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Εισαγωγή 

 
 
 
 
 
 
 
 
   Οι Φυσικές Επιστήµες αποτελούν ένα σηµαντικό του πολιτισµού µας. Χωρίς την προσφορά 
τους δε θα ήταν ποτέ δυνατό να επιτευχθεί το επίπεδο ζωής που απολαµβάνει σήµερα ο 
άνθρωπος. Η Βιολογία είναι η επιστήµη που µελετάει τα φαινόµενα και τις διαδικασίες τις 
ζωής, δηλαδή τους οργανισµούς στο περιβάλλον όπου ζουν ενώ ένα µεγάλο τµήµα των ερευνών 
αφορά άµεσα ή έµµεσα τον ίδιο τον άνθρωπο.  
 Στην βιολογία εποµένως ανήκει ένα  σηµαντικό κοµµάτι της προσφοράς της επιστήµης στον 
άνθρωπο, χάρη στην πρόοδο που σηµειώθηκε σε δύο κυρίως τοµείς: τη Μοριακή Βιολογία και 
τη Γενετική Μηχανική-Βιοτεχνολογία. Οι έρευνες στους δύο αυτούς τοµείς έχουν συµβάλει 
αποφασιστικά στον έλεγχο των ασθενειών και στην παραγωγή τροφίµων και άλλων αγαθών. 
   Ένας τρόπος για να µελετήσει κανείς το φαινόµενο της ζωής είναι να ξεκινήσει από τα 
χηµικά µόρια που οικοδοµούν τους οργανισµούς, δηλαδή «το πρώτο επίπεδο οργάνωσης της 
ζωής». Θα µάθει ποια είναι τα συστατικά των κυττάρων και ποια είναι η χηµική δοµή και η 
συµπεριφορά αυτών των συστατικών. Θα του δοθεί έτσι η δυνατότητα να καταλάβει τον τρόπο 
µε τον οποίο αυτά αλληλεπιδρούν ώστε να εκδηλώνονται οι δίφορες λειτουργίες στα ανώτερα 
επίπεδα οργάνωσης της ζωής. Τα επίπεδα αυτά ξεκινούν από το κύτταρο, για να καταλήξουν 
σταδιακά στον οργανισµό. 
 Στην πορεία της µελέτης αυτής θα διαπιστώσουµε ότι: 
α. Η δοµή των συστατικών του κυττάρου είναι τέτοια, ώστε να εξυπηρετεί τη συγκεκριµένη 
λειτουργία που αυτό επιτελεί. 
β. Κάθε επίπεδο οργάνωσης εµφανίζει φαινόµενα και ιδιότητες που δεν υπάρχουν στο 
προηγούµενο. Έτσι το κύτταρο, για παράδειγµα, που αποτελεί το πρώτο επίπεδο οργάνωσης, 
είναι κάτι πολύ περισσότερο από το άθροισµα των µερών του, όπως και ένα ρολόι, από 
λειτουργική άποψη, είναι κάτι πολύ περισσότερο από το άθροισµα των εξαρτηµάτων του. 
γ. Η έµβια ύλη διέπεται από τους ίδιους φυσικοχηµικούς νόµους που διέπουν και την άβια. 
δ. Όλοι οι οργανισµοί, από τον ποιο απλό µέχρι τον ποιο σύνθετο, αποτελούνται από το ίδιο 
είδος χηµικών µορίων, πράγµα που υποδηλώνει την κοινή προέλευσή τους. 
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Τι είναι κύτταρο; 
   Μια από τις επιδιώξεις των Φυσικών Επιστηµών είναι να περιγράψουν και να εξηγήσουν τη 
δοµή και τις ιδιότητες της ύλης, ξεκινώντας από τα µικρότερα δοµικά συστατικά της. Η 
ατοµική θεωρία αποτελεί την πραγµατοποίηση αυτής της επιδίωξης για την ύλη γενικότερα. 
Κάτι ανάλογο είναι η Κυτταρική Θεωρία, που βοηθά όµως στην περιγραφή της δοµής και των 
ιδιοτήτων της έµβιας ύλης. 
   Το ότι όλοι οι οργανισµοί αποτελούνται από κύτταρα είναι γνωστό και συνήθως δεν 
αισθανόµαστε την ανάγκη να το σχολιάσουµε εκτενέστερα. Αυτό όµως που σήµερα µας 
φαίνεται απλό και αυτονόητο είναι το αποτέλεσµα µιας σειράς µελετών, παρατηρήσεων και 
συµπερασµάτων, τα οποία διήρκεσαν περισσότερο από 170 χρόνια. Την αρχή έκανε το 1665 ο 
Ρ. Χουκ, όταν ανέφερε για πρώτη φορά τη λέξη «κύτταρο», παρατηρώντας, µε της δικής του 
κατασκευής µικροσκόπιο, λεπτές τοµές φελλού και όχι ζωντανά κύτταρα. Η κυτταρική θεωρία 
διατυπώθηκε αργότερα, το 1838-39, από τους Μ. Σλάιντερ και Τ. Σβαν, που υποστήριξαν ότι 
«η θεµελιώδης δοµική και λειτουργική µονάδα όλων των οργανισµών είναι το κύτταρο». Η 
θεωρία αυτή ολοκληρώθηκε πολύ αργότερα, το 1885, από το Ρ. Βίρχοφ µε την περίφηµη θέση 
του “Omnis cellula e cellula”  «κάθε κύτταρο προέρχεται από ένα κύτταρο». 
   Το κύτταρο αποτελεί τη θεµελιώδη µονάδα της ζωής και µπορεί να οριστεί ως µια 
συστηµατικά οργανωµένη οµάδα µορίων που βρίσκονται σε δυναµική αλληλεπίδραση. Τα 
κύτταρα περιέχουν µοριακά και βιοχηµικά συστήµατα υψηλού βαθµού οργάνωσης τα οποία 
έχουν την ικανότητα να αποθηκεύουν πληροφορίες, να µεταφράζουν τις πληροφορίες αυτές και 
να συνθέτουν κυτταρικά µεγαλοµόρια. Για την επιτέλεση των λειτουργιών αυτών τα κύτταρα 
χρησιµοποιούν διάφορες ενεργειακές πηγές. Επίσης τα κύτταρα µπορούν να µετακινηθούν και 
έχουν την ικανότητα να µεταβάλουν τις εσωτερικές βιοχηµικές αντιδράσεις τους για να 
προσαρµοστούν σε περιβαλλοντικές αλλαγές. Τα κύτταρα αναδιπλασιάζονται και µεταβιβάζουν 
στα νέα κύτταρα τις γενετικές πληροφορίες, τα µοριακά και βιοχηµικά συστήµατά τους.  

Μεγάλο ρόλο στην ανάπτυξη της Βιολογίας Κυττάρου διαδραµάτισε, όπως προαναφέραµε, η 
κυτταρική θεωρία. Η σύγχρονη κυτταρική θεωρία αναφέρει ότι: 

α. Όλοι οι ζωντανοί οργανισµοί αποτελούνται από κύτταρα και κυτταρικά παράγωγα. 

β. Τα κύτταρα αποτελούν τις δοµικές µονάδες της ζωής, δοµούνται από τις ίδιες χηµικές ενώσεις 
και εκδηλώνουν παρόµοιες µεταβολικές διεργασίες. 

γ. Η λειτουργία των οργανισµών είναι το αποτέλεσµα της συλλογικής δράσης και 
αλληλεπίδρασης των κυττάρων που τους αποτελούν.   

δ. Τα κύτταρα προκύπτουν από προϋπάρχοντα κύτταρα µε διαίρεση. 

  Οι διαστάσεις των κυττάρων ποικίλουν από τα βακτήρια, τα οποία έχουν µια µέση διάµετρο 
0,5 µm και είναι πολύ δύσκολο να παρατηρηθούν στο οπτικό µικροσκόπιο, µέχρι τα αυγά 
µερικές κότας που έχουν διάµετρο αρκετά εκατοστόµετρα. Σε µερικούς πολυκύτταρους ζωικούς 
οργανισµούς τα κύτταρα έχουν διάµετρο µεταξύ 10 και 30 µm ενώ στα φυτά η διάµετρος των 
κυττάρων κυµαίνεται από 10 µm µέχρι µερικές εκατοντάδες µm. Ένα τυπικό ανθρώπινο 
ηπατοκύτταρο, π.χ., έχει διάµετρο περίπου 20 µm ενώ κύτταρο από φύλλο καπνού έχει διάµετρο 
30-40 µm (Εικόνα 1,2). 
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Εικόνα 1: Οργάνωση Επιθηλιακού Κυττάρου 

 

 
 

Εικόνα 2: Σχηµατική παρουσίαση διαφόρων κυτταρικών τύπων 
Τα κύτταρα για να διατηρούν τη λειτουργικότητα τους, είναι υποχρεωµένα να βρίσκονται σε 
µια διαρκή ανταλλαγή ουσιών µε το περιβάλλον τους. 
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Τύποι κυττάρων  

  Υπάρχουν αµέτρητες µορφές κυττάρων, τα οποία διαφέρουν µεταξύ τους ανάλογα µε το 
µέγεθος, το σχήµα και τη λειτουργία τους. Όµως, οι διαφορές αυτές εξαφανίζονται όταν δούµε 
την υποµικροσκοπική δοµή των κυττάρων και τα µόρια από τα οποία αποτελούνται. Το 
ανθρώπινο σώµα αποτελείται από µερικές εκατοντάδες κυτταρικούς τύπους, ενώ κάθε 
κυτταρικός τύπος αντιπροσωπεύεται από εκατοµµύρια κύτταρα. Υπάρχουν νευρικά κύτταρα, 
µυϊκά κύτταρα, αδενικά κύτταρα, ερυθροκύτταρα και άλλα, ενώ για κάθε κυτταρικό τύπο 
υπάρχει και ένας, διαφορετικός κάθε φορά, αριθµός κυτταρικών υποτύπων. Τα κύτταρα, όπως 
φαίνεται και από τα ονόµατα τους, έχουν την τάση να οµαδοποιούνται σε όργανα ή συστήµατα, 
τα οποία επιτελούν συγκεκριµένες λειτουργίες. Ο τρόπος µε τον οποίον οµαδοποιούνται τα 
κύτταρα, πολύ συχνά, διαδραµατίζει αποφασιστικό ρόλο στην έκφραση αυτών των λειτουργιών. 
Όλα τα γραµµωτά µυϊκά κύτταρα µοιάζουν µεταξύ τους και έχουν την ικανότητα να 
συσπώνται. Ο τρόπος µε τον οποίον τα µυϊκά κύτταρα συνδέονται µεταξύ τους δηµιουργεί τις 
εκατοντάδες των διαφορετικών µυών που βρίσκονται στο ανθρώπινο σώµα. 

  Τα κύτταρα των θηλαστικών παρουσιάζουν την ίδια οργάνωση µε τα ανθρώπινα κύτταρα. 
Τυπικά µυϊκά ή νευρικά κύτταρα π.χ. βρίσκονται στους ιχθείς, στα έντοµα, στα µαλάκια, στους 
σκώληκες, αλλά η οργάνωσή τους σε ιστούς γίνεται βαθµιαία όλο και πιο απλή, σε σχέση µε τα 
κύτταρα των θηλαστικών. Στο επίπεδο των κατωτέρων ασπόνδυλων, όπως οι σπόγγοι, η 
οργάνωση αρχίζει να αλλάζει, δηλ. από εκείνη ενός πολυκύτταρου οργανισµού σε µια αποικία 
ηµι-ανεξάρτητων κυττάρων. Στο τέλος της εξελικτικής κλίµακας βρίσκονται τα τελείως 
ανεξάρτητα πρωτόζωα, όπως οι αµοιβάδες, κάθε µια από τις οποίες αντιπροσωπεύεται από ένα 
απλό κύτταρο. 

 Τα φυτά επίσης αποτελούνται από διαφορετικούς κυτταρικούς τύπους οι οποίοι συνδέονται 
µεταξύ τους µε δοµικά στοιχεία. Όµως, η οργάνωση των φυτών διαφέρει από εκείνη των ζώων. 
Στα φυτά, όλη η οργάνωση στηρίζεται γύρω από τη χρήση ηλιακής ενέργειας, η οποία 
χρησιµοποιείται µέσω των χλωροπλαστών. Αν από τα φυτικά κύτταρα αφαιρεθούν οι 
χλωροπλάστες, προκύπτει ένα κύτταρο παρόµοιο µ’ αυτό των ζωικών οργανισµών. Όπως στα 
ζώα, έτσι και στα φυτά υπάρχουν διαφορετικές µορφές οργάνωσης, από τα πολύπλοκα ανθοφόρα 
φυτά και δένδρα µέχρι τα κατώτερα µονοκύτταρα φύκη. Οι µη φωτοσυνθετικοί συγγενείς των 
φυτικών οργανισµών, οι µύκητες, παρουσιάζουν παρόµοια πολύπλοκη οργάνωση (οι 
σακχαροµύκητες είναι οι πλέον απλοί εκπρόσωποι της οµάδος αυτής). 
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 Το ευκαρυωτικό κύτταρο                   Πρότυπο φυτικού κυττάρου 

 

Προκαρυωτικά και Ευκαρυωτικά Κύτταρα 
  Τόσο τα φυτικά όσο και τα ζωικά κύτταρα έχουν την ίδια βασική οργάνωση. Σε κάθε κύτταρο 
υπάρχει µια ογκώδης κεντρική δοµή µε χαρακτηριστικό σχήµα που ονοµάζεται πυρήνας, και 
ένας µεγάλος αριθµός µεµβρανικών διαµερισµάτων. Τα κύτταρα αυτά ονοµάζονται ευκαρυωτικά 
κύτταρα, από τις ελληνικές λέξεις ευ=καλός και κάρυον=πυρήνας. Εκτός από τα ευκαρυωτικά 
κύτταρα υπάρχει και µια απλούστερη µορφή κυττάρων που έχουν µια πρωτόγονη µορφή 
οργάνωσης του πυρήνα και ονοµάζονται προκαρυωτικά κύτταρα. Προκαρυωτικά κύτταρα είναι 
τα βακτήρια, τα οποία είναι πολύ µικρότερα από τα ευκαρυωτικά κύτταρα, και ζουν µόνα ή σε 
χαλαρές αποικίες. Τα βακτήρια υπάρχουν σε µια τεράστια ποικιλία ειδών και έχουν επιτύχει να 
ζουν ακόµη και στα πλέον "εχθρικά" περιβάλλοντα, συµπεριλαµβανοµένων των θερµοπηγών και 
των µεγάλης αλατότητας θαλάσσιων περιοχών. Βακτήρια υπάρχουν παντού και επιτελούν 
πολλές από τις βασικές λειτουργίες µετατροπής νεκρών οργανισµών σε επαναχρησιµοποιούµενα 
υλικά. Χωρίς την ύπαρξη των βακτηρίων δεν θα υπήρχε η "ευκαρυωτική ζωή", όπως 
τουλάχιστον τη γνωρίζουµε σήµερα. Αρκετά βακτήρια, από την άλλη πλευρά, είναι ζηµιογόνα 
επειδή έχουν την ικανότητα να εισέρχονται σε ανώτερους οργανισµούς και να προκαλούν 
ασθένειες. 
  Τα προκαρυωτικά κύτταρα είναι µικρά, 
περιβάλλονται από πλασµατική µεµβράνη και 
σε ορισµένες οµάδες περικλείονται από 
κυτταρικό τοίχωµα. Το πυρηνικό υλικό των 
προκαρυωτικών κυττάρων βρίσκεται ελεύθερο 
στο κυτταρόπλασµα, δεν περιβάλλεται από 
µεµβράνη και ονοµάζεται νουκλεοειδές. Στα 
νουκλεοειδή δεν παρατηρείται πυρηνίσκος, ενώ 
ένας σχετικά µικρός αριθµός πρωτεϊνών είναι 
συνδεδεµένος µε το DNA. Στο κυτταρόπλασµα 
συναντώνται κυρίως ριβοσώµατα όχι όµως 
άλλου τύπου µεµβρανικά έγκλειστα (οργανίδια). 
Βρίσκονται επίσης και άλλα µη µεµβρανικά 
έγκλειστα  όπως π.χ. τα πολυφωσφορικά              Εικόνα 4: Φωτογραφία προκαρυωτικού κυττάρου 
σωµάτια τα οποία αποτελούν χώρους αποθήκευσης φωσφορικών ιόντων.                
Τα ιόντα αυτά χρησιµοποιούνται, κατά πάσα πιθανότητα, ως ενεργειακό απόθεµα ή ως πρώτη 
ύλη για τη σύνθεση πυρηνικών οξέων (DNA, RNA) και φωσφολιπιδίων. Παρά το γεγονός ότι 
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στο κυτταρόπλασµα των πλέον σύνθετων προκαρυωτικών κυττάρων υπάρχουν µικρά 
µεµβρανικά κυστίδια, εντούτοις δεν παρατηρούνται οργανωµένα οργανίδια, π.χ. µιτοχόνδρια ή 
χλωροπλάστες, όπως συµβαίνει µε τα ευκαρυωτικά κύτταρα (Εικόνα 3,4). 
 
 
 
 

 

Εικόνα 3: Μαστιγοφόρο Βακτήριο 

 
 

 

 

  Τα ευκαρυωτικά κύτταρα περιβάλλονται από πλασµατική µεµβράνη και παρουσιάζουν 
µεγάλο βαθµό εξειδικευµένης διαµερισµατοποίησης. Η διαµερισµατοποίηση αυτή, που 
επιτυγχάνεται τόσο στα ζώα όσο και στα φυτά µε τις ενδοκυτταρικές µεµβράνες, επιτρέπει τη 
διεξαγωγή βιοχηµικών αντιδράσεων σε συγκεκριµένους χώρους και ταυτόχρονα διατηρεί την 
απαιτούµενη συγκέντρωση των αντιδρώντων µορίων, παρά το µεγάλο µέγεθος των κυττάρων. 
Στα ευκαρυωτικά κύτταρα ο πυρήνας διαχωρίζεται από το κυτταρόπλασµα µε µια 
διπλοµεµβρανική δοµή που ονοµάζεται πυρηνικός φάκελος (φώτο σελ 3). Στον πυρήνα 
υπάρχουν τα ινίδια χρωµατίνης (που σχηµατίζονται από DNA, ιστόνες και µη ιστονικές 
πρωτεΐνες) και ένας ή περισσότεροι πυρηνίσκοι. Στο κυτταρόπλασµα υπάρχουν πολυάριθµα 
ριβοσώµατα και µεµβρανικά συστήµατα που σχηµατίζουν το ενδοπλασµατικό δίκτυο, τη 
συσκευή Golgi, τα µικροσωµάτια, τα µιτοχόνδρια και ένα µεγάλο αριθµό διαφόρων κυστιδίων. 
Σε όλα τα ευκαρυωτικά κύτταρα υπάρχουν µικροσωληνίσκοι και µικροϊνίδια, τα οποία µαζί µε 
τα ενδιάµεσα ινίδια που παρατηρούνται στα ζωικά κύτταρα, αποτελούν τον κυτταρικό 
σκελετό. Στα φυτικά κύτταρα παρατηρείται επίσης κυτταρικό τοίχωµα, χλωροπλάστες και 
µεγάλα κενοτόπια, ο ρόλος και οι λειτουργίες όλων των παραπάνω δοµών και οργανιδίων θα 
µελετηθούν σε παρακάτω κεφάλαια. Οι διαφορές ανάµεσα στα προκαρυωτικά και τα 
ευκαρυωτικά κύτταρα αναφέρονται στον παρακάτω πίνακα: 
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∆οµή και Ιδιότητες Ευκαρυωτικά Κύτταρα Προκαρυωτικά Κύτταρα 

Κυτταρικό τοίχωµα ΟΧΙ (µόνο στα φυτικά κύτταρα) ΝΑΙ 

Χλωροπλάστες Μόνο στα φυτικά κύτταρα ΟΧΙ 

Ενδοπλασµατικό δίκτυο ΝΑΙ ΟΧΙ 

Συσκευή Golgi ΝΑΙ ΟΧΙ 

Μικροσωµάτια ΝΑΙ ΟΧΙ 

Μιτοχόνδρια ΝΑΙ ΟΧΙ 

Πυρηνικός φάκελος ΝΑΙ  ΟΧΙ 

Νουκλεοειδές 

Πυρήνας 

ΟΧΙ 

ΝΑΙ 

ΝΑΙ 

ΟΧΙ 

Πυρηνίσκος ΝΑΙ ΟΧΙ 

Πλασµατική µεµβράνη ΝΑΙ  ΝΑΙ 

Ριβοσώµατα ΝΑΙ ΝΑΙ 

Μέγεθος ∆ιάµετρος 10-100 µm ∆ιάµετρος 0,1-5 µm 

Γενετικό υλικό DNA συνδεδεµένο µε πρωτεΐνες. Χρωµατίνη “Γυµνό” µόριο DNA 

Μίτωση – Μείωση ΝΑΙ ΟΧΙ 
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Χηµική σύσταση των κυττάρων 
   Στον φλοιό της γης απαντώνται 92 χηµικά στοιχεία, από τα οποία 27 µόνο είναι απαραίτητα 
για τη ζωή. Τα τέσσερα από αυτά, ο άνθρακας (C), το υδρογόνο (Η), το οξυγόνο (Ο), και το 
άζωτο (Ν), είναι τα επικρατέστερα στους οργανισµούς και µάλιστα σε ποσοστό 96% κ.β. Τα 
τέσσερα αυτά στοιχεία µαζί µε το νερό (H2O), συµµετέχουν, σε σηµαντικό βαθµό, στην 
σύνθεση των µορίων που αποτελούν βασικά δοµικά ή λειτουργικά συστατικά των οργανισµών 
και παράγονται από τους ίδιους τους οργανισµούς (π.χ. πρωτεΐνες). Τα µόρια αυτά διακρίνονται 
από σταθερότητα στην δηµιουργία σταθερών δοµών που είναι απαραίτητες στους οργανισµούς 
και ποικιλοµορφία, για την εξασφάλιση της µεγάλης ποικιλίας λειτουργιών και µορφολογικών 
χαρακτηριστικών, που είναι συνυφασµένη µε το φαινόµενο της ζωής.    
  Βιοχηµικές µελέτες έχουν δείξει ότι όλα τα βιοχηµικά µονοπάτια από τα βακτήρια µέχρι τον 
άνθρωπο είναι κατά βάση τα ίδια. Παρά το γεγονός ότι η ανόργανη και η οργανική ύλη 
αποτελούνται από τα ίδια άτοµα, εντούτοις υπάρχουν και σηµαντικές διαφορές µεταξύ τους. 
Στην ανόργανη ύλη παρατηρείται µια συνεχής τάση προς θερµοδυναµική ισορροπία (κάτι που 
επιτυγχάνεται µε τυχαία κατανοµή της ύλης και της ενέργειας), ενώ στη ζωντανή ύλη υπάρχει 
µια δοµική και λειτουργική τελειότητα (η οποία διατηρείται λόγω των ενεργειακών 
µεταβολών που βασίζονται στη συνεχή είσοδο και έξοδο ύλης και ενέργειας). 

Χηµικοί ∆εσµοί-Λειτουργικές οµάδες βιολογικών µεγαλοµορίων 

  Αν και τα περισσότερα βιολογικά µεγαλοµόρια είναι αρκετά πολύπλοκα, µπορούν να 
καταταγούν σε τέσσερις µεγάλες κατηγορίες - τους υδατάνθρακες, τα λιπίδια, τις πρωτεΐνες και 
τα πυρηνικά οξέα. Μαζί µε το νερό, αυτές οι κατηγορίες των οργανικών µορίων δηµιουργούν τη 
ζωντανή ύλη. Τα βιολογικά µεγαλοµόρια συγκρατούνται µεταξύ τους και αναπτύσσουν 
αλληλεπιδράσεις µέσω χηµικών δεσµών, κυριότεροι από τους οποίους είναι ο ιονικός δεσµός, ο 
οµοιοπολικός δεσµός, ο δεσµός υδρογόνου, οι µη οµοιοπολικές συνδέσεις και οι δυνάµεις ¨βαν 
ντερ βαλς¨ (van der Waals). Στη δηµιουργία των βιολογικών µεγαλοµορίων συµµετέχουν 
επίσης και διάφορες λειτουργικές χηµικές οµάδες οι οποίες, δρώντας ως κέντρα αντίδρασης, 
µετατρέπουν έναν τύπο µορίου σ’ έναν άλλον ή σχηµατίζουν δεσµούς που συνδέουν διάφορες 
υποµονάδες σε µεγαλύτερους µοριακούς σχηµατισµούς. Κυριότερες λειτουργικές οµάδες στα 
βιολογικά συστήµατα είναι:  

α. Οι υδροξυλικές (-ΟΗ) οµάδες, παρουσιάζουν µεγάλη πολικότητα και αντιδρούν εύκολα µε 
άλλες οµάδες σχηµατίζοντας οµοιοπολικούς δεσµούς. 

β. Οι καρβονυλικές (> C=O) οµάδες, µπορούν να αποτελέσουν µέρος άλλων λειτουργικών 
οµάδων, όπως η καρβοξυλική οµάδα. Οι καρβονυλικές οµάδες αποτελούν τµήµα των κετονών 
και των αλδεϋδών οι οποίες είναι σπουδαία δοµικά µόρια των υδατανθράκων και των λιπιδίων.  

γ. Οι καρβοξυλικές (-CΟΟΗ) οµάδες. Οι καρβοξυλικές οµάδες αποτελούν µέρος των αµινοξέων, 
των λιπαρών οξέων και πολλών άλλων οργανικών οξέων τα οποία αποτελούν ενεργειακά 
αποθέµατα του κυττάρου ή ενδιάµεσα παράγωγα βιολογικών αντιδράσεων. 

δ. Οι αµινικές (-ΝΗ2) οµάδες, σχηµατίζοντας οµοιοπολικούς δεσµούς. Αποτελούν µέρος των 
αµινοξέων και άλλων βιολογικών µεγαλοµορίων. 

ε. Οι φωσφορικές (-ΡΟ4) οµάδες. Ένας από τους πιο σηµαντικούς ρόλους είναι η ικανότητά τους 
να σχηµατίζουν “χηµικές γέφυρες” οι οποίες ενώνουν τα οργανικά µόρια σε µεγαλύτερες 
ενώσεις (π.χ. η συµµετοχή τους στη δοµή των πυρηνικών οξέων και των φωσφολιπιδίων). Η 
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δραστικότητα πολλών πρωτεϊνών, π.χ. επάγεται ή σταµατά ανάλογα µε την προσθήκη ή την 
αφαίρεση φωσφορικών οµάδων. 

ζ. Οι σουλφυδρυλικές (-SH) οµάδες συµβάλλουν στη δηµιουργία οµοιοπολικών δεσµών 
(σπουδαιότερος είναι ο δισουλφιδικός δεσµός, που θεωρείται ως “µοριακό κουµπί” επειδή έχει 
την ικανότητα να σταθεροποιεί τις πρωτεΐνες συγκρατώντας τις πρωτεϊνικές υποµονάδες). 

 

Το νερό (η χηµεία της ζωής είναι «υγρή») 
  Αν µελετήσουµε προσεκτικά το κύτταρο ενός µονοκύτταρου οργανισµού, όπως η αµοιβάδα, 
και ένα οποιοδήποτε κύτταρο του πιο σύνθετου οργανισµού, που είναι ο άνθρωπός, θα 
παρατηρήσουµε ότι έχουν στην πραγµατικότητα πολύ περισσότερες οµοιότητες από διαφορές. 
  Το ανθρώπινο κύτταρο περιβάλλεται από ένα υδατικό διάλυµα, το µεσοκυττάριο υγρό. Η 
αµοιβάδα ζει στο νερό. Συνεπώς και τα δύο αυτά είδη κυττάρων ζουν είτε άµεσα (αµοιβάδα) είτε 
έµµεσα (ανθρώπινο κύτταρο) σε υδάτινο περιβάλλον. Από αυτό αντλούν όλα τα απαραίτητα 
συστατικά για την επιβίωσή τους και σε αυτό εκκρίνουν παράγωγα του µεταβολισµού τους. 
Και το εσωτερικό περιβάλλον τους όµως είναι επίσης υδάτινο. Το 80% των συστατικών τους 
αποτελείται από νερό. Οι περισσότερες από τις χηµικές ουσίες που υπάρχουν στο εσωτερικό του 
κυττάρου είναι ευδιάλυτες στο νερό. Αυτό τους επιτρέπει να µετακινούνται από ένα σηµείο σε 
άλλο. Το νερό επίσης αποτελεί από µόνο του παράγοντα αρκετών βιοχηµικών αντιδράσεων που 
λαµβάνουν χώρα στο κύτταρο (και κατά συνέπεια στον οργανισµό).       
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∆οµικά συστατικά του κυττάρου 
 Τα βιολογικά µεγαλοµόρια και τα δοµικά οργανικά µόρια συνδυάζονται µε διαφόρους τρόπους 
και δηµιουργούν τις τέσσερις κύριες οµάδες των βιολογικών µεγαλοµορίων: υδατάνθρακες, 
λιπίδια, πρωτεΐνες και πυρηνικά οξέα. Οι ιδιαίτεροι συνδυασµοί που αναπτύσσονται δίνουν σε 
κάθε οµάδα ξεχωριστές χηµικές ιδιότητες που τους επιτρέπουν να φέρουν εις πέρας τις κύριες 
λειτουργίες των ζωντανών οργανισµών. 

Υδατάνθρακες 
  Οι υδατάνθρακες εξυπηρετούν πολλές λειτουργίες. Μαζί µε τα λιπίδια αποτελούν τα κύρια 
µόρια που παρέχουν την ενέργεια για όλες τις κυτταρικές δραστηριότητες. Οι σηµαντικότεροι 
από αυτούς είναι η γλυκόζη, το άµυλο και το γλυκογόνο. Κάποιοι υδατάνθρακες είναι δοµικά 
συστατικά των κυττάρων. Ο πιο διαδεδοµένος από αυτούς είναι η κυτταρίνη, που αποτελεί το 
βασικό συστατικό του κυτταρικού τοιχώµατος των φυτικών κυττάρων. 
   Οι υδατάνθρακες επίσης ενώνονται µε τα λιπίδια και σχηµατίζουν τα γλυκολιπίδια και µε 
τις πρωτεΐνες σχηµατίζοντας γλυκοπρωτεΐνες. Τόσο τα γλυκολιπίδια όσο και οι 
γλυκοπρωτεΐνες βρίσκονται σε µεγάλες ποσότητες στην κυτταρική επιφάνεια συµβάλλοντας 
στην κυτταρική αναγνώριση µεταξύ των διαφόρων κυτταρικών τύπων ενώ ταυτόχρονα 
διαδραµατίζουν και ρόλο µεµβρανικών υποδοχέων. Οι υδατάνθρακες αποτελούνται από C, Η και 
Ο σε µια αναλογία 1C:2H:1O. Μικρές υδατανθρακικές αλυσίδες που περιέχουν από τρία µέχρι 
επτά άτοµα άνθρακος σχηµατίζουν τους µονοσακχαρίτες (Σχήµα 1), που αποτελούν τις 
θεµελιώδεις δοµικές µονάδες των υδατανθράκων. Στα κύτταρα βρίσκονται συνήθως τριόζες 
(τρία άτοµα άνθρακος), πεντόζες (πέντε άτοµα άνθρακος), και εξόζες (έξι άτοµα άνθρακος). 
Συνδυασµός µονοσακχαριτών δηµιουργεί τους πολυσακχαρίτες. Ένας από τους πολυσακχαρίτες 
που περιέχει γλυκόζη, η κυτταρίνη, είναι πιθανόν το πλέον άφθονο οργανικό µόριο πάνω στη 
γη.  

 
Σχήµα 1: Μονοσακχαρίτες 

 
Σχήµα 2: Βιοσύνθεση του δυσακχαρίτη Μαλτόζη 
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Σχήµα 2α: Μερικοί βασικοί εκπρόσωποι των δυσακχαριτών 
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Λιπίδια 
  Τα λιπίδια παρουσιάζουν µεγάλη ποικιλοµορφία µε αποτέλεσµα ο ορισµός µιας ένωσης ως 
λιπιδίου να καθορίζεται από την ικανότητα διάλυσης ή µη της ένωσης αυτής σε οργανικούς 
διαλύτες. Με βάση το κριτήριο αυτό, ¨λιπίδια είναι βιολογικά συστατικά που διαλύονται 
εύκολα σε οργανικούς διαλύτες ( ακετόνη, αιθέρα, χλωροφόρµιο, βενζόλιο) αλλά όχι σε 
νερό¨. Έτσι, τα µόρια αυτά αποκτούν έναν υδρόφοβο χαρακτήρα. Το γνώρισµα αυτό έχει πολύ 
µεγάλη σπουδαιότητα για τα βιολογικά συστήµατα, διότι δίνει στις κυτταρικές µεµβράνες τα 
ιδιαίτερα χαρακτηριστικά τους.  
  Εκτός από το δοµικό και λειτουργικό ρόλο που διαδραµατίζουν, τα λιπίδια αποτελούν και µια 
σπουδαία πηγή ενέργειας. Άλλα λιπίδια παίρνουν µέρος στους µηχανισµούς κυτταρικής 
ρύθµισης. Τα λιπίδια ενώνονται οµοιοπολικά µε τους υδατάνθρακες και σχηµατίζουν τα 
γλυκολιπίδια και µε τις πρωτεΐνες σχηµατίζοντας τις λιποπρωτεΐνες. 
  Τα λιπίδια χωρίζονται σε τρεις µεγάλες κατηγορίες. 
 
α. Τα ουδέτερα λιπίδια βρίσκονται στα κύτταρα ως αποθέµατα λιπών και ελαίων και είναι 
αδιάλυτα στο νερό ή σε υδατικά διαλύµατα. Σχεδόν όλα τα ουδέτερα λιπίδια σχηµατίζονται από 
την ένωση λιπαρών οξέων µε την αλκοόλη γλυκερόλη. Όταν στη γλυκερόλη ενώνονται τρία 
µόρια λιπαρών οξέων σχηµατίζεται ένα τριγλυκερίδιο. Τα τριγλυκερίδια αποτελούν το 
µεγαλύτερο ποσοστό των ουδέτερων λιπιδίων στους ζωντανούς οργανισµούς. 
 
β. Τα φωσφολιπίδια αποτελούν τον κυρίαρχο τύπο λιπιδίων των βιολογικών µεµβρανών. 
Κυριότερο φωσφολιπίδιο των βιολογικών µεµβρανών είναι η φωσφατιδυλική χολίνη. Τα 
φωσφολιπίδια έχουν ένα υδρόφοβο (λιπαρά οξέα) και ένα υδρόφιλο (περιοχή φωσφορικής οµάδας) 
άκρο. Τα µόρια που έχουν τις ιδιότητες αυτές ονοµάζονται αµφίτροπα. Ο υδρόφιλος και 
υδρόφοβος χαρακτήρας των φωσφολιπιδίων δίνει στις κυτταρικές µεµβράνες τα ιδιαίτερα 
χαρακτηριστικά τους (Εικόνα 5).  
 

 
Εικόνα 5: ∆οµή λιπιδιακής διπλοστοιβάδας   

 
γ. Τα στεροειδή αποτελούν µια οµάδα λιπιδίων, η δοµή των οποίων βασίζεται σε τέσσερις 
συνδεόµενους δακτυλίους άνθρακα. Τα πιο άφθονα στεροειδή είναι οι στερόλες µε πλέον 
χαρακτηριστικό εκπρόσωπο τη χοληστερόλη. Η χοληστερόλη (Εικόνα 6) αποτελεί βασικό 
συστατικό των πλασµατικών µεµβρανών στα ζωικά κύτταρα, ενώ παρόµοιες στερόλες υπάρχουν 
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και στην πλασµατική µεµβράνη των φυτικών κυττάρων. Στην οµάδα των στεροειδών ανήκουν 
και διάφορες ορµόνες των ζωικών οργανισµών, όπως οι σεξουαλικές ορµόνες και οι ορµόνες των 
επινεφριδίων που ρυθµίζουν την κυτταρική αύξηση και δράση. 
 

 
 

Εικόνα 6: Η δοµή του µορίου της Χοληστερόλης 
 

 

 

Πρωτεΐνες  

  Οι πρωτεΐνες είναι µεγάλα, πολύπλοκα µόρια, ουσιώδους σηµασίας για την επιτέλεση όλων 
των κυτταρικών λειτουργιών. Ως δοµικά µόρια, αποτελούν τον κυτταρικό σκελετό, ενώ ως 
ένζυµα , δρουν ως βιολογικοί καταλύτες επιταχύνοντας την ταχύτητα των βιολογικών 
αντιδράσεων. Σταθεροποιούν και ελέγχουν τη δράση των πυρηνικών οξέων, συµµετέχουν 
στη δοµή και λειτουργία των ριβοσωµάτων και επιτρέπουν τη µετακίνηση και την 
αναγνώριση των κυτταρικών µεµβρανών. Πολλά κύτταρα εκκρίνουν πρωτεΐνες στο 
εξωκυττάριο περιβάλλον για την επιτέλεση διαφόρων λειτουργιών, ενώ ορισµένα εκκρίνουν 
κολλαγόνο και συστατικά του κυτταρικού τοιχώµατος. Οι αναπτυξιακοί παράγοντες είναι 
πρωτεϊνικής φύσεως, ενώ άλλες πρωτεΐνες δρουν ως αντισώµατα ή πεπτικά ένζυµα.  

  Τα πρωτεϊνικά µόρια που επιτελούν όλες αυτές τις λειτουργίες έχουν βασικά την ίδια δοµή. 
Όλα αποτελούνται από αµινοξέα. Έχουν ανιχνευτεί πάνω από 170 διαφορετικά αµινοξέα από τα 
οποία µόνο 20 είναι αυτά τα οποία ενώνονται µεταξύ τους σε διαφορετικούς συνδυασµούς και 
σχηµατίζουν αυτή την τεράστια ποικιλία των πρωτεϊνών. Οι µικρότερες πρωτεΐνες 
αποτελούνται από 3-10 αµινοξέα, ενώ η µεγαλύτερη έχει περισσότερα από 50.000 αµινοξέα 
(Εικόνα 7). Συνήθως οι πρωτεΐνες σχηµατίζονται από το συνδυασµό 50-1000 αµινοξέων. 
Απαραίτητη προϋπόθεση για τη δράση των πρωτεϊνών είναι η σωστή διαµόρφωσή τους στο 
χώρο. Αλλαγή της διαµόρφωσης µιας πρωτεΐνης (π.χ. από αλλαγή της θερµοκρασίας, αλλαγή 
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ιονικών συνθηκών, µεταβολή του ενδοκυτταρικού pH, κτλ) µεταβάλλει ή παρεµποδίζει τελείως 
τη δράση της.  

Ανάλογα µε τη διαµόρφωση των πρωτεϊνών στο χώρο, διακρίνονται τέσσερις δοµές: η 
πρωτοταγής, η δευτεροταγής, η τριτοταγής και η τεταρτοταγής. Τα χαρακτηριστικά των 
δοµών και οι χηµικοί δεσµοί που συµβάλλουν στη δηµιουργία των δοµών αυτών αναφέρονται 
στον πίνακα 2: 
 

Πίνακας:  ∆οµικά χαρακτηριστικά των Πρωτεϊνών. 

Επίπεδο διαµόρφωσης Χαρακτηριστικά Χηµικοί δεσµοί 

Πρωτοταγής δοµή Αλληλουχία αµινοξέων Οµοιοπολικός 

∆ευτεροταγής δοµή Αναδίπλωση της αλυσίδας των αµινοξέων και 
σχηµατισµός α-έλικας ή/και β-νήµατος.  

∆εσµός υδρογόνου 

Τριτοταγής δοµή Πλήρης τρισδιάστατη διαµόρφωση πρωτεΐνης µε 
µια πολυπεπτιδική αλυσίδα. 

Υδρογονικοί δεσµοί, 
∆ισουλφιδικοί δεσµοί, πολικές 
και µη πολικές συνδέσεις, 
δυνάµεις van der Waals. 

Τεταρτοταγής δοµή Πλήρης τρισδιάστατη διαµόρφωση συµπλόκου 
πρωτεΐνης µε δύο ή περισσότερες πολυπεπτιδικές 
αλυσίδες 

Ίδιοι, όπως στην τριτοταγή 
δοµή 

 

 
Εικόνα 7: Η δοµική λίθος των πρωτεϊνών. Τα αµινοξέα αποτελούνται από δύο τµήµατα, ένα 

σταθερό και ένα µεταβλητό. Το σταθερό αποτελείται από ένα άτοµο υδρογόνου, µία 
αµινοµάδα (-ΝΗ3

+) και µία καρβοξυλοµάδα (-COO-), ανάµεσα σε ένα κοινό άτοµο άνθρακα 
(α΄ άνθρακας), ενώ το µεταβλητό από την πλευρική αλυσίδα (R).  

 
Η δοµή πρωτεϊνικών µορίων καθορίζει τη λειτουργία των πρωτεϊνών. Στο σώµα του ανθρώπου 
υπάρχουν περισσότερες από 30.000 διαφορετικές πρωτεΐνες. Κάθε µία από αυτές εµφανίζει 
ιδιαίτερο βιολογικό ρόλο. Από την ποικιλία των διαφορετικών λειτουργιών που κάνουν οι 
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πρωτεΐνες µπορούµε να αντιληφθούµε τη µεγάλη σηµασία τους για τα βιολογικά φαινόµενα. Ο 
µεταβολισµός, ο πολλαπλασιασµός και όλες οι άλλες λειτουργίες των κυττάρων, και κατ΄ 
επέκταση των οργανισµών, στηρίζονται στη δράση των εκπληκτικών αυτών «µοριακών 
εργαλείων». 
   Είναι δικαιολογηµένο να αναρωτιέται κανείς πώς είναι δυνατόν µόρια τα οποία είναι 
φτιαγµένα από τα ίδια είδη αµινοξέων να παρουσιάζουν τόσο διαφορετικές λειτουργίες. Την 
απάντηση θα τη βρούµε, αν προσπαθήσουµε να εντοπίσουµε εκείνο το στοιχείο που 
διαφοροποιεί τις πρωτεΐνες µεταξύ τους. Αυτό είναι η διαφορετική αλληλουχία των αµινοξέων 
τους, δηλαδή όπως είπαµε η διαφορετική πρωτοταγής δοµή τους σε συνδυασµό µε τις 
διαφορετικές οµάδες R.  
Έτσι οι πρωτεΐνες, µε κριτήριο τη λειτουργία τους, διακρίνονται σε δύο ευρύτερες κατηγορίες. 
Τις δοµικές, που αποτελούν δοµικά συστατικά των κυττάρων και κατ΄ επέκταση των 
οργανισµών, και τις λειτουργικές, που συµβάλλουν στις διάφορες λειτουργίες, όπως 
προαναφέρθηκε.  

Α. ∆οµικές- Κολλαγόνο: συστατικό του συνδετικού ιστού (οστά, χόνδροι, τένοντες) 
              Ελαστίνη:   συστατικό των συνδέσµων των οστών 
 

Β. Λειτουργικές- Μεταφορικές- Αιµοσφαιρίνη: µεταφορά οξυγόνου και διοξειδίου του 
άνθρακα στο αίµα των σπονδυλωτών 

                                                                Μυοσφαιρίνη:  µεταφορά οξυγόνου και προσωρινή 
αποθήκευση στο αίµα των σπονδυλοτών 

                                    Αµυντικές-  Αντισώµατα: Σύνδεση µε κάθε «ξένο» για τον οργανισµό 
σώµα και εξουδετέρωση του 

                                                            Ινωδογόνο: Συµµετοχή στην διαδικασία πήξης του 
αίµατος 

                                    Συσταλτές-  Μυοσίνη: Συστατικό των µυϊκών κυττάρων 
                                                           Ακτίνη:   Συστατικό των µυϊκών κυττάρων 
                                    Αποθηκευτικές- Καζεΐνη: Αποθήκευση ασβεστίου στο γάλα 
                                                                   Αλβουµίνη: Πηγή αµινοξέων για το αναπτυσσόµενο 

έµβρυο (στο ασπράδι των αυγών)  
                                    Ορµονικές- Ινσουλίνη: Ρύθµιση του σακχάρου του αίµατος. Εκκρίνεται 

από το πάγκρεας 
                                                         Γλυκαγόνη: Ρύθµιση του σακχάρου του αίµατος. 

Εκκρίνεται από το πάγκρεας 
                                    Ενζυµικές- Εξοκινάση: Ένζυµο της γλυκόλυσης 
                                                        RNA πολυµεράση: Ένζυµο της µεταγραφής του DNA  
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Πυρηνικά οξέα 
  Τα πυρηνικά οξέα, δεσοξυριβοζονουκλεϊνικό οξύ (DNA) και ριβοζονουκλεϊνικό οξύ (RNA), 
αποτελούν τα πληροφοριακά µόρια όλων των ζωντανών οργανισµών. Εκτός από την 
αποθήκευση και τη µεταφορά πληροφοριών, το RNA έχει και δοµικό ρόλο κατά το 
σχηµατισµό των ριβοσωµάτων (ριβοσωµικό RNA, rRNA). Τα πυρηνικά οξέα είναι µακριά 
πολυµερή τα οποία σχηµατίζονται από επαναλαµβανόµενες υποµονάδες που ονοµάζονται 
νουκλεοτίδια (Εικόνα 8). Η αλληλουχία των νουκλεοτιδίων δηµιουργεί έναν κώδικα µε τον 
οποίον αποθηκεύονται και µεταβιβάζονται οι κατάλληλες οδηγίες για τη σύνθεση των 
πρωτεϊνών. Τα νουκλεοτίδια έχουν και άλλους βιολογικούς ρόλους, π.χ. κατά τη µεταφορά της 
ενέργειας. Άλλα νουκλεοτίδια, στην κυκλική τους µορφή, αποτελούν σπουδαίους ρυθµιστικούς 
παράγοντες σε πολλές κυτταρικές λειτουργίες.  
Ένα νουκλεοτίδιο αποτελείται από τρία µέρη:  
 
α. µια αζωτούχο βάση - οι αζωτούχες βάσεις που υπάρχουν στα φυσικά παρατηρούµενα 
νουκλεοτίδια, οι πυριµιδίνες και οι πουρίνες, είναι δακτυλιοειδή µόρια που περιέχουν άτοµα 
άνθρακα και αζώτου. Οι πυριµιδίνες (ουρακίλη, θυµίνη και κυτοσίνη) έχουν ένα δακτύλιο, ενώ 
οι πουρίνες (αδενίνη και γουανίνη) δύο.  
 
β. έναν πεντασακχαρίτη (ριβόζη ή δεσοξυριβόζη), και 
 
γ. µια ή περισσότερες φωσφορικές οµάδες. 
  Στην αλυσίδα του DNA υπάρχουν η δεσοξυριβόζη και οι βάσεις αδενίνη, θυµίνη, γουανίνη και 
κυτοσίνη (Εικόνα 8). Στο RNA βρίσκονται η ριβόζη και οι βάσεις αδενίνη, ουρακίλη, γουανίνη 
και κυτοσίνη (Εικόνα 8). Το DNA βρίσκεται στα κύτταρα µε τη µορφή διπλής έλικας (Εικόνα 
9). Η αλυσίδα του DNA µπορεί να πάρει πολλές διαµορφώσεις στο χώρο. Η µορφή της διπλής 
έλικας, όπως αναφέρθηκε από τους Watson και Crick (Εικόνα 9), είναι γνωστή ως Β 
διαµόρφωση και είναι δεξιόστροφη.  

 
Στα κύτταρα, το RNA βρίσκεται κυρίως µε τη µορφή απλής έλικας. Σε ορισµένες όµως 
περιπτώσεις µπορούν να σχηµατιστούν προσωρινά ζεύγη βάσεων, τα οποία συχνά έχουν 
µεγαλύτερη λειτουργική σηµασία απ’ ότι και αυτή ακόµη η αλληλουχία των βάσεων, όπως 
γίνεται στο tRNA (transport RNA) που δεν κωδικοποιεί (Εικόνα 10). 

 
         Εικόνα 8: η δοµή του νουκλεοτιδίου και οι αζωτούχες βάσεις 

 

 ∆εξιόστροφες είναι και οι διαµορφώσεις Α, C, D και Ε, οι οποίες διαφέρουν από τη διαµόρφωση Β σε ορισµένες λεπτοµέρειες, 
όπως π.χ. τη συνολική διάµετρο, την απόσταση ανάµεσα στις δύο έλικες και τη θέση των ζευγών βάσεων. Μια ακόµη 
διαµόρφωση, η Ζ διαµόρφωση, είναι αριστερόστροφη. Από όλες αυτές τις διαµορφώσεις, στα κύτταρα βρίσκονται µόνον οι Α, Β 

και Ζ διαµορφώσεις. 
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Εικόνα 9: ∆οµή της διπλής έλικας του DNA και οι επιστήµονες που την ανακάλυψαν 
(Watson και Crick, 1953) 

 

  
Εικόνα 10: ∆ιαφορετικές απόψεις της δοµής του tRNA 

 
 

Ενεργειακή κατάσταση του κυττάρου 
  Τα κύτταρα όπως ήδη αναφέρθηκε νωρίτερα, παρουσιάζουν µιαν αξιοζήλευτη τάξη και 
λειτουργική τελειότητα, χρειάζεται όµως για να επιβιώσουν και να αυξηθούν, να 
δηµιουργήσουν την τάξη αυτή. Αυτό επιτυγχάνεται µε τη συνεχή είσοδο ενέργειας, µέρος της 
οποίας απελευθερώνεται από τα κύτταρα ως θερµότητα. Η ενέργεια προέρχεται από την 
ακτινοβολία του ήλιου, η οποία συντελεί στη σύνθεση οργανικών µορίων στους 
φωτοσυνθετικούς οργανισµούς (φυτά). Τα ζώα αποκτούν την ενέργεια που χρειάζονται 
προσλαµβάνοντας (από τα φυτά) και οξειδώνοντας αυτά τα οργανικά µόρια µέσα από µια σειρά 
βιοχηµικών αντιδράσεων που οδηγούν στο σχηµατισµό ATP (τριφωσφορικής αδενοσίνης) 
(Εικόνα 11). Η ATP αποτελεί το ενεργειακό νόµισµα όλων των κυττάρων, και η υδρόλυσή της 
σχετίζεται µε άλλες αντιδράσεις που δηµιουργούν τελικά την τάξη µέσα στα κύτταρα.  
Η υδρόλυση της τριφοσφωρικής γουανοσίνης (GTP) (Εικόνα 11) επίσης, παρέχει την 
απαιτούµενη ενέργεια σε πολλές βιοχηµικές αντιδράσεις και θεωρείται απαραίτητη, µαζί µε 
την ΑΤΡ, για τη σωστή κυτταρική λειτουργία. 
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Εικόνα 11: ∆οµές των ΑΤΡ και GΤΡ 
 

Εξέλιξη των κυττάρων  
  Στην προβιωτική εποχή υπήρξε, κατά πάσα πιθανότητα, µια µακρά περίοδος χηµικής εξέλιξης 
κατά τη διάρκεια της οποίας το υδρογόνο, η αµµωνία, το µεθάνιο και το διοξείδιο του άνθρακα 
της ατµόσφαιρας αντέδρασαν και σχηµάτισαν ενώσεις άνθρακα. Σε πειράµατα στα οποία 
ξαναδηµιουργήθηκαν οι προβιωτικές συνθήκες και αντέδρασαν µεταξύ τους το υδρογόνο, η 
αµµωνία, το µεθάνιο και το διοξείδιο του άνθρακα, έγινε δυνατή η σύνθεση υδατανθράκων, 
λιπαρών οξέων, βάσεων νουκλεϊνικών οξέων και αρκετών αµινοξέων.  
  Τη χηµική εξέλιξη ακολούθησε η βιολογική εξέλιξη κατά την οποίαν εµφανίστηκαν 
πρωτεΐνες και πρωτεϊνικά συσσωµατώµατα. Με την εξέλιξη του γενετικού κώδικα, 
δηµιουργήθηκαν τα πρώτα αυτοδιαιωνιζόµενα κύτταρα. Είναι πολύ πιθανόν ότι τα ετερότροφα 
αναερόβια προκαρυωτικά κύτταρα προϋπήρξαν των αντίστοιχων αυτότροφων. Η παραγωγή του 
οξυγόνου µετά την εµφάνιση της φωτοσύνθεσης δηµιούργησε τις απαραίτητες συνθήκες για 
την αναπαραγωγή των αερόβιων κυττάρων. Τα ζωντανά κύτταρα εµφανίστηκαν στη γη µε 
αυτόµατη συσσωµάτωση διαφόρων µορίων. Φαίνεται πολύ πιθανόν ότι η ανάπτυξη 
αυτοκαταλυτικών µηχανισµών που είχαν µεγάλη σηµασία για τα ζωντανά συστήµατα, άρχισε 
µε την εξέλιξη των RNA µορίων τα οποία είχαν την ικανότητα να καταλύσουν τη δική τους 
αντιγραφή. Με το χρόνο, µια από τις οικογένειες των RNA καταλυτών απόκτησε την 
ικανότητα να κατευθύνει τη σύνθεση των πολυπεπτιδίων. Τα αρχέγονα κύτταρα είχαν άµεση 
εξάρτηση από την κατάλυση των µορίων RNA και των πρωτεϊνών και περιείχαν ως µοναδικό 
κληρονοµικό υλικό το RNA. Tελικά, λόγω της δηµιουργίας πολλών πρωτεϊνών που µπορούσαν 
να καταλύσουν πιο σύνθετες αντιδράσεις, το RNA αντικαταστάθηκε από το DNA το οποίο 
είχε την ικανότητα να αποθηκεύσει τα αυξανόµενα ποσά της γενετικής πληροφορίας που 
έπρεπε να έχουν τα κύτταρα αυτά. 
  Τα ευκαρυωτικά κύτταρα προήλθαν από µια ή περισσότερες οµάδες προκαρυωτικών κυττάρων 
µέσα από µια εξελικτική διαδικασία που άρχισε πριν από 3 δισεκατοµµύρια χρόνια. Πιστεύεται 
ότι το αρχικό αναπτυξιακό βήµα ήταν η είσοδος µέσα στα πρωτόγονα κύτταρα πρωτεϊνών που 
είχαν κινητικές ιδιότητες, αποτελούσαν δηλαδή τις πρόδροµες µορφές των µικροϊνιδίων και των 
µικροσωληνίσκων. Οι πρωτεΐνες αυτές έδωσαν τη δυνατότητα στην πλασµατική µεµβράνη να 
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προσλάβει µε ενδοκύτωση από το περιβάλλον διάφορες ουσίες. Αυτή η προσαρµοστική 
ικανότητα της πλασµατικής µεµβράνης οδήγησε στην εµφάνιση των µιτοχονδρίων και των 
χλωροπλαστών (µέσα από µια ενδοσυµβιωτική σχέση του πρωτόγονου κυττάρου µε 
προκαρυωτικά κύτταρα) και στη συνέχεια την ανάπτυξη και άλλων υποκυτταρικών οργανιδίων 
περιλαµβανοµένων του ενδοπλασµατικού δικτύου, της συσκευής Golgi και του πυρηνικού 
φακέλου. 
   Η εξέλιξη των πολυκύτταρων οργανισµών είχε άµεση σχέση µε την ικανότητα των 
ευκαρυωτικών κυττάρων να εκφράζουν τις γενετικές τους πληροφορίες µε διαφορετικούς 
τρόπους, σε διαφορετικές χρονικές στιγµές µ' ένα συνεργατικό τρόπο. Μια από τις πρώτες 
αναπτυξιακές διεργασίες ήταν, κατά πάσα πιθανότητα, ο σχηµατισµός επιθηλιακών 
κυτταρικών "φύλλων" τα οποία χώριζαν το εσωτερικό τµήµα του ζώου από το εξωτερικό 
περιβάλλον. Κατά την εξέλιξη των ανώτερων µορφών ζωής, οι ίδιες βασικές αναπτυξιακές 
διεργασίες δηµιούργησαν ένα µεγάλο αριθµό εξειδικευµένων κυτταρικών τύπων και πιο 
πολύπλοκες διεργασίες που αποσκοπούσαν στη συντονισµένη λειτουργία των κυττάρων αυτών.  
Το πρώτο ευκαρυωτικό κύτταρο πιστεύεται ότι εµφανίστηκε πριν από 1-1,4 δισεκατοµµύρια 
χρόνια, ενώ τα πρώτα κύτταρα υπολογίζεται ότι εµφανίστηκαν πριν από 3,5 δισεκατοµµύρια 
χρόνια. Συνεπώς η εξέλιξη των ευκαρυωτικών κυττάρων από τα αρχέγονα προκαρυωτικά 
κύτταρα κράτησε πάνω από 2 δισεκατοµµύρια χρόνια. Το χρονικό αυτό διάστηµα είναι 
διπλάσιο από το χρονικό διάστηµα που µεσολάβησε από τη δηµιουργία της Γης µέχρι την 
εµφάνιση των πρώτων κυτταρικών µορφών. Το µεγάλο χρονικό διάστηµα που χρειάστηκε για 
την εµφάνιση των ευκαρυωτικών κυττάρων αντανακλά, χωρίς αµφιβολία, τις πολύπλοκες 
προσαρµοστικές ικανότητες τους. 
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ΥΠΟΚΥΤΤΑΡΙΚΗ ΟΡΓΑΝΩΣΗ  

Κυτταρικές Μεµβράνες 

Γενικά  
  Οι κυτταρικές µεµβράνες έχουν σαν κύρια αποστολή την οργάνωση και τη διατήρηση του 
κυττάρου ως µιας ξεχωριστής οντότητας. Ταυτόχρονα οργανώνουν και διατηρούν στο εσωτερικό 
του κυττάρου διακριτά µοριακά µικροπεριβάλλοντα, σχηµατίζοντας τα υποκυτταρικά οργανίδια, 
τα οποία όµως, όπως θα αναφερθεί λίγο πιο κάτω, συνδέονται µεταξύ τους λειτουργικά αλλά 
και δοµικά. Η πλασµατική µεµβράνη αποτελεί το σηµείο συνάντησης δύο κόσµων (του 
ενδοκυτταρικού και του εξωκυττάριου) και αποτελείται από φωσφολιπίδια και πρωτεΐνες, όπως 
ακριβώς συµβαίνει και µε τις ενδοκυτταρικές µεµβράνες. Όλες οι κυτταρικές µεµβράνες είναι 
δυναµικές ρευστές δοµές µέσα στις οποίες οι πρωτεΐνες έχουν την ικανότητα περιορισµένης 
µετακίνησης στο επίπεδο της µεµβράνης. Η πλασµατική µεµβράνη έχει µικρότερη ρευστότητα 
από τις ενδοκυτταρικές µεµβράνες των κυτταρικών οργανιδίων. Σηµαντική επίδραση στη 
ρευστότητα, την ελαστικότητα αλλά και στη µηχανική στερεότητα των µεµβρανών 
διαδραµατίζει η χοληστερόλη (Εικόνα 6). Λόγω της θέσης που παίρνει η χοληστερόλη µέσα 
στη λιπιδιακή διπλοστοιβάδα θεωρείται το "αντιπηκτικό" των κυτταρικών µεµβρανών. 

∆οµικά συστατικά των µεµβρανών 
  Όλες οι κυτταρικές µεµβράνες περιέχουν λιπίδια και πρωτεΐνες. Τα σχετικά ποσά των 
λιπιδίων και των πρωτεϊνών στις διάφορες κυτταρικές µεµβράνες κυµαίνονται σηµαντικά, από 
80% λιπίδια και 20% πρωτεΐνες (στην περίπτωση της µυελίνης) µέχρι 25% λιπίδια και 75% 
πρωτεΐνες (στην περίπτωση της εσωτερικής µεµβράνης του µιτοχονδρίου). Ορισµένες 
βακτηριακές µεµβράνες, όπως αυτές των φωτοσυνθετικών βακτηρίων µπορεί να περιέχουν 
µέχρι και 75% πρωτεΐνη. Στις µεµβράνες, και κυρίως στην πλασµατική µεµβράνη, υπάρχουν 
ακόµη µικρά ποσά υδατανθράκων. Τα σχετικά ποσά των λιπιδίων, των πρωτεϊνών και των 
υδατανθράκων φαίνονται στον παρακάτω πίνακα: (Σχετικά ποσά µετρούµενα ως ξηρή µάζα)   
  

Μεµβράνη Πρωτεΐνες Λιπίδια Υδατάνθρακες 

Πλασµατικές Μεµβράνες        

Ερυθροκύτταρο 49 43 8 

Μυελίνη νευρώνων 18 79 3 

Ηπατοκύτταρο 54 36 10 

Πυρηνικός φάκελος 66 32 2 

Ενδοπλασµατικό δίκτυο 62 27 10 

Συσκευή Golgi 64  26 10 

Μιτοχόνδριο:       

Εξωτερική µεµβράνη 55 45 Ίχνη 

Εσωτερική µεµβράνη 78 22 ----- 

Χλωροπλάστης 70 30  
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Λιπίδια 
  Στα περισσότερα ζωικά κύτταρα, τα λιπίδια αποτελούν το 30-50% της πλασµατικής 
µεµβράνης. Το ποσοστό αυτό µεταβάλλεται ανάλογα µε τον κυτταρικό τύπο. Στις µεµβράνες 
των ζωικών και των φυτικών κυττάρων υπάρχουν τρεις κύριες τάξεις λιπιδίων: τα 
φωσφογλυκερίδια, τα σφιγγολιπίδια και οι στερόλες. 
α. Τα φωσφογλυκερίδια και ορισµένα σφιγγολιπίδια που περιέχουν φωσφορικές οµάδες, 
ονοµάζονται φωσφολιπίδια. Το κυριότερο χαρακτηριστικό των φωσφολιπιδίων είναι ο 
αµφίτροπος χαρακτήρας που παρουσιάζουν. Το γνώρισµα αυτό επιτρέπει τη δηµιουργία 
λιπιδιακής διπλοστοιβάδας, η οποία αποτελεί το κυριότερο δοµικό συστατικό για την οργάνωση 
των κυτταρικών µεµβρανών.  
β. Στα σφιγγολιπίδια, η γλυκερόλη έχει αντικατασταθεί από την αµινική αλκοόλη 
σφιγγοσίνη. Τα σφιγγολιπίδια συντελούν στη σταθεροποίηση της µεµβράνης, αλλά 
διαδραµατίζουν και άλλους ρόλους. Αποτελούν, ως γλυκοσφιγγολιπίδια π.χ. σήµατα 
αναγνώρισης της κυτταρικής επιφάνειας για τον καθορισµό των οµάδων αίµατος του 
συστήµατος ΑΒΟ, ενώ µπορούν να συνδεθούν µε ορισµένους ιούς και τοξίνες, διευκολύνοντας 
έτσι την είσοδο τους µέσα στο κυτταρόπλασµα.  
Σφάλµατα στο µεταβολισµό των γλυκοσφιγγολιπιδίων προκαλούν σοβαρές ασθένειες στον 
άνθρωπο (π.χ. το σύνδροµο Tay-Sachs). Στην περίπτωση αυτή η αύξηση των 
γλυκοσφιγγολιπιδίων παρεµποδίζει τη λειτουργία των νευρικών και των εγκεφαλικών 
κυττάρων µε αποτέλεσµα την παράλυση και την πνευµατική καθυστέρηση των ατόµων. 
γ. Η χοληστερόλη αποτελεί την κυριότερη στερόλη των πλασµατικών µεµβρανών. Η 
πλασµατική µεµβράνη των ζωικών κυττάρων περιέχει σε πολλές περιπτώσεις τόση 
χοληστερόλη όσο και φωσφολιπίδια. Χοληστερόλη υπάρχει και στις ενδοκυτταρικές µεµβράνες, 
αλλά σε πολύ µικρά ποσοστά. Οι µεµβράνες των φυτών περιέχουν πολύ µικρές ποσότητες 
χοληστερόλης αλλά µεγάλες ποσότητες συγγενών στερολών που ονοµάζονται φυτοστερόλες. 
Στα βακτήρια και στα κυανοβακτήρια δεν υπάρχουν σχεδόν καθόλου στερόλες. Σε ορισµένους 
όµως προκαρυωτικούς οργανισµούς έχει βρεθεί µια οµάδα µορίων που µοιάζουν µε τις στερόλες, 
τα οπανοειδή (hopanoids). 
Το πιο ενδιαφέρον στοιχείο των λιπιδίων των βιολογικών µεµβρανών είναι η τεράστια 
ποικιλοµορφία που παρουσιάζουν. Σε µια απλή µεµβράνη µπορούν να παρατηρηθούν µέχρι και 
100 διαφορετικά είδη λιπιδίων. Η βιολογική σηµασία του φαινοµένου αυτού δεν είναι απόλυτα 
γνωστή, αλλά είναι πολύ πιθανόν να σχετίζεται µε το γεγονός ότι τα λιπίδια συµµετέχουν 
ενεργά σε πολλές λειτουργίας που αφορούν τη δράση των µεµβρανικών πρωτεϊνών. Η σύσταση 
της πλασµατικής µεµβράνης σε λιπίδια µπορεί να αλλάξει σηµαντικά κατά την ενεργοποίηση ή 
τη διέγερση ενός συγκεκριµένου κυττάρου. Τα λιπίδια συµβάλλουν στη σωστή οργάνωση των 
πρωτεϊνών µέσα στη µεµβράνη και µπορούν να δράσουν ως δεύτερα µηνύµατα, ενδιάµεσα µόρια 
ή ενεργοποιητές διαφόρων ενζύµων 

 

Πρωτεΐνες 
  Οι πρωτεΐνες αντιπροσωπεύουν το κυριότερο συστατικό των κυτταρικών µεµβρανών διότι 
ανάλογα µε το είδος της πρωτεΐνης εκφράζεται η βιολογική δράση των µεµβρανικών 
συστηµάτων. Οι περισσότερες µεµβράνες περιέχουν 10-50 διαφορετικά είδη πρωτεϊνών των 
οποίων τα µοριακά βάρη κυµαίνονται από 10-250 kD. Οι µεµβρανικές πρωτεΐνες διακρίνονται 
σε εσωτερικές και περιφερειακές. Οι εσωτερικές µεµβρανικές πρωτεΐνες που διασχίζουν 
ολόκληρη τη λιπιδιακή διπλοστοιβάδα ονοµάζονται διαµεµβρανικές. Συνήθως, όλες οι 
εσωτερικές πρωτεΐνες είναι διαµεµβρανικές. Οι περιφερειακές µεµβρανικές πρωτεΐνες 

29 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 28

βρίσκονται και στις δύο πλευρές της κυτταρικής µεµβράνης και µπορούν να αποµονωθούν από 
τη µεµβράνη πολύ πιο εύκολα απ’ ότι οι εσωτερικές πρωτεΐνες. Τα χαρακτηριστικά γνωρίσµατα 
των εσωτερικών και των περιφερειακών πρωτεϊνών φαίνονται στον παρακάτω πίνακα:     

 Πίνακας : Χαρακτηριστικά γνωρίσµατα των εσωτερικών και των περιφερειακών 

µεµβρανικών πρωτεϊνών.  

Χαρακτηριστικά Εσωτερικές πρωτεΐνες Εξωτερικές πρωτεΐνες 

Θέση στη µεµβράνη “Βυθισµένες” στο υδρόφοβο 
εσωτερικό της µεµβράνης 

Συνδεδεµένες στην επιφάνεια της 
µεµβράνης 

Απαιτήσεις για την αποµόνωση 
από τη µεµβράνη 

Απελευθερώνονται µετά τη 
διάσπαση της µεµβράνης (χρήση 
απορρυπαντικών) 

Απελευθερώνονται χωρίς τη 
διάσπαση της µεµβράνης (αύξηση 
συγκέντρωσης αλάτων) 

Σύνδεση µε λιπίδια µετά την 
αποµόνωση 

Συνήθως συνδέονται µε Λιπίδια ∆εν συνδέονται µε λιπίδια 

∆ιαλυτότητα Είναι συνήθως αδιάλυτες σε 
υδατικά µέσα 

Είναι συνήθως διαλυτές σε υδατικά 
µέσα 

     

 
 

Επικρατές µοντέλο της δοµής της Πλασµατικής Μεµβράνης   

 

Υδατάνθρακες  
Οι υδατάνθρακες αποτελούν ένα µικρό µόνο ποσοστό (2-10%) των µεµβρανικών συστατικών. 
Προς το εξωτερικό τµήµα της πλασµατικής µεµβράνης οι υδατάνθρακες είναι συνδεδεµένοι είτε 
µε τις πρωτεΐνες (γλυκοπρωτεΐνες) είτε µε τα λιπίδια (γλυκολιπίδια) και σχηµατίζουν ένα 
υδατανθρακικό κάλυµµα που ονοµάζεται γλυκοκάλυκας (Εικόνα 12). Μια γλυκοπρωτεΐνη 
µπορεί να έχει αρκετές πλευρικές ολιγοσακχαριτικές οµάδες, ενώ κάθε γλυκολιπίδιο έχει µόνο 
µία. 
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Εικόνα 12: χαρακτηριστική δοµή του Γλυκοκάλυκα 
 

 

Ρευστότητα των κυτταρικών µεµβρανών 
 
  Οι λιπιδιακές διπλοστοιβάδες παρουσιάζουν το χαρακτηριστικό φαινόµενο της µετάπτωσης 
φάσεων, δηλ. “λειώνουν” και “παγώνουν” πάνω ή κάτω από µια συγκεκριµένη θερµοκρασία. 
Πάνω από τη θερµοκρασία της µετάπτωσης φάσεων η λιπιδιακή διπλοστοιβάδα βρίσκεται σε 
µια υγρή κατάσταση. Όλες οι βιολογικές µεµβράνες πρέπει να κρατηθούν σε µια θερµοκρασία 
πάνω από τη θερµοκρασία µετάπτωσης φάσεων για να είναι λειτουργικές. Λόγω της υγρής 
κατάστασης στην οποία βρίσκεται η λιπιδιακή διπλοστοιβάδα, ένα φωσφολιπίδιο µπορεί να 
κινηθεί πλευρικά (φαινόµενο που ονοµάζεται πλευρική διάχυση) µέσα στη δική του 
µονοστοιβάδα. Έτσι, ένα φωσφολιπίδιο µπορεί να “ταξιδέψει” καθ΄ όλο το µήκος ενός µικρού 
κυττάρου (π.χ. ενός βακτηρίου) σε λιγότερο από ένα δευτερόλεπτο. Για ένα τυπικό ζωικό 
κύτταρο ο χρόνος αυτός αυξάνεται στα 20 δευτερόλεπτα. Η µετακίνηση όµως αυτή είναι 
πλευρική και γίνεται µέσα στην ίδια λιπιδιακή µονοστοιβάδα. Πάντως, λόγω των πλευρικών 
αλληλεπιδράσεων των φωσφολιπιδίων µε άλλα βιολογικά µόρια (κυρίως πρωτεΐνες) η 
απόσταση πλευρικής µετακίνησης περιορίζεται σηµαντικά. Η µετακίνηση ενός µορίου από τη 
µια λιπιδιακή µονοστοιβάδα στην άλλη, ονοµάζεται flip-flop, είναι πολύ πιο αργή και διαρκεί 
αρκετές ώρες. Όµως, στις µεµβράνες του ενδοπλασµατικού δικτύου η µετακίνηση αυτή είναι 
σχετικά γρήγορη διότι διευκολύνεται από ειδικές πρωτεΐνες.   

  Η προσθήκη χοληστερόλης στις µεµβράνες επηρεάζει άµεσα τη ρευστότητα των µεµβρανών. 
Σε ποσοστό πάνω από 20% και σε θερµοκρασίες στις οποίες ζουν οι περισσότεροι οργανισµοί, η 
χοληστερόλη διατηρεί πάντα την υγρή κατάσταση της λιπιδιακής διπλοστοιβάδας. Έτσι, η 
χοληστερόλη δρα κατά δύο τρόπους: αυξάνει τη ρευστότητα των µεµβρανών σε χαµηλές 
θερµοκρασίες και την ελαττώνει σε υψηλότερες. Για το λόγο αυτό η χοληστερόλη 
χαρακτηρίζεται ως “πλαστικοποιητής” ή “αντιπηκτικό” των κυτταρικών µεµβρανών. Οι 
ιδιότητες αυτές της χοληστερόλης είναι πολύ σηµαντικές για την πλασµατική µεµβράνη, η 
οποία εκτίθεται άµεσα στο περιβάλλον, και για το λόγο αυτό στην πλασµατική µεµβράνη 
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υπάρχουν µεγάλα ποσά χοληστερόλης. Στις ενδοκυτταρικές µεµβράνες, όπως ήδη αναφέρθηκε 
νωρίτερα, τα ποσοστά της χοληστερόλης είναι πολύ µικρότερα. 

  Η ρευστότητα των βιολογικών µεµβρανών δεν επηρεάζεται µόνο από τους χηµικούς 
παράγοντες οι οποίοι αναφέρθηκαν νωρίτερα. Επηρεάζεται επίσης και από φυσικούς παράγοντες 
όπως η θερµοκρασία, η πίεση, το pH, το µεµβρανικό δυναµικό και τη συγκέντρωση των ιόντων 
Ca2+ στο άµεσο µικροπεριβάλλον της.  

 Μεµβρανικός κυτοσκελετός 
  Οι µεµβρανικές πρωτεΐνες έχουν την ικανότητα πλευρικής µετακίνησης µέσα στη µεµβράνη, 
αλλά η ικανότητα αυτή είναι περιορισµένη. Η πλευρική µετακίνηση περιορίζεται και από την 
αλληλεπίδραση των µεµβρανικών πρωτεϊνών µε πρωτεΐνες που βρίσκονται κάτω ακριβώς από 
την πλασµατική µεµβράνη προς το εσωτερικό του κυττάρου. Οι δοµικές αυτές πρωτεΐνες 
συνδέονται µεταξύ τους και, σχηµατίζοντας ένα δίκτυο, αποτελούν το µεµβρανικό κυτοσκελετό. 
Οι πρωτεΐνες του µεµβρανικού κυτοσκελετού συνδέονται όχι µόνο µε τις µεµβρανικές πρωτεΐνες 
αλλά και µε πρωτεΐνες του κυτταρικού σκελετού, ενώ ορισµένες (π.χ. ακτίνη) είναι κοινές τόσο 
στο µεµβρανικό κυτοσκελετό όσο και στον κυτταρικό σκελετό. Ο µεµβρανικός κυτοσκελετός 
παρέχει µηχανική ενίσχυση στην πλασµατική µεµβράνη αλλά διαδραµατίζει και άλλους ρόλους. 
Μέσω της σύνδεσης π.χ. των µεµβρανικών πρωτεϊνών µε στοιχεία του κυτταρικού σκελετού, 
αλλαγές που γίνονται στο εσωτερικό ή το εξωτερικό του κυττάρου µπορούν να επηρεάσουν τη 
διαµόρφωση των µεµβρανικών πρωτεϊνών µεταβάλλοντας έτσι τη λειτουργία τους.  
  Μεµβρανικός κυτοσκελετός υπάρχει σε όλα τα ζωικά κύτταρα, ενώ δεν έχει παρατηρηθεί στα 
φυτικά κύτταρα. Η προφανής απουσία µεµβρανικού κυτοσκελετού από τα φυτικά κύτταρα 
οφείλεται στην ύπαρξη κυτταρικού τοιχώµατος που προσφέρει την απαραίτητη ενίσχυση στα 
κύτταρα αυτά. Σε ορισµένα πρωτόζωα και φύκη έχουν ανιχνευθεί ορισµένα µόνο στοιχεία που 
υπάρχουν στο µεµβρανικό κυτοσκελετό των ζωικών κυττάρων. 
 

 
Ο Μεµβρανικός κυτοσκελετό διακρίνεται ως ινίδια (πράσινα) κάτω από την µεµβράνη 

Πιστεύεται ότι η µεµβρανική ρευστότητα σχετίζεται και µε τη δράση των αναισθητικών ουσιών. Πολλές από τις 
ουσίες αυτές είναι µη πολικές. Το γεγονός αυτό επιτρέπει στις αναισθητικές ουσίες να διαλύονται στο υδρόφοβο 
εσωτερικό περιβάλλον της µεµβράνης µε αποτέλεσµα να αυξάνεται η ρευστότητα της λιπιδιακής διπλοστοιβάδος. 
Αν και η ακριβής δράση των αναισθητικών πάνω στα νευρικά κύτταρα δεν είναι επακριβώς γνωστή, µπορεί τα 
αναισθητικά να κάνουν τη µεµβράνη τόσο ρευστή έτσι ώστε να υπάρχει µια αποδιοργάνωση των υποδοχέων και των 
άλλων µεµβρανικών πρωτεϊνών στις νευρικές συνάψεις. Αυτή η αποδιοργάνωση δεν επιτρέπει, κατά πάσα 
πιθανότητα, τη µεταβίβαση των νευρικών διεγέρσεων και διακόπτει τη µετάδοση των αισθητικών πληροφοριών 
προς τον εγκέφαλο.   
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Ασυµµετρία κυτταρικών µεµβρανών 
  Όλες οι βιολογικές µεµβράνες είναι ασύµµετρες, δηλ. τα δοµικά τους συστατικά, λιπίδια και 
πρωτεΐνες, παρουσιάζουν ασύµµετρη κατανοµή. Η ασύµµετρη κατανοµή αποτελεί ένα από τα 
κυριότερα γνωρίσµατα των βιολογικών µεµβρανών και συµβάλλει στην εξειδίκευση της 
λειτουργίας τους (Εικόνα 13).  
  Η λιπιδιακή σύσταση των δύο λιπιδιακών µονοστοιβάδων σε κάθε κυτταρική µεµβράνη είναι 
διαφορετική. Στην πλασµατική µεµβράνη των ανθρώπινων ερυθροκυττάρων π.χ. όλα τα 
γλυκολιπίδια και το µεγαλύτερο ποσοστό της φωσφατιδυλικής χολίνης και της 
σφιγγοµυελίνης βρίσκονται στην εξωτερική πλευρά, ενώ η φωσφατιδυλική σερίνη και η 
φωσφατιδυλική αιθανολαµίνη βρίσκονται προς την κυτταροπλασµατική πλευρά. Τα 
γλυκολιπίδια βρίσκονται πάντοτε στην εξωτερική λιπιδιακή µονοστοιβάδα. Σε αντίθεση µε την 
απόλυτη ασυµµετρία των γλυκολιπιδίων, τα περισσότερα είδη των φωσφολιπιδίων και η 
χοληστερόλη βρίσκονται συνήθως και στις δύο µονοστοιβάδες των βιολογικών µεµβρανών. 
Πρόσφατα όµως έχει βρεθεί ότι και η χοληστερόλη παρουσιάζει ασύµµετρη κατανοµή µεταξύ 
των δύο λιπιδιακών µονοστοιβάδων. Στην περίπτωση των ανθρώπινων ερυθροκυττάρων το 
µεγαλύτερο ποσοστό της χοληστερόλης βρίσκεται στην εσωτερική (κυτταροπλασµατική) 
λιπιδιακή µονοστοιβάδα, ενώ ασύµµετρη κατανοµή της έχει παρατηρηθεί επίσης στις 
µεµβράνες των κυττάρων του εντέρου και του νεφρού. Η διατήρηση της ασυµµετρίας των 
λιπιδίων στις βιολογικές µεµβράνες βοηθά τις πρωτεΐνες να διατηρούν το σωστό 
προσανατολισµό τους στο χώρο. Η κατανοµή των γλυκοπρωτεϊνών, π.χ., στην εξωτερική 
πλευρά της πλασµατικής µεµβράνης παρέχει στα κύτταρα τους απαραίτητους υποδοχείς καθώς 
επίσης και τις οµάδες αναγνώρισης και προσκόλλησης, κάτι που είναι απαραίτητο για τις 
αλληλεπιδράσεις των κυττάρων µε το άµεσο περιβάλλον τους. 
 

 
Εικόνα 13: Ασυµµετρία κυτταρικών µεµβρανών 
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Μοντέλα µεµβράνης 
  Κάτω από το ηλεκτρονικό µικροσκόπιο η πλασµατική µεµβράνη εµφανίζεται ως µια 
τρίστρωµη δοµή, που έχει τη µορφή σιδηροδροµικής γραµµής. Οι δύο σκοτεινές γραµµές που 
παρατηρούνται αντιστοιχούν στα πρωτεϊνικά µόρια, ενώ η ανοικτόχρωµη κεντρική περιοχή 
στη λιπιδιακή διπλοστοιβάδα. Την εµφάνιση αυτή όµως δεν παρουσιάζει µόνον η πλασµατική 
µεµβράνη, αλλά όλα τα είδη των ενδοκυτταρικών µεµβρανών που έχουν εξεταστεί. Παρά το 
γεγονός ότι το µοντέλο αυτό (Μοντέλο µονάδος µεµβράνης) δείχνει τη σωστή µορφολογική 
εικόνα των βιολογικών µεµβρανών, παρουσιάζει µερικές αδυναµίες ως προς την εξήγηση 
ορισµένων ιδιοτήτων της µεµβράνης.  
  Το κυριότερο µοντέλο για τη δοµή των κυτταρικών µεµβρανών θεωρείται το µοντέλο του 
ρευστού µωσαϊκού των Singer και Nicolson, σύµφωνα µε το οποίο οι πρωτεΐνες δεν βρίσκονται 
στην επιφάνεια των λιπιδίων, αλλά σχηµατίζουν ένα είδος µωσαϊκού καθώς παρεµβάλλονται 
ανάµεσα στα λιπίδια. Τα λιπίδια σχηµατίζουν λιπιδιακές διπλοστοιβάδες οι οποίες, κάτω από 
φυσιολογικές συνθήκες είναι ηµίρρευστες. Οι περισσότερες πρωτεΐνες βρίσκονται σαν 
“παγόβουνα” µέσα σ’ αυτή τη “θάλασσα” των λιπιδίων (Εικόνα 14). Τόσο τα λιπίδια όσο και οι 
πρωτεΐνες παρουσιάζουν, όπως ήδη αναφέρθηκε, ασύµµετρη κατανοµή, κάνοντας έτσι τις δύο 
πλευρές της µεµβράνης να έχουν διαφορετική σύσταση µεταξύ τους.  
  Με βάση αυτά τα δεδοµένα, οι βιολογικές µεµβράνες περιγράφονται καλύτερα (Μοντέλο 
τεκτονικών πλακών -- Plate-tectonics model - Burn, 1992 (Eικόνα 15)) ως δυναµικά 
σύµπλοκες δοµές οι οποίες σχηµατίζονται από ξεχωριστές µικροπεριοχές που αλληλεπιδρούν 
µεταξύ τους. Οι εξειδικευµένες αυτές µικροπεριοχές έχουν συγκεκριµένη λιπιδιακή και 
πρωτεϊνική σύσταση και βρίσκονται σε κίνηση, η µια σε σχέση µε την άλλη, µέσα στη 
λιγότερο 
οργανωµένη 
ηµίρρευστη 
λιπιδιακή 
διπλοστοιβάδα. 
 

 

 
 

Εικόνα 14: Επικρατείς µοντέλο µεµβρανών 
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Εικόνα 15: Μοντέλο τεκτονικών πλακών 
 

Κυτταρική πολικότητα 
  Η κυτταρική προσκόλληση, η οποία είναι υπεύθυνη για τη διατήρηση της δοµής και της 
λειτουργίας των ιστών στα ζωικά κύτταρα, δηµιουργείται κατά την εµβρυακή ανάπτυξη και 
συνήθως διατηρείται καθ΄ όλη τη διάρκεια της ζωής ενός οργανισµού. Όλες οι εσωτερικές και 
εξωτερικές επιφάνειες του σώµατος ενός οργανισµού καλύπτονται από ένα στρώµα κυττάρων 
που ονοµάζεται επιθήλιο και τα κύτταρα επιθηλιακά κύτταρα. Η πλασµατική µεµβράνη, στα 
επιθηλιακά κυρίως κύτταρα, εµφανίζει µια µορφολογική και λειτουργική διαφοροποίηση, 
ανάλογα µε το τµήµα του κυττάρου (κορυφαίο, πλευρικό ή βασικό). Η διαφοροποίηση αυτή 
ονοµάζεται κυτταρική πολικότητα (Εικόνα 16). 
 

 
Εικόνα 16: Γίνονται εµφανείς η διαφοροποίηση των δύο πόλων του κυττάρου 
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Βασικό τµήµα  
  Η βασική µεµβράνη (Εικόνα 20) είναι ένα λεπτό πρωτεϊνικό στρώµα εξειδικευµένου 
εξωκυττάριου υλικού που επιστρώνει το βασικό τµήµα των επιθηλιακών και ενδοθηλιακών 
κυττάρων και δηµιουργεί άµεσες επαφές µαζί τους. Οι βασικές µεµβράνες όχι µόνο προσφέρουν 
µηχανική υποστήριξη, αλλά επηρεάζουν επίσης και τη συµπεριφορά του κυττάρου. Το 
εξωκυττάριο υλικό επηρεάζει την κυτταρική διαίρεση, την κυτταρική προσκόλληση, την 
κυτταρική κίνηση και τη διαφοροποίηση κατά την εµβρυακή ανάπτυξη. Στους 
αναπτυσσόµενους οργανισµούς, τα δοµικά συστατικά της βασικής µεµβράνης διαφοροποιούνται 
συνεχώς, αποικοδοµούνται και επανασχηµατίζονται ανάλογα µε την πορεία της αναπτυξιακής 
διαδικασίας. Ακόµη και στα ενήλικα άτοµα, κατά την επούλωση τραυµάτων, παρατηρείται 
αποικοδόµηση και επανασύνθεση εξωκυττάριου υλικού. Η αλληλεπίδραση των κυττάρων µε το 
εξωκυττάριο υλικό είναι απαραίτητη για τη ρύθµιση πολλών ουσιωδών κυτταρικών 
διεργασιών περιλαµβανοµένων του πολλαπλασιασµού, της µετανάστευσης και επιβίωσης, 
καθώς επίσης και κατά τη διαφοροποίηση και µορφογένεση των ιστών. Απώλεια της 
οµοιοστασίας των κυττάρων και των ιστών (χαρακτηριστικό γνώρισµα πολλών ασθενειών 
όπως ο καρκίνος) συνοδεύεται πάντοτε από αλλαγές στη σύσταση και τα ποσά των µορίων του 
εξωκυττάριου υλικού και συνήθως σχετίζεται µε αλλαγές στην ικανότητα των κυττάρων να 
αντιληφθούν και να χρησιµοποιήσουν τα σήµατα που παράγονται από τα µόρια αυτά. Σήµατα 
που δηµιουργούνται στην κυτταρική επιφάνεια από αλληλεπιδράσεις µορίων του εξωκυττάριου 
υλικού, µεταφέρονται µέσω του κυτταρικού σκελετού στον πυρήνα, συµβάλλοντας έτσι στην 
αλλαγή της έκφρασης των γονιδίων. Κατά την ανάπτυξη των καρκινικών κυττάρων 
παρατηρείται αλλαγή στη δοµή της βασικής µεµβράνης και πολύ συχνά η βασική µεµβράνη 
αποχωρίζεται από τα καρκινικά κύτταρα. Αλλαγές στην αλληλεπίδραση κυττάρου υποδοχέων 
εξωκυττάριου υλικού και στη σύσταση του εξωκυττάριου υλικού παρατηρούνται συνεχώς στις 
περιπτώσεις καρκίνου. Οι αλλαγές αλληλεπίδρασης κυττάρου-υποδοχέων εξωκυττάριου υλικού 
παρατηρούνται πριν από κακοήθεια των καρκινικών κυττάρων και συνδέονται µε αλλαγές στη 
δοµή, τη µορφογένεση και τη ρύθµιση του κυτταρικού θανάτου. 

 

 
Εικόνα 20: Βασική µεµβράνη 

 
 

 

Κυτταρική σύνδεση, επικοινωνία και απόφραξη 
 Στο πλευρικό τµήµα των κυττάρων, η πλασµατική µεµβράνη παρουσιάζει ορισµένες 
διαφοροποιήσεις, οι οποίες επιτελούν σηµαντικές λειτουργίες. Οι διαφοροποιήσεις αυτές είναι 
διαµεµβρανικές συνδέσεις που αναπτύσσονται µεταξύ γειτονικών κυττάρων µε την έναρξη της 
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διαφοροποίησης των ιστών και συµβάλλουν στη συγκράτηση και την επικοινωνία τους. Οι 
µεµβρανικές διαφοροποιήσεις διακρίνονται σε τρεις κυρίως τύπους (Εικόνα 17): 
  
α. Σύνδεσης: συγκρατούν τα γειτονικά κύτταρα και συµβάλλουν στη δηµιουργία των ιστών. 
Στην κατηγορία αυτή ανήκουν το δεσµόσωµα και η ενδιάµεση σύνδεση που υπάρχουν 
εκτεταµένα στο ζωικό βασίλειο και ο φραγµοσύνδεσµος που παρατηρείται µόνο στα ασπόνδυλα.  
 
β. Απόφραξης: κλείνουν το διακυττάριο χώρο και δεν επιτρέπουν σ’ αυτόν την είσοδο 
εξωκυτταρικών ουσιών ενώ ταυτόχρονα περιορίζουν τελείως την πλευρική διάχυση των 
πρωτεϊνών. Στην κατηγορία αυτή ανήκει ο στενοσύνδεσµος. 
 
γ. Επικοινωνίας: επιτρέπουν µέσω υδρόφιλων καναλιών την επικοινωνία των γειτονικών 
κυττάρων. Στην κατηγορία αυτή ανήκουν ο χασµοσύνδεσµος (ζωικά κύτταρα) και οι 
πλασµοδέσµες (φυτικά κύτταρα). 
 

 
 

Εικόνα 17:  Στοιχεία κυτταρικής σύνδεσης, επικοινωνίας και απόφραξης 
 
  Τα δεσµοσώµατα βρίσκονται µεταξύ κυττάρων πολυκύτταρων οργανισµών, κυρίως σ’ αυτούς 
που υφίστανται µηχανικές πιέσεις. Τα δεσµοσώµατα συγκρατούν τα κύτταρα µέσω των 
εξωκυτταρικών τους στοιχείων, επιτρέποντας έτσι σε οµάδες κυττάρων να δηµιουργήσουν 
λειτουργικές και δοµικές ενότητες. Παρεµπόδιση της δηµιουργίας των δεσµοσωµάτων των 
επιδερµικών κυττάρων προκαλεί µια ασθένεια που ονοµάζεται πέµφιγα. Στην ασθένεια αυτή 
δηµιουργούνται αντισώµατα από τον ίδιο τον οργανισµό (αυτοαντισώµατα) για ορισµένες 
δεσµοσωµικές γλυκοπρωτεΐνες παρεµποδίζοντας έτσι το σχηµατισµό κανονικών 
δεσµοσωµάτων. Η κατάσταση αυτή δηµιουργεί εκτεταµένες φλύκταινες στο δέρµα εξαιτίας 
εισόδου σωµατικών υγρών στο χαλαρό επιθήλιο. Η παθολογική αυτή διαδικασία απώλειας 
επαφής κυττάρου µε κύτταρο ονοµάζεται ακανθώλυση. Η καταστροφή των δεσµοσωµάτων 
αποτελεί το αίτιο ορισµένων σπάνιων κληρονοµικών δερµατολογικών ασθενειών, όπως είναι η 
ασθένεια Darier και η ασθένεια Hailey-Hailey. Τα δεσµοσώµατα πολύ συχνά εξαφανίζονται 
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κατά τη µετατροπή των κανονικών κυττάρων σε καρκινικά. Αυτή η αλλαγή συµβάλλει στη 
µετάσταση των καρκινικών κυττάρων, αφού τα κύτταρα δεν συγκρατούνται σταθερά στον ιστό. 
 
  Οι στενοσύνδεσµοι υπάρχουν ακριβώς κάτω από την πλασµατική µεµβράνη, στο σηµείο όπου 
ενώνονται δύο γειτονικά κύτταρα. Οι στενοσύνδεσµοι παρατηρούνται κυρίως σε κύτταρα 
σπονδυλωτών και είναι άφθονοι στα επιθηλιακά κύτταρα του πεπτικού συστήµατος. Στην 
περιοχή των στενοσυνδέσµων οι µεµβράνες των δύο γειτονικών κυττάρων βρίσκονται πολύ 
κοντά η µια στην άλλη και έρχονται σε άµεση επαφή στο διακυττάριο διάστηµα σχηµατίζοντας 
έτσι µεµβρανικά "φιλιά”. Ο στενοσύνδεσµος (Εικόνα 18) παρεµποδίζει την είσοδο σε διάφορες 
ουσίες οι οποίες θα µπορούσαν να µπουν στο διακυττάριο χώρο ενώ ταυτόχρονα συµβάλλει και 
στη µηχανική στερεότητα των ιστών. Υπάρχουν αρκετές ενδείξεις ότι και οι στενοσύνδεσµοι 
µπορούν να δράσουν ως οργανίδια µεταβίβασης σηµάτων µεταξύ κυττάρων. Ακόµη, οι 
στενοσύνδεσµοι αποτελούν φραγµούς διάχυσης τόσο των πρωτεϊνών όσο και των λιπιδίων, 
συµβάλλοντας έτσι στη διατήρηση της κυτταρικής πολικότητας. Οι στενοσύνδεσµοι είναι 
δυναµικές δοµές, ευαίσθητοι σε περιβαλλοντικούς και κυτταρικούς παράγοντες. Έχουν την 
ικανότητα να ελέγχουν τη διακυτταρική µεταφορά ουσιών, ανάλογα µε τις φυσιολογικές 
απαιτήσεις, πιθανόν µέσω ρυθµιστικών µηχανισµών και αλληλεπιδράσεων µε τα µικροϊνίδια 
(στοιχεία του κυτταρικού σκελετού). ∆ιάφορες ουσίες, µεταξύ των οποίων και η ασπιρίνη, 
µπορεί να προκαλέσουν αλλαγή στη δοµή και τη διαπερατότητα των στενοσυνδέσµων. Οι 
µεταβολές αυτές µπορεί να ερµηνεύσουν µερικώς τις στοµαχικές παθήσεις που παρατηρούνται 
µετά τη λήψη ασπιρίνης.  

 

 
 

Εικόνα 18: Στενοσύνδεσµος 
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  Οι χασµοσύνδεσµοι (Εικόνα 19) είναι υδρόφιλοι δίαυλοι που γεφυρώνουν το διακυττάριο χώρο 
µεταξύ των γειτονικών κυττάρων. Η επικοινωνία των κυττάρων και η µεταβίβαση 
αναπτυξιακών µηνυµάτων επιτυγχάνεται µέσω των χασµοσυνδέσµων. Οι χασµοσύνδεσµοι 
βρίσκονται σε σηµεία όπου δύο κύτταρα πλησιάζουν αρκετά µεταξύ τους αφήνοντας ένα 
διάστηµα περίπου 3 nm. Το διάστηµα αυτό γεφυρώνεται από τους χασµοσυνδέσµους, οι οποίοι 
στην ουσία σχηµατίζουν διακυτταρικά κανάλια. Τα κανάλια αυτά έχουν ελάχιστη διάµετρο 
περίπου 1,5 nm, είναι γεµάτα µε νερό και παρουσιάζουν πολύ µικρή ή καθόλου χηµική 
εκλεκτικότητα ως προς τις ουσίες που µεταφέρονται µέσω αυτών. Έτσι, µέσα από τους 
χασµοσυνδέσµους µπορεί να µετακινηθούν ιόντα και µικρά µόρια Μοριακού Βάρους (ΜΒ) µέχρι 
1500 kDa µεταξύ των γειτονικών κυττάρων, γεγονός που επιτρέπει τη γρήγορη µετάδοση 
χηµικών και ηλεκτρικών σηµάτων. Οι χασµοσύνδεσµοι βρίσκονται σε όλα τα ζωικά κύτταρα, 
από τα κοιλεντερόζωα µέχρι τα θηλαστικά. Στα σπονδυλωτά βρίσκονται σε όλους τους ιστούς, 
µε εξαίρεση το νευρικό ιστό. Οι χασµοσύνδεσµοι έχουν εξαιρετική σηµασία για τη λειτουργία 
του καρδιακού µυός, διότι δηµιουργούν άµεσες ηλεκτρικές και χηµικές συνδέσεις οι οποίες 
“µετατρέπουν” τα κύτταρα του µυός σε µια απλή λειτουργική µονάδα. Στα φυτικά κύτταρα, 
παρά την ύπαρξη του κυτταρικού τοιχώµατος, υπάρχει άµεση επικοινωνία µεταξύ γειτονικών 
κυττάρων. Η επικοινωνία αυτή επιτυγχάνεται µε ειδικές κατασκευές που ονοµάζονται 
πλασµοδέσµες. Οι πλασµοδέσµες, όπως οι χασµοσύνδεσµοι στα ζωικά κύτταρα, επιτρέπουν τη 
δίοδο µικρών µορίων, περιλαµβανοµένων µεταβολιτών και µηνυµάτων.   

 
 

Εικόνα 19: Χασµοσύνδεσµος 
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 ∆ιαπερατότητα Μεµβρανών 
   Η κυτταρική ζωή εξαρτάται από την οργάνωση των µορίων µέσα στα κύτταρα. Οποιαδήποτε 
διαταραχή στη συγκέντρωση ή το είδος των ουσιών θα διαταράξει την κυτταρική λειτουργία 
και µπορεί να επιφέρει τον κυτταρικό θάνατο. Η πλασµατική µεµβράνη δεν αποµονώνει µόνο 
το εσωτερικό του κυττάρου από το εξωκυττάριο περιβάλλον, αλλά επιτρέπει την επικοινωνία 
και τη µεταφορά ουσιών ανάµεσα στο ενδοκυτταρικό και το εξωκυττάριο περιβάλλον. Η 
πλασµατική µεµβράνη παρουσιάζει εκλεκτική διαπερατότητα για διάφορες ουσίες και ιόντα. 
Έτσι, βασικά µόρια που είναι απαραίτητα για την κυτταρική λειτουργία, π.χ. γλυκόζη, 
αµινοξέα, λιπίδια, κτλ, εισέρχονται µέσα στο κύτταρο από το εξωκυττάριο περιβάλλον, τα 
προϊόντα του ενδιάµεσου µεταβολισµού παραµένουν στο κυτταρόπλασµα, ενώ οι άχρηστες 
ουσίες αποµακρύνονται απ’ αυτό. ∆ιάφορα ιόντα µετακινούνται συνεχώς τόσο δια µέσου της 
πλασµατικής µεµβράνης, αλλά και δια µέσου των µεµβρανών των υποκυτταρικών οργανιδίων.  
 
   Υπάρχουν δύο κύριοι µηχανισµοί µεταφοράς µορίων και ιόντων δια µέσου των µεµβρανών. Η 
παθητική µεταφορά στηρίζεται στη διαφορετική συγκέντρωση των ουσιών µέσα και έξω από 
το κύτταρο. Η διεργασία αυτή γίνεται χωρίς την κατανάλωση ενέργειας. Η ενεργητική 
µεταφορά γίνεται ενάντια στη συγκέντρωση και απαιτεί την κατανάλωση ενέργειας. Οι τιµές 
µεταφοράς των µορίων και των ιόντων µέσω των µεµβρανών εξαρτώνται από τις ιδιότητες των 
λιπιδίων και των πρωτεϊνών. Η µεταφορά δια µέσου της λιπιδιακής διπλοστοιβάδος 
επηρεάζεται από τον υδρόφοβο, µη πολικό, χαρακτήρα των λιπιδίων. Μη πολικά µόρια 
διέρχονται µε παθητική µεταφορά τη λιπιδιακή διπλοστοιβάδα πάρα πολύ εύκολα, σε αντίθεση 
µε τα πολικά ή φορτισµένα µόρια. Η µόνη εξαίρεση στον κανόνα αυτό είναι το νερό, το οποίο 
διαπερνά εύκολα τη λιπιδιακή διπλοστοιβάδα παρά τον πολικό του χαρακτήρα. 
   Εξαιτίας του γεγονότος ότι τα ιόντα έχουν φορτίο, τόσο η παθητική όσο και η ενεργητική 
µεταφορά τους µπορεί να δηµιουργήσει σηµαντικά ηλεκτρικά φαινόµενα και στις δύο πλευρές 
µιας µεµβράνης. Αυτά τα ηλεκτρικά φαινόµενα αποτελούν τη βάση για πολλές σηµαντικές 
κυτταρικές διεργασίες, περιλαµβανοµένης της επικοινωνίας στα νευρικά και εγκεφαλικά 
κύτταρα. Σε ορισµένες περιπτώσεις το ηλεκτρικό δυναµικό που δηµιουργείται κατά µήκος των 
µεµβρανών είναι πολύ µεγάλο. Στα ηλεκτρικά όργανα του ηλεκτροφόρου χελιού π.χ., το ρεύµα 
είναι τόσο υψηλό που µπορεί να ζαλίσει ή και να σκοτώσει µεγάλα ζώα, ακόµη και τον 
άνθρωπο. 
 
Παθητική Μεταφορά  
  Η µεταφορά ουσιών επιτυγχάνεται κυρίως από ειδικές µεµβρανικές πρωτεΐνες µεταφοράς που 
βρίσκονται στην πλασµατική µεµβράνη. Στην περίπτωση της απλής διάχυσης, µικρά µόρια και 
ιόντα π.χ. Ο2, CΟ2, αιθανόλη, ουρία, κτλ, διασχίζουν τη λιπιδιακή διπλοστοιβάδα χωρίς τη 
µεσολάβηση µεµβρανικών πρωτεϊνών µεταφοράς. Η µεταφορά ουσιών µέσω των µεµβρανικών 
πρωτεϊνών µεταφοράς παρουσιάζει εκλεκτικότητα, δηλ. συγκεκριµένες πρωτεΐνες µεταφέρουν 
συγκεκριµένα µόρια από τη µια πλευρά της µεµβράνης στην άλλη. Η γλυκόζη µεταφέρεται 
µέσα στα κύτταρα πολύ γρήγορα µε µια διαδικασία που ονοµάζεται υποβοηθούµενη διάχυση 
και γίνεται µε τη βοήθεια µεµβρανικών πρωτεϊνών µεταφοράς. Η µεταφορά των ιόντων και 
των µορίων γίνεται είτε µε αλλαγή της διαµόρφωσης της µεµβρανικής πρωτεΐνης µεταφοράς, 
είτε µέσα από διαύλους που σχηµατίζουν οι µεµβρανικές πρωτεΐνες µεταφοράς. Ενώ συνήθως οι 
δίαυλοι είναι ανοιχτοί, στην περίπτωση της διακοπτόµενης παθητικής µεταφοράς οι δίαυλοι 
είναι κλειστοί και ανοίγουν µόνο όταν συνδεθεί µαζί τους κάποιο εξωγενές µόριο ή όταν 
µεταβληθεί το δυναµικό πόλωσης της µεµβράνης. Κλασικό παράδειγµα διακοπτόµενης 
παθητικής µεταφοράς αποτελεί ή ενεργοποίηση της νευροµυϊκής σύναξης. 
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Ενεργητική Μεταφορά 
  Το χαρακτηριστικό στοιχείο της ενεργητικής µεταφοράς είναι η µετακίνηση των ουσιών 
ενάντια στη συγκέντρωση της συγκεκριµένης ουσίας. Η ενέργεια για τη µετακίνηση αυτή 
παρέχεται, άµεσα ή έµµεσα, από την υδρόλυση της τριφωσφορικής αδενοσίνης (ΑΤΡ). 
   Στους άµεσα εξαρτώµενους µηχανισµούς, η υδρόλυση της ΑΤΡ και η µεταφορά της ουσίας 
γίνονται στο ίδιο πρωτεϊνικό σύστηµα και η ενέργεια που απελευθερώνεται κατά την υδρόλυση 
ωθεί τις ουσίες στην άλλη πλευρά της µεµβράνης. Όλες οι γνωστές αντλίες (όπως ονοµάζονται 
τα πρωτεϊνικά συστήµατα ενεργητικής µεταφοράς) που λειτουργούν µε τον τρόπο αυτό 
µεταφέρουν θετικά φορτισµένα ιόντα δια µέσου της µεµβράνης. Οι αντλίες που χρησιµοποιούν 
άµεσα την ενέργεια από την υδρόλυση της ΑΤΡ, διακρίνονται σε δύο κύριους τύπους: τις 
αντλίες τύπου Ρ, οι οποίες συνδέονται µε µια φωσφορική οµάδα που αφαιρείται από την ΑΤΡ 
κατά τη λειτουργία της αντλίας και τις αντλίες τύπου V, οι οποίες λειτουργούν χωρίς να 
συνδέονται µε φωσφορική οµάδα κατά τη λειτουργία της αντλίας. Οι αντλίες τύπου Ρ 
µεταφέρουν H+, Ca2+, Na+ και K+, ενάντια στη συγκέντρωση. Η πιο γνωστή και καλύτερα 
µελετηµένη µεµβρανική πρωτεΐνη ενεργητικής µεταφοράς είναι η αντλία καλίου-νατρίου η 
οποία συντελεί στην έξοδο τριών ιόντων Na+ και στην είσοδο δύο ιόντων K+, ενώ η αντλία 
ιόντων Ca2+ βγάζει έξω από το κύτταρο δύο ιόντα Ca2+. Οι αντλίες τύπου V µετακινούν H+ 
ενάντια στη συγκέντρωση και βρίσκονται στις µεµβράνες ενδοκυτταρικών οργανιδίων, όπως τα 
λυοσώµατα, τα ενδοσώµατα, το trans-Golgi δίκτυο και τα χυµοτόπια των φυτικών 
κυττάρων. Οι αντλίες τύπου V µειώνουν το pH των οργανιδίων αυτών σε σχέση µε το 
περιβάλλον κυτταρόπλασµα. 
 

Τραυµατισµός της πλασµατικής µεµβράνης 
Ο τραυµατισµός της πλασµατικής µεµβράνης οδηγεί άµεσα σε µοριακές ανακατατάξεις των 
δοµικών της στοιχείων και µπορεί να προέλθει από διαφορετικές αιτίες:  
 
α. Μηχανική καταστροφή, η οποία εφόσον είναι σοβαρή προκαλεί τον κυτταρικό θάνατο. Όταν 
από την πληγή δεν χάνονται κυτταρικά συστατικά, τότε επέρχεται επούλωση καθώς τα 
µεµβρανικά φωσφολιπίδια κινούνται για να κλείσουν το χάσµα που δηµιουργείται. 
 
β. Τραυµατισµός από αυτογενή ένζυµα. Κατά την κανονική πέψη των τροφών, εκκρίνονται από 
το έντερο στην κυκλοφορία του αίµατος δύο ένζυµα τα οποία ενεργοποιούν το πάγκρεας. Η 
σεκρετίνη διεγείρει την έκκριση υγρών και ηλεκτρολυτών από τα κεντροκυψελοειδή κύτταρα, 
ενώ η παγκρεοζυµίνη διεγείρει τα κυψελοειδή κύτταρα για να εκκρίνουν πρωτεάσες, αµυλάσες, 
λιπάσες και νουκλεάσες. Το τρυψινογόνο µετατρέπεται σε τρυψίνη από την εντεροκινάση που 
εκκρίνεται από το έντερο. Η τρυψίνη στη συνέχεια ενεργοποιεί όλα τα άλλα πρωτεολυτικά 
ένζυµα. Αν η τρυψίνη ενεργοποιηθεί πρόωρα, προκαλεί µαζική και εκτεταµένη διόγκωση στα 
κύτταρα της κεντροκυψελοειδούς περιοχής του παγκρέατος, ενώ στην κυψελοειδή περιοχή 
παρατηρείται τοπικά λύση της κυτταρικής επιφάνειας που προχωρά βαθµιαία προς το 
εσωτερικό του κυττάρου. Όταν παρατηρείται µη ελεγχόµενη απελευθέρωση πρωτεολυτικών 
ενζύµων από το πάγκρεας, τότε επέρχεται βλάβη των παγκρεατικών κυττάρων και του 
περιβάλλοντος λιπώδους ιστού και οξεία παγκρεατική νέκρωση. Η απελευθέρωση των ενζύµων 
αυτών προκαλεί έντονη φλεγµονή µε οίδηµα, διάταση των αγγείων, αιµορραγία και είσοδο 
ουδετερόφιλων λευκοκυττάρων, µια κατάσταση που συχνά ονοµάζεται οξεία παγκρεατίτιδα.  
 
γ. Ακτινοβολίες. Η ιονίζουσα ακτινοβολία δηµιουργεί λόγω "ραδιόλυσης του νερού" εξαιρετικά 
τοξικά ιόντα υδροξυλίων, υπεροξειδίων και υπεροξείδιο του υδρογόνου. Όλα αυτά δρουν πάνω 
στα µεµβρανικά φωσφολιπίδια και τα καταστρέφουν.  
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δ. Τραυµατισµός από τοξικές ουσίες. Άµεση λύση της πλασµατικής µεµβράνης προκαλείται από 
διάφορους διαλύτες και αρκετές τοξίνες. Τα δηλητήρια των φιδιών περιέχουν φωσφολιπάση και 
καταστρέφουν τα µεµβρανικά φωσφολιπίδια, όπως ακριβώς συµβαίνει µε το αντίστοιχο 
παγκρεατικό ένζυµο κατά την οξεία παγκρεατίτιδα. 
 
ε. Μικρόβια. Τα βακτήρια έχουν την ικανότητα να ενώνονται στην κυτταρική επιφάνεια µέσω 
του γλυκοκάλυκα και αυτό αποτελεί το πρώτο βήµα για την έναρξη διαφόρων ασθενειών που 
οφείλονται στα βακτήρια. 
 
ζ. Επίδραση περιβαλλοντικών παραγόντων.  Με την επίδραση φυσικών ή χηµικών παραγόντων 
αλλάζει η σύσταση της µεµβράνης και η τοπολογία των µεµβρανικών δοµικών συστατικών. 
∆ιάφορα βαρέα µέταλλα επηρεάζουν τη µεταφορά ιόντων και θρεπτικών συστατικών, 
οργανοχλωριούχα εντοµοκτόνα την οσµωρύθµιση και τη µεταφορά ιόντων ασβεστίου, 
ζιζανιοκτόνα παράγωγα του φαινοξυ-οξικού οξέος τη µεταφορά νευροδιαβιβαστών, κτλ. Η 
αλληλεπίδραση της αιθανόλης µε τις βιολογικές µεµβράνες επιφέρει σηµαντικές αλλαγές στη 
λειτουργία της µεµβράνης, µεταβάλλοντας την ικανότητα των µεµβρανικών λιπιδίων να 
αντιδρούν σε διάφορες φυσιολογικές καταστάσεις. Οι µεταβολές αυτές αναφέρονται κυρίως στη 
σύσταση και το βαθµό κορεσµού των λιπαρών οξέων και παρατηρούνται σε περιπτώσεις χρόνιου 
αλκοολισµού. Η καρδιολιπίνη, σηµαντικό λιπίδιο της εσωτερικής µιτοχονδριακής µεµβράνης, 
είναι περισσότερο κορεσµένη στις µεµβράνες αλκοολικών ατόµων. Όµως, κατά το χρόνιο 
αλκοολισµό παρατηρείται µια προσαρµοστική ικανότητα των βιολογικών µεµβρανών στην 
αιθανόλη η οποία ονοµάζεται µεµβρανική ανεκτικότης και οφείλεται σε ειδικές οµάδες των 
φωσφολιπιδίων. Η µεµβρανική ανεκτικότης έχει σηµαντικό κόστος για τον οργανισµό και 
µπορεί να προκαλέσει καταστροφή στα κύτταρα του ήπατος, του εγκεφάλου, του παγκρέατος 
και της καρδιάς. Ταυτόχρονα επέρχεται ελάττωση της ανθεκτικότητας του οργανισµού στις 
διάφορες µολύνσεις. 
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ΕΝ∆ΟΠΛΑΣΜΑΤΙΚΟ ∆ΙΚΤΥΟ 

Γενικά 
    Περνώντας µέσα από την πλασµατική µεµβράνη, βρισκόµαστε µπροστά σ' ένα εκπληκτικό 
θέαµα: ένα τεράστιο, πολύπλοκο δίκτυο µεµβρανών, ανάλογο µε το πιο πυκνό δάσος της 
ζούγκλας του Αµαζονίου, εξαπλώνεται στη "θάλασσα" του θεµελιώδους κυτταροπλάσµατος, 
που αντιπροσωπεύει το 55% του κυτταρικού όγκου. Σ' αυτή την απέραντη θάλασσα των 
βιολογικών µακροµορίων γίνεται ο ενδιάµεσος µεταβολισµός, δηλ. όλες εκείνες οι βιοχηµικές 
αντιδράσεις που συµβάλλουν στην κυτταρική λειτουργία. Με τις αντιδράσεις αυτές το κύτταρο 
αποικοδοµεί µικρά µόρια (δεσµεύοντας ταυτόχρονα το µεγαλύτερο µέρος της χηµικής τους 
ενέργειας κυρίως ως ΑΤΡ ή δυναµικό πρωτονίων) και συνθέτει άλλα τα οποία αποτελούν 
πρόδροµες µορφές των βιολογικών µακροµορίων που συµµετέχουν στη δοµή, τη λειτουργία και 
την ανάπτυξη του κυττάρου. Αν και το θεµελιώδες κυτταρόπλασµα, κάτω από το µικροσκόπιο, 
φαίνεται σαν µια άµορφη µάζα, εντούτοις διαπιστώνουµε πολύ γρήγορα ότι παρουσιάζει έναν 
υψηλό βαθµό λειτουργικής οργάνωσης. 
 
  Το πιο εκτεταµένο και εύκολα αναγνωριζόµενο µεµβρανικό σύστηµα, από το δαιδαλώδες 
δίκτυο των ενδοκυτταρικών µεµβρανών του ευκαρυωτικού κυττάρου, είναι το ενδοπλασµατικό 
δίκτυο (E∆) (Εικόνα 20). Συνδεδεµένα, λειτουργικά και δοµικά, µε το ενδοπλασµατικό δίκτυο 
είναι η συσκευή Golgi και ο πυρηνικός φάκελος. Τα τρία αυτά ενδοκυτταρικά µεµβρανικά 
συστήµατα αποτελούν το ενδοµεµβρανικό κυτταροπλασµατικό σύστηµα. 
 

 
 

Εικόνα 20: Ενδοπλασµατικό δίκτυο, ΑΕ∆: αδρό ενδοπλασµατικό δίκτυο, ΛΕ∆: λείο 
ενδοπλασµατικό δίκτυο. 

43 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 42

∆οµή - Κατανοµή του Ε∆ 

  Το Ε∆ είναι το µεγαλύτερο µεµβρανικό οργανίδιο των ευκαρυωτικών κυττάρων. Η συνολική 
του επιφάνεια είναι 6 φορές τουλάχιστον µεγαλύτερη από αυτήν της πλασµατικής µεµβράνης 
και αποτελεί συνολικά το 50% των ενδοκυτταρικών µεµβρανών. Η παρουσία του Ε∆ είναι τόσο 
γενικευµένη ώστε είναι προτιµότερο να αναφέρονται τα κύτταρα από τα οποία απουσιάζει και 
όχι τα κύτταρα στα οποία βρίσκεται. ∆εν υπάρχει ακόµη καµιά ένδειξη ότι τα βακτηριακά 
κύτταρα έχουν Ε∆. Στα θηλαστικά, το µόνο κύτταρο που δεν έχει Ε∆ είναι το ώριµο 
ερυθροκύτταρο. Στα κύτταρα των γραµµωτών µυών το Ε∆ βρίσκεται σαν ξεχωριστό οργανίδιο 
και ονοµάζεται σαρκοπλασµατικό δίκτυο. Η κύρια λειτουργία του σαρκοπλασµατικού δικτύου 
είναι η αποθήκευση ιόντων ασβεστίου που χρησιµοποιούνται για την ενδοκυτταρική µετάδοση 
µηνυµάτων.  
  Το δίκτυο του Ε∆ αποτελείται από πεπλατυσµένους µεµβρανικούς σάκους και σωληνοειδείς 
διαµορφώσεις. Ο χώρος που περικλείεται από τις µεµβράνες των σάκων του ενδοπλασµατικού 
δικτύου ονοµάζεται αγωγός και σε πολλά κύτταρα αποτελεί το 10% περίπου του κυτταρικού 
όγκου. Έτσι, µπορεί να λεχθεί ότι το Ε∆ διαχωρίζει το κυτταρόπλασµα σε δύο ξεχωριστά 
τµήµατα. 
  Οι πεπλατυσµένοι σάκοι αποτελούν το πιο χαρακτηριστικό γνώρισµα του Ε∆. Ένα από τα 
πιο ενδιαφέροντα στοιχεία των σάκων είναι η σταθερότητα του εύρους των αγωγών, δηλ. η 
σταθερή απόσταση ανάµεσα στις δύο λιπιδιακές διπλοστοιβάδες των µεµβρανών του Ε∆. Το 
γεγονός αυτό δείχνει ότι πρέπει να υπάρχουν ορισµένοι µηχανισµοί που διατηρούν το εύρος του 
αγωγού σταθερό, αλλά δεν είναι γνωστό µε ποιους τρόπους επιτυγχάνεται αυτό. 
  Οι µεµβράνες του Ε∆ έχουν πάχος 5-6 µm και είναι πιο λεπτές από την πλασµατική 
µεµβράνη των περισσοτέρων κυττάρων. Τα λιπίδια των µεµβρανών του Ε∆ είναι κυρίως 
φωσφολιπίδια, ενώ η αναλογία πρωτεΐνες/φωσφολιπίδια είναι 2,3/1. 
  Είναι γενικά αποδεκτό, αν και δεν έχει αποδειχτεί πέρα από κάθε αµφιβολία, ότι τα κύτταρα 
περιέχουν ένα µόνον απλό Ε∆. Αυτό σηµαίνει ότι το Ε∆ είναι ένα συνεχές σύστηµα και η 
συνέχεια αυτή, από το ένα άκρο του κυττάρου στο άλλο, έχει λειτουργική σηµασία. Η πλέον 
προφανής λειτουργική σηµασία είναι ότι παρέχει ένα µονοπάτι στις νεοσχηµατιζόµενες 
πρωτεΐνες για να φτάσουν στη συσκευή Golgi. 

  Η επιµήκυνση και η αναδίπλωση του Ε∆ φαίνεται ότι εξαρτάται, στα ζωικά κύτταρα, από 
τους µικροσωληνίσκους αλλά όχι από τα µικροϊνίδια και τα ενδιάµεσα ινίδια, (όλα αυτά 
αποτελούν µέρος του κυτταρικού σκελετού, µε τον οποίο θα ασχοληθούµε σε παρακάτω 
κεφάλαιο), ενώ στα φυτικά κύτταρα η κατανοµή του Ε∆ εξαρτάται από τα µικροϊνίδια. Η 
χρήση ουσιών που αποπολυµερίζουν τους µικροσωληνίσκους αναγκάζουν το Ε∆ να αναδιπλωθεί 
προς την περιπυρηνική περιοχή. Μετά τον επανασχηµατισµό των µικροσωληναρίων το Ε∆ 
επανέρχεται στην αρχική του θέση. Το πολυγωνικό δίκτυο του Ε∆ διατηρείται λόγω της 
συνεχούς τάσης που εξασκείται από πρωτεΐνες που έχουν την ικανότητα να συνδέονται τόσο 
στους µικροσωληνίσκους όσο και σε ενδοκυτταρικά οργανίδια και µεµβρανικά κυστίδια. 
Κυριότερες από τις πρωτεΐνες αυτές είναι η κινεσίνη και η κυτταροπλασµατική δυνεΐνη.  Την 
ικανότητα αυτή έχει επίσης η µυοσίνη. Όπως έχει βρεθεί, και οι τρεις αυτές πρωτεΐνες 
συνδέονται µε τις µεµβράνες του Ε∆ και πιθανόν συµβάλλουν στις αλλαγές του µεγέθους και 
της κατανοµής τους.  

Αγωγός του Ε∆ 

   Στον αγωγό του Ε∆ υπάρχουν νεοσχηµατιζόµενες πρωτεΐνες καθώς επίσης και πρωτεΐνες που 
παραµένουν µόνιµα στο χώρο αυτό. Το υλικό που υπάρχει στον αγωγό του Ε∆ αναφέρεται από 
ορισµένους συγγραφείς ως δικτυόπλασµα (reticulοplasm) και οι πρωτεΐνες οι οποίες 
παραµένουν µόνιµα εκεί ως δικτυοπλασµίνες (reticuloplasmins).  
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Τύποι Ε∆ 

  Στα περισσότερα κύτταρα παρατηρούνται δύο κυρίως τύποι ενδοπλασµατικού δικτύου: το λείο 
(ΛΕ∆) και το αδρό (ΑΕ∆) ενδοπλασµατικό δίκτυο. Στις µεµβράνες του ΑΕ∆ υπάρχουν 
συνδεδεµένα ριβοσώµατα (κυτταρικά οργανίδια υπεύθυνα για την πρωτεϊνική σύνθεση, θα τα 
µελετήσουµε σε παρακάτω κεφάλαιο), τα οποία δεν παρατηρούνται στις µεµβράνες του ΛΕ∆, 
παρά το γεγονός ότι το ΛΕ∆ είναι συνδεδεµένο µε το ΑΕ∆ (δες Εικόνα 20, 21). Τα ριβοσώµατα 
συνδέονται µόνο στο ΑΕ∆ και όχι στο ΛΕ∆ διότι στο ΑΕ∆ υπάρχουν οι κατάλληλοι υποδοχείς 
για τη σύνδεση του ριβοσώµατος στη µεµβράνη του Ε∆. Το ΑΕ∆ αποτελείται από 
πεπλατυσµένους σάκους ενώ το ΛΕ∆ από σωληνοειδείς διαµορφώσεις (Εικόνα 20, 21). 
  Αν και στους περισσότερους κυτταρικούς τύπους υπάρχει τόσο το ΑΕ∆ όσο και το ΛΕ∆, οι 
σχετικές αναλογίες τους διαφέρουν σηµαντικά. Σε ορισµένα κύτταρα, π.χ. στην εξωκρινή µοίρα 
του παγκρέατος, το στοµάχι, κτλ, σχεδόν όλο το Ε∆ είναι ΑΕ∆, ενώ σε άλλα, π.χ. 
ηπατοκύτταρα το ΛΕ∆ είναι άφθονο. Η συνολική ποσότητα αλλά και η σχετική αναλογία των 
ΑΕ∆ και ΛΕ∆ µεταβάλλεται ανάλογα µε τη µεταβολική κατάσταση του κυττάρου. Συνήθως 
τα κύτταρα τα οποία συνθέτουν µεγάλες ποσότητες εκκριτικών πρωτεϊνών έχουν και 
µεγαλύτερη αναλογία ΑΕ∆.  
 

 
 
Εικόνα 21: φώτο από εσωτερικό ευκαρυωτικού κυττάρου όπου φαίνονται το ΛΕ∆ και ΑΕ∆. 

  Στις δικτυοπλασµίνες ανήκουν η ενδοπλασµίνη, (η οποία είναι διµερής γλυκοπρωτεΐνη, βρίσκεται σε όλα τα 
ευκαρυωτικά κύτταρα και έχει την ικανότητα σύνδεσης µε ιόντα ασβεστίου), η BiP (µονοµερής, µη 
γλυκοσυλιωµένη πρωτεΐνη, η οποία βοηθά την αναδίπλωση των πρωτεϊνών σταθεροποιώντας τις ενδιάµεσες 
µορφές τους και µη επιτρέποντας τη δηµιουργία συσσωµατωµάτων), η δισουλφιδική ισοµεράση (καταλύει τη 
δηµιουργία δισουλφιδικών δεσµών και βοηθά τις πρωτεΐνες να αναδιπλωθούν σωστά) και η ασβεστιοδυκτίνη
(calreticulin) (συνδέεται µε µεγάλες ποσότητες ιόντων ασβεστίου, βρίσκεται τόσο στο Ε∆ όσο και στο 
σαρκοπλασµατικό δίκτυο, αποτελώντας το βιοχηµικό κρίκο µεταξύ των δύο αυτών συστηµάτων). ∆εν είναι 
γνωστό αν οι δικτυοπλασµίνες διαχέονται ελεύθερα µέσα στον αγωγό, οργανώνονται σε συσσωµατώµατα ή 
σχηµατίζουν δίκτυα. 
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Λειτουργίες του Ε∆ 

   Η σύνθεση των πρωτεϊνών είναι η πλέον γνωστή λειτουργία του Ε∆ και πιθανόν αποτέλεσε 
την αιτία για την εξελικτική δηµιουργία του. Στα περισσότερα κύτταρα, το Ε∆ επιτελεί µια 
εξίσου σπουδαία λειτουργία, τη σύνθεση και τη συγκρότηση των µεµβρανών. Τα 
φωσφολιπίδια συνθέτονται στο Ε∆, και δηµιουργούν νέες µεµβρανικές δοµές. Ακόµη στο Ε∆ 
αρχίζει η συγκρότηση των γλυκοπρωτεϊνών και των γλυκολιπιδίων. Στο Ε∆ των 
ηπατοκυττάρων θηλαστικών γίνεται επίσης η αποτοξίνωση, διαδικασία κατά την οποίαν 
τοξικές ουσίες µετατρέπονται σε ανενεργά παράγωγα που µπορούν να εκκριθούν. Επίσης το Ε∆ 
αποτελεί θέση αποθήκευσης ιόντων ασβεστίου και συµβάλλει στην ενδοκυτταρική 
οµοιοστασία ασβεστίου. 
  Το Ε∆ αποτελεί επίσης τη θέση για την έναρξη της αποικοδόµησης των πρωτεϊνικών 
υποµονάδων που δεν αποκτούν τη σωστή τους διαµόρφωση. Κατά τα πρώτα στάδια της 
πρωτεϊνικής σύνθεσης υπάρχει διαλογή ή επισήµανση των πρωτεϊνών που προορίζονται για 
αποικοδόµηση και των πρωτεϊνών που προορίζονται για µεταφορά προς τη συσκευή του Golgi 
(κυτταρικό οργανίδιο το οποίο συµµετέχει στην τροποποίηση και έκκριση των πρωτεϊνών, θα 
το µελετήσουµε σε παρακάτω κεφάλαιο).  
  Μετά τη σύνθεσή τους, οι πρωτεΐνες εισέρχονται σε µεταφορικά κυστίδια και µεταφέρονται 
στη συσκευή Golgi. Όµως στα κυστίδια αυτά µπαίνουν µόνο οι σωστά αναδιπλωµένες 
πρωτεΐνες. Οι πρωτεΐνες που δεν έχουν αναδιπλωθεί σωστά, σχηµατίζουν συσσωµατώµατα σε 
λιγότερο από 1 min µετά την απελευθέρωσή τους από τα ριβοσώµατα ενώ ταυτόχρονα 
σχηµατίζονται ελαττωµατικοί δισουλφιδικοί δεσµοί. Όταν γίνει µη σωστή αναδίπλωση 
περισσοτέρων από δύο πρωτεΐνες, τότε σχηµατίζονται µικτά συσσωµατώµατα. Το µέγεθος των 
συσσωµατωµάτων διαφέρει από µικρά µόρια µέχρι συσσωµατώµατα µε ΜΒ αρκετά 
εκατοµµύρια daltons. Η BiP συνδέεται µη οµοιοπολικά µε τα συσσωµατώµατα.  Όταν αρχίζει η 
συγκέντρωση συσσωµατωµάτων στον αγωγό του ΑΕ∆, το µέγεθος του Ε∆ αυξάνεται 
δραµατικά.  
  Ορισµένες ανθρώπινες ασθένειες όπως η κυστική ίνωση, η κληρονοµική αρτηριοσκλήρωση 
και το κληρονοµικό νεανικό εµφύσηµα οφείλονται στην κατακράτηση στο Ε∆ των 
µεταλλαγµένων µεµβρανικών και εκκριτικών πρωτεϊνών. Η διεργασία αποικοδόµησης 
αποτελείται από τρία τουλάχιστον διακριτά στάδια:  

1) αναγνώριση του πολυπεπτιδίου που θα αποικοδοµηθεί,  
2) έξοδο του από το Ε∆ στο κυτταρόπλασµα,   
3) αποικοδόµηση από το πρωτεάσωµα. 

   
 
  Ας δούµε λοιπόν συνοπτικά κάποιες από τις λειτουργίες του Ε∆: 
 
Σύνθεση λιπιδίων (σύνθεση και τη συγκρότηση των µεµβρανών)  
  Στις µεµβράνες του ΛΕ∆ βρίσκονται όλα τα απαραίτητα ένζυµα για τη σύνθεση των λιπιδίων. 
Η σύνθεση της χοληστερόλης π.χ. είναι µια σύνθετη διαδικασία που απαιτεί την παρουσία 
περισσοτέρων από 27 ένζυµα, πολλά από τα οποία βρίσκονται στο ΛΕ∆. Στα ηπατοκύτταρα, 
όλες οι µεµβρανικές πρωτεΐνες που συµµετέχουν στο σχηµατισµό της χοληστερόλης βρίσκονται 
στο ΛΕ∆. 
 
Σύνθεση στεροειδών ορµονών 
  ∆οµική µονάδα των στεροειδών ορµονών είναι η χοληστερόλη. Στα κύτταρα συνεπώς που 
γίνεται σύνθεση των ορµονών αυτών υπάρχουν µεγάλες ποσότητες ΛΕ∆. 
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Αποτοξίνωση του οργανισµού από τα φάρµακα 
  Μετά τη χορήγηση φαρµάκων ή την προσβολή από τοξικές ουσίες, εντοµοκτόνα, κτλ. 
παρατηρείται αύξηση του ΛΕ∆ των ηπατοκυττάρων. Η αποτοξίνωση γίνεται µέσω της 
υδροξυλίωσης του φαρµάκου, µε αποτέλεσµα το φάρµακο να αποκτά µεγαλύτερη 
υδατοδιαλυτότητα. Οι υδατοδιαλυτές ενώσεις µπορούν στη συνέχεια να απεκκριθούν από τον 
οργανισµό. Οι ουσίες οι οποίες συµβάλλουν στην υδροξυλίωση των διαφόρων ενώσεων 
ονοµάζονται οξειδάσες µικτής δράσης και βρίσκονται στις µεµβράνες του ΛΕ∆.  
  Μια άλλη οξειδάση που βρίσκεται στις µεµβράνες του ΛΕ∆ φαίνεται ότι µπορεί να προκαλέσει 
καρκινογένεση. Το ένζυµο αρυλ-υδατανθρακο-υδροξυλάση πιστεύεται ότι έχει τη δυνατότητα 
να µετατρέψει πιθανές καρκινογόνες ενώσεις στη χηµικά δραστική τους µορφή. Ο καπνός του 
τσιγάρου, π.χ., µπορεί να προκαλέσει επαγωγή της δράσης του ενζύµου. 
 
Γλυκογονόλυση 
  Ένας κύριος ρόλος του ήπατος είναι και η διατήρηση σταθερών επιπέδων γλυκόζης στο αίµα. 
Το ήπαρ αποθηκεύει τη γλυκόζη µε τη µορφή γλυκογόνου. Η γλυκόζη απελευθερώνεται 
κυρίως µεταξύ των γευµάτων ή µετά από µυϊκή δραστηριότητα και εισέρχεται στην 
κυκλοφορία του αίµατος για να µεταφερθεί στους ιστούς που έχουν µεγάλες ενεργειακές 
ανάγκες. Το γλυκογόνο, µε τη µορφή κοκκίων, βρίσκεται σχεδόν σε επαφή µε το ΛΕ∆. Στο 
ΛΕ∆ υπάρχει το ένζυµο γλυκοζο-6-φωσφατάση που αφαιρεί τη φωσφορική οµάδα σύµφωνα µε 
την αντίδραση:  

γλυκοζο-6-Ρ + Η2Ο = γλυκόζη + Ρi 

 
 ∆ράση του ενζύµου γλυκοζο-6-φωσφατάση έχει ανιχνευτεί στα κύτταρα του ήπατος, του 
νεφρού και του εντέρου, αλλά όχι στα εγκεφαλικά και µυϊκά κύτταρα. 
 
Σύνθεση εκκριτικών και µεµβρανικών πρωτεϊνών, (Γλυκοσυλίωση των πρωτεϊνών) 
  Το ΑΕ∆ συµµετέχει στη βιοσύνθεση και τη γλυκοσυλίωση των εκκριτικών, µεµβρανικών 
και των περισσοτέρων λυοσωµικών πρωτεϊνών (τα Λυοσώµατα είναι υπεύθυνα για την 
αποικοδόµηση ξένων υλικών που εισέρχονται στα κύτταρα, θα τα µελετήσουµε σε παρακάτω 
κεφάλαιο). Η βιοσύνθεση των πρωτεϊνών αυτών γίνεται στα ριβοσώµατα που είναι συνδεδεµένα 
στις µεµβράνες του ΑΕ∆, ενώ η γλυκοσυλίωση (δηλ. η προσθήκη υδατανθράκων στις 
νεοσχηµατιζόµενες πολυπεπτιδικές αλυσίδες) αρχίζει στον αγωγό του ΑΕ∆ και ολοκληρώνεται 
στη συσκευή Golgi, για τις περισσότερες κατηγορίες των γλυκοπρωτεϊνών. 
 
Αποθήκευσης ιόντων ασβεστίου: το Ε∆ αποτελεί θέση αποθήκευσης ιόντων ασβεστίου και 
συµβάλλει στην ενδοκυτταρική οµοιοστασία ασβεστίου. 
 
Έναρξη αποικοδόµησης των πρωτεϊνικών υποµονάδων: το Ε∆ αποτελεί επίσης τη θέση για 
την έναρξη της αποικοδόµησης των πρωτεϊνικών υποµονάδων που δεν αποκτούν τη σωστή τους 
διαµόρφωση. Κατά τα πρώτα στάδια της πρωτεϊνικής σύνθεσης υπάρχει διαλογή ή επισήµανση 
των πρωτεϊνών που προορίζονται για αποικοδόµηση και των πρωτεϊνών που προορίζονται για 
µεταφορά προς τη συσκευή του Golgi. 
 
  Στον αγωγό του ΑΕ∆ υπάρχουν πάντα εκκριτικές και µεµβρανικές πρωτεΐνες, οι οποίες 
µπαίνοντας σε κυστίδια µεταφοράς θα µετακινηθούν προς τη συσκευή Golgi, καθώς επίσης και 
πρωτεΐνες, οι οποίες παραµένουν µόνιµα στον αγωγό του ΑΕ∆. 
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∆ιαταραχές της πρωτεϊνικής σύνθεσης  
   Η πρωτεϊνική σύνθεση µπορεί να σταµατήσει από διάφορες αιτίες και το αποτέλεσµα αυτής της διαταραχής 
γίνεται άµεσα εµφανές στα οργανίδια που συµµετέχουν σ' αυτή την κυτταρική λειτουργία. Σε µη θανατηφόρο 
τραυµατισµό, οι παραγόµενες πολυπεπτιδικές αλυσίδες είναι ανώµαλες και συσσωρεύονται σε διάφορα σηµεία του 
κυττάρου (στον πυρήνα, στο Ε∆, στο κυτταρόπλασµα). Πολύ συχνά σε περιπτώσεις µεταβολικών ασθενειών ή µετά 
από προσβολή από ιούς σχηµατίζονται πολλά κρυσταλλικά πρωτεϊνικά συσσωµατώµατα τόσο µέσα στον πυρήνα 
όσο και στο κυτταρόπλασµα. Επίσης, κατά την πρόσληψη υδρογονανθράκων, εντοµοκτόνων ή µεγάλων ποσοτήτων 
φαινοβαρβιτάλης, παρατηρείται υπερτροφία των κυττάρων, κυρίως στο ήπαρ η οποία οφείλεται στην αύξηση του 
λείου ενδοπλασµατικού δικτύου στο οποίο περιέχονται τα κατάλληλα ένζυµα για την αποτοξίνωση του οργανισµού 
από τις ουσίες αυτές. 
  Η συγκράτηση µιας πρωτεΐνης, της α1-αντιπρωτεάσης, στον αγωγό του Ε∆ προκαλεί σοβαρά προβλήµατα. Η α1-
αντιπρωτεάση εκκρίνεται από τα ηπατοκύτταρα και τα µακροφάγα κύτταρα και συνδεόµενη στην ελαστάση του 
αίµατος παρεµποδίζει την πρωτεολυτική της δράση. Όταν δεν υπάρχει η α1-αντιπρωτεάση, η ελαστάση αποικοδοµεί 
τους ιστούς των πνευµόνων. Η έλλειψη της α1-αντιπρωτεάσης, που οφείλεται σε γενετικά αίτια και είναι 
διαδεδοµένη στα άτοµα της Καυκασίας φυλής, είναι η κύρια αιτία του εµφυσήµατος (καταστροφή των πνευµόνων 
από την ελαστάση) και της δυσκολίας στην αναπνοή. Το γενετικό σφάλµα οφείλεται σε µια απλή µετάλλαξη στην 
α1-αντιπρωτεάση όπου το γλουταµινικό οξύ στη θέση 342 έχει αντικατασταθεί από λυσίνη. Αποτέλεσµα της 
αλλαγής αυτής είναι η συγκράτηση της α1-αντιπρωτεάσης στον αγωγό του Ε∆. Τα ηπατοκύτταρα γεµίζουν από ΑΕ∆ 
στους αγωγούς των οποίων υπάρχουν ανώµαλα αναδιπλωµένα µόρια της α1-αντιπρωτεάσης. Ταυτόχρονα λόγω της 
µεγάλης αυτής συγκέντρωσης της α1-αντιπρωτεάσης παρεµποδίζεται και η έκκριση πολλών άλλων πρωτεϊνών του 
ήπατος.  
 
   Το γονίδιο που σχετίζεται µε την κυστική ίνωση κωδικοποιεί µια πρωτεΐνη που ονοµάζεται CFTR (cystic fibrosis 
transmembrane conductance regulator). H CFTR είναι διαµεµβρανική γλυκοπρωτεΐνη, µε ΜΒ 170 kDa, που 
διευκολύνει τη µεταφορά Cl-  (ιόντων χλωρίου) κατά µήκος της πλασµατικής µεµβράνης των επιθηλιακών 
κυττάρων. Μεταλλάξεις στο γονίδιο της CFTR δεν επιτρέπουν στο κανάλι ιόντων χλωρίου των επιθηλιακών 
κυττάρων να αντιδράσει στο cAMP. Η πιο κοινή µετάλλαξη σε άτοµα µε κυστική ίνωση είναι η έλλειψη 
φαινυλαλανίνης (ένα αµινοξύ το οποίο αποτελεί δοµικό συστατικό των πρωτεϊνών) στη θέση 508 (∆F508). 
Ουσιαστικά όλη η ποσότητα της ∆F508 µεταλλαγµένης πρωτεΐνης παραµένει στο Ε∆ επειδή δεν είναι δυνατή η 
αλλαγή διαµόρφωσης που θα την οδηγήσει από το Ε∆ στη συσκευή Golgi. Στα κύτταρα των πνευµόνων αυτό οδηγεί 
σε διαταραχή της µετακίνησης ιόντων και υγρών. Είναι γενικώς αποδεκτό ότι η διαταραχή αυτή προκαλεί ανώµαλη 
έκκριση βλέννας και τελικά συντελεί στη µόλυνση των πνευµόνων και στην καταστροφή των επιθηλιακών 
κυττάρων. Η µοριακή βάση των περισσοτέρων περιπτώσεων κυστικής ίνωσης είναι η απουσία ώριµης CFTR στις 
σωστές κυτταρικές θέσεις. Οι µεταλλαγµένες µορφές της CFTR αναγνωρίζονται ως ανώµαλες και παραµένουν µέσα 
στον αγωγό του ΑΕ∆. 
 
  ∆ιαπλάτυνση του αγωγού στο ΑΕ∆ έχει παρατηρηθεί σε περιπτώσεις διαφόρων αποθηκευτικών ασθενειών. Στους 
ινοβλάστες ατόµων µε συγγενή υπερχοληστερολαιµία οι µεταλλαγµένοι LDL υποδοχείς, παρατηρούνται µέσα στον 
αγωγό του ΑΕ∆.  
  Γενικά, µπορεί να λεχθεί ότι η ανώµαλη συγκέντρωση και η αποικοδόµηση εκκριτικών πρωτεϊνών είναι ένα κοινό 
εύρηµα σε διάφορες παθολογικές καταστάσεις, συµπεριλαµβανοµένης και της κυτταρικής νεοπλασίας. 
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Συσκευή Golgi 

 Γενικά 
   Η συσκευή Golgi είναι το οργανίδιο εκείνο στο οποίο εισέρχονται οι κατάλληλα 
διαµορφωµένες πρωτεΐνες µετά τη σύνθεσή τους στο ΑΕ∆ και αποτελείται από µεµβρανικά 
διαµερίσµατα τα οποία έχουν κοινά µορφολογικά γνωρίσµατα και µια συγκεκριµένη θέση µέσα 
στο κύτταρο. Ένα από τα κύρια γνωρίσµατα της συσκευής Golgi είναι η χαρακτηριστική 
µορφολογία του(Εικόνα 22). Το οργανίδιο, µορφολογικά και λειτουργικά, παρουσιάζει 
πολικότητα, έχοντας σηµεία εισόδου και εξόδου. Καθώς οι πρωτεΐνες διέρχονται από τους 
σάκους της συσκευής Golgi υφίστανται µια σειρά από µετά-µεταφραστικές τροποποιήσεις, µε 
πιο σηµαντική τη γλυκοσυλίωση. 
  Η συσκευή Golgi είναι ουσιαστικά ένα εργοστάσιο υδατανθράκων. Στα ζωικά κύτταρα 
συµµετέχει στη βιοσύνθεση των γλυκολιπιδίων και των ολιγοσακχαριτικών τµηµάτων 
γλυκοπρωτεϊνών και πρωτεογλυκανών. Στα φυτικά κύτταρα παράγει επιπλέον µεγάλα ποσά 
εξωκυτταρικών πολυσακχαριτών. Το εργοστάσιο υδατανθράκων προµηθεύεται τα 
υποστρώµατα για τη γλυκοσυλίωση από το Ε∆, µεταφέρει τα ακατέργαστα υλικά (πρόδροµους 
µονοσακχαρίτες) από το κυτταρόπλασµα και κατανέµει τα διάφορα προϊόντα που παράγει στον 
τελικό τους προορισµό. Επίσης, η συσκευή Golgi συµβάλλει στο διαχωρισµό των 
νεοσχηµατιζόµενων πρωτεϊνών και την καθοδήγηση τους στον τελικό τους προορισµό, έχοντας 
έτσι τον κεντρικό ρόλο που έχει το κέντρο διαλογής αλληλογραφίας ενός σύγχρονου 
ταχυδροµείου. 

 
Εικόνα 22: Συσκευή Golgi 
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Κατανοµή της συσκευής Golgi  
   Ένα τυπικό κύτταρο ριζιδίου κρεµµυδιού περιέχει περίπου 400 συσκευές Golgi που 
βρίσκονται διάσπαρτες σε όλο το κυτταρόπλασµα. Σε αντίθεση, τα ζωικά κύτταρα έχουν πολύ 
µικρότερο αριθµό οργανιδίων που συνήθως βρίσκονται κοντά στο κεντρόσωµα (υποκυτταρικό 
οργανίδιο το οποίο συµµετέχει στην δηµιουργία της µιτωτικής ατράκτου, θα το µελετήσουµε 
σε επόµενο κεφάλαιο). Στα εκκριτικά κύτταρα η συσκευή Golgi βρίσκεται στην περιοχή µεταξύ 
της κυρίας µάζας του Ε∆ και της κυτταρικής επιφάνειας. Σε ορισµένα ζωικά κύτταρα υπάρχει 
µόνο µια µεγάλη συσκευή Golgi, όπως συµβαίνει στα κύτταρα του µαστικού αδένα βοοειδών, 
ενώ σε ορισµένα φύκη, π.χ. τη Chara, έχουν µετρηθεί 25.000 περίπου συσκευές Golgi. Στα 
ηπατοκύτταρα υπάρχουν περίπου 50 συσκευές Golgi σε κάθε κύτταρο και καταλαµβάνουν το 
2% του κυτταρικού όγκου. Η θέση, το µέγεθος και το σχήµα της συσκευής Golgi διαφέρει από 
τον έναν κυτταρικό τύπο στον άλλο. Τα χαρακτηριστικά αυτά µεταβάλλονται ανάλογα µε τις 
φυσιολογικές συνθήκες του κυττάρου. 
   Η συσκευή Golgi των φυτικών κυττάρων διαφέρει σε ορισµένα σηµεία από την αντίστοιχη 
δοµή των ζωικών κυττάρων, κυρίως όσον αφορά τον αριθµό των σάκων, την ενδοκυτταρική 
τους θέση και τη συµπεριφορά τους κατά τη µίτωση. Στην trans-πλευρά της συσκευής Golgi 
των φυτικών κυττάρων παρατηρούνται, στο χώρο µεταξύ των σάκων, ινίδια πάχους 2-5 nm τα 
οποία διατάσσονται παράλληλα προς τους σάκους. Η ακριβής λειτουργική τους σηµασία δεν 
είναι γνωστή, αλλά πιστεύεται ότι µπορεί να αποτελούν δοµές σταθεροποίησης των σάκων της 
συσκευής Golgi. Η συσκευή Golgi των φυτικών κυττάρων εξυπηρετεί δύο κύριες λειτουργίες: 
συµµετέχει στη βιοσύνθεση των γλυκοπρωτεϊνών και συνθέτει τα σύµπλοκα πολυσακχαριτών 
του κυτταρικού τοιχώµατος. Η πρώτη λειτουργία είναι κοινή στις συσκευές Golgi των φυτικών 
και ζωικών κυττάρων, ενώ η δεύτερη περιορίζεται µόνο στα φυτικά κύτταρα.  
 Στα ζωικά κύτταρα η συσκευή Golgi σπάζει σε χιλιάδες µικρά κυστίδια κατά τη µίτωση και 
επανασχηµατίζεται στα θυγατρικά κύτταρα. Στα φυτικά κύτταρα και στους µύκητες αυτό δεν 
συµβαίνει, αλλά η συσκευή Golgi παραµένει οργανωµένη καθ΄ όλη τη διάρκεια της µίτωσης, 
διαιρείται και µεταβιβάζεται εξίσου στα θυγατρικά κύτταρα.  
 

Χηµική σύσταση και ∆οµή της συσκευής Golgi 
  Βιοχηµική ανάλυση των µεµβρανών της συσκευής Golgi δείχνει ότι υπάρχουν 60% πρωτεΐνες 
και 40% λιπίδια. Τα ποσά της χοληστερόλης αυξάνονται από την cis- προς την trans-πλευρά 
της συσκευής Golgi. Στη συσκευή Golgi υπάρχουν περισσότερα φωσφολιπίδια και 
χοληστερόλη σε σχέση µε το Ε∆. 
  Η συσκευή Golgi, σε όλους τους κυτταρικούς τύπους, αποτελείται από µια συστοιχία 
πεπλατυσµένων σάκων, οι οποίοι, κυρίως στα άκρα τους, είναι διάτρητοι και έχουν 
σωληνοειδείς προεκβολές. Το τµήµα της συσκευής Golgi που δέχεται τις νεοσχηµατιζόµενες 
πολυπεπτιδικές αλυσίδες από το ΑΕ∆ ονοµάζεται σχηµατίζουσα ή cis-πλευρά. Το άλλο τµήµα 
της συσκευής Golgi, από το οποίο βγαίνουν οι πρωτεΐνες, “κλεισµένες” µέσα σε διάφορους 
τύπους κυστιδίων, ονοµάζεται ώριµη ή trans-πλευρά. Συνήθως η cis-πλευρά είναι κυρτή ενώ η 
trans-πλευρά είναι κοίλη (Εικόνα 23). 
 
Η συσκευή Golgi πρέπει, κατ’ ελάχιστον, να