ve bu proteinlerin nukleolus te§ekktiltinde rol oyna­
d1gr kan1sma vanlm1§tir (Harris, 1961; Sirlin, 1962). 
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Daha 1950 de Duryee kurbaga oositlerinde nukleolusun vital hal­
deyken sitoplasmaya gec;i§ini gostermi§tir. Baz1 kimyasal maddelerin 
etkisiyle Lettre (1955) pilig prosenkima fibroblast kiiltfulerinde nuk­
leoler maddenin, Yakar-Olgun (1959) ttittin duman1n1n etkisiyle bak­
la kokti embriyonik hiicrelerinde nukleolusun nukleus zanru par~ala­
yarak sitoplasmaya at1ld1g;Im gozlemi§lerdir. Johansen ve Flint (1959) 
Lilium megasporositinin btiyi.imesi esna'.>1nda nukleolus maddesinin si­
toplasma ic;ersine at1ldlg1n1 i§aret etmi§lerdir. 

ince kesitlerden yap1Ian elektron mikroskopu ara§tlrmalan nuk­
leus zann1n her iki yan1nda yogun partiki.illerin mevcudiyeti, ribosom­
lann nukleustan sitoplasmaya at1ld1g;Ina deli! olarak gosterilmi§tir (De 
Robertis, 1954). Miller (1966) amfibya oositlerinde 1000 kadar ki.ic;tik 
nukleoluse benzer grantillerin pakiten safhas1nda nukleolusun c;evre­
sinde topJand1g1n1 ve btiyi.ik bir olas1llkla kokeni nukleolus olan bu 
maddelerin nukleer zann porlanndan sitoplasmaya c;lktig;Im gozlemi§­
tir. Stevens (1966) Chironomus tin tiikri.ik bezlerinde nukleus zann1n 
an nu I us lerinden ribonukleoproteinin uzann§ yapllar halinde gec;tigi­
ni i§aret etmi§tir. Bununla beraber bu partiktillerin mRNA olabilecegi 
ihtimalinin mevcut oldugunu da kabul etmi§tir. Benzer gozlemler yi­
ne Stevens (1968) taraf1ndan Amoeba proteus da da yap1lm1§, nukleer 
porlardan gec;en helezon §eklinde, RNA'ya rnalik partiki.illerin nukle­
oler kokenli ribosomal partiktiller oldugu kabul edilmi§tir. 

rRNA'n1n biyogenezi prokaryotik ve evkaryotik hticrelerde farkll­
dir. Prokaryotik hiicrelerde, ornegin bakterilerde rRNA genomun ozel 
bolg·esinde (sistron) §ifrelenerek dogrudan dogruya serbest hale ge­
c;er. Evkaryotik hticrelerde ise rRNA nukleoler krornozomlann heterokro-
rnatik yap1s1ndaki nukleolus-yap1c1 bolgesinde te§ekki.il etmekte, ve sito­
plasmaya gec;meden once nukleoluste toplanmaktadir. Profaz1n sonunda 
metafaz kromozomlann1n ihtiva ettigi az miktardaki RNA haric;, a§a­
gi yukan btiti.in nukleer RNA sitoplasrnaya gec;er. 

Amfibya oositleri nukleolusun sitokimyasal ve ultrastriikttirel ya­
p1s1run incelenmesinde ve ribosomlann biyogenezinin ayd1nlat1lmas1n­
da en uygun materyel te§kil etmektedir. Xenopu·s un oositinde pakiten 
safhas1nda nukleolus etraf1nda Feu1gen-pozitif grani.illerden ibaret 
fazla miktarda DNA'n1n biriktirdigi Painter ve Taylor (1942) tara­
f1ndan gorillmli§ttir. Bu bolgedeki DNA duplikasyonu daha sonra H3-

timidin teknigi ile gosterilmi§tir. Once nukleolus etraf1nda toplanan 
bu fazladan DNA daha sonra yi.izlerce ktic;tik grantiller halinde nuk­
leolus t~ersine dag;Illr (Mc Gregor, 1968; Gall ve Pardue, 1969) . Bu 
fazladan rneydana gelen DNA'n1n rRNA'n1n te§ekkiiltinde rol oyna­
d1g1, H3-ribosomal RNA hibridle§me metodu ile gosterilmi§tir. Ezme 

63 



preparatlarda H3-ribosomal RNA bu DNA ile hibrid meydana getir, 
mektedir Radyoaktif madde ile i§aretlenmi§ RNA'mn ozellikle rDNA 
bolgesinde depo edildigi gortiltir. Nukleus etraf1ndaki kitlesel yap1mn 
25 - 30 pg rDNA ihtiva ettigi hesap edilmi§tir ki, a§ag1 yukan 3000 
nukleolus-yap1c1s1na tekabtil etmektedir (Gall ve Pardue, 1969). 

Amfibya nukleolusleri izole edilirse bazi §artlar altinda graniller 
komponentlerin boncuk dizisinden ibaret kolyelere benzeyen ipliksi 
yap1lar haline donti§erek geni§ledigi gorilltir (Miller, 1966). Bu yap1 
dtizensiz bir ribonukleoprotein matr:!ksi ile orttilti tek bir DNA mole­
ktiltinden olu§mU§tur. Bu DNA molekilllinde 7-8 µ uzunlugunda mat­
riksli, 4,5-5 µ uzunlugunda matriksiz par~a almag gostermektedir. Bu 
gozleme gore nukleolusteki 45 S lik RNA molektiltinti §ifreleyen her 
rDNA sistronunun rRNA meydana getirmeyen bolge ile aynld1gi, ve 
her filament pargas1n1n bir 45 S lik RNA tinitesine tekabill ettigi dti­
§tintilmektedir (Miller, 19·70). Kokenini nukleolus-yap1c1 bolgeden alan 
rDNA'dan meydana gelen 45 S buytikltigtindeki RNA nukleolusde top­
lanarak 28 S ve 18 S btiytikltigtindeki rRNA'n1n prektirsorlerini te§­
kil eder. Nukleolusde biriken 45 S: btiyUkltigundeki RNA molektilti art 
arda degi§iklige ugrayarak sitoplasmadaki ribosomal subunitelere ula­
§Ir. rDNA'n1n amfibya oositlerindekl art1~1, ribosomlann biyogenezin­
de vukua g1elen ~ok fazla art1§la birlikte meydana gelmektedir. 

Nukleolusun rRNA'run sentezinde rol oynad1grn1n dfrekt ispat1 
Brown ve Gurdon (1964) taraf1ndan amfibyalardan Xenopus laevi'S de 
yap1lmi§tir. X. Zaevfa in nukleolus ihtiva etmeyen mutant1 rRNA sen­
tezi yapma yeteneginden yoksundur. Yabani tipin diploid hticreleri iki, 
heterozigot mutantlann yalmz bir nukleolus ihtiva ettikleri, homozi­
got mutantlann ise nukleolussuz olduklan gorlilmti§ttir. Nukleolussuz 
hemozigot mutantlann embriyolanrun kuyruk te§ekktilline ba§larken 
6ldtikleri gorilltir. Bu devreye kadar ya§aml§ olmalan maternel ribo­
somlann protein sentezinde rol oynamalan olas1hgin1 akla getirmek­
tedir. 

Williams ve arkada§lan (1973) Lilium polen-ana-hucrelerinin mei­
yoz bolunmesinde amfibya oositlerinin olgunla§mas1 esnas1nda nukle­
olus-yap1c1 bOlgelerde meydana gelen e k nu k 1 e o I us I er le k:yas­
lanabilecek cisimlerin bulundugunu gozlemi§lerdir. Hem optik, hem 
elektron mikroskapu ile yapt1klan ara§tlrmalarda pakiten ve diploten 
safhalannda nukleolus-yap1c1 bolgelere yak1n zincirler halinde nu k -
le o id denen nukleoluse benzer globilllerin te§ekkill ettigini gor­
mil§lerdir. B'u globilllerin geg profazda nukleus igersine dagilct1gin1, bo­
lilnmeden sonra da sitoplasmaya g1ktigiru H3-uridin ile yap1lan deney­
lerle gostermi§lerdir. Bunun meiyotik profazda azalan sitoplasmadaki 
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ribosomlann h1zla yeniden te§ekktil etmesiyle ilgili oldugunu dil§iln­
mti§lerdir. Ayrn gozlemler daha once baz1 Angiosperm bitkilerinin mik­
rosporogenezisi esnas1nda da Gavaudan ve Yu Chin-Chen (1936), ve 
Gavaudan (1948) tarafmdan yap1lmu~tir. 

Williams ve arkada§lan yapt1klan gbzlemlere dayanarak nukleoid 
denen ek nukleoluslerin amfibya oositlerinde gosterildigi gibi nukleo­
lus-yap1c1 bblgelerde te§ekktil edip sitoplasmaya iletildigi kan1s1na var­
m1§larsa da, sitokimyasal ara§tll'malar nukleoidlerin fazladan DNA ih­
tiva etmedigini gostermi§tir. Bu gozlemlerine dayana.rak ek nukleo­
luslerin olu§umunda Gall (1969) in kabul ettigi gibi rRNA senteziyle 
ilgili sistronlann gog·almas1yle fazladan te§ekktil eden. DNA'n1n rolti 
olma.d1g1, Chouinard (1969) in kabul ettigi gibi nukleolus materyelinin 
sentezini dilzenleyen genetik fakt6n1 ta§1yan intranukleoler kromati­
nin nukleolus-yap1c1 bolgeden gozuli.'tp a~1larak rRNA sentezini sag­
lay1p, nukleoidleri meydana getirdigi di.'t§iincesine varm1§lardir. 

Sonug olarak seneler evvel nukleolusl2r ile sitoplasman1n sentetik 
aktivitesi arasmda gaze garpan ili§ki son senelerde yap1lan ara§tirma­
lar ile k1smen ayd1nllga kavu§mu§, ribosomlann protein sentezinin 
meydana geldigi bOlgeler oldugu, ve molektiler biyolojinin yeni metod­
lanndan faydalan1larak ribosomlann komponenti olan rRNA biyoge­
nezinde de nukleoluslerin bnemli yer i§gal ettigi kams1 kuvvetlen­
mi§tir. 
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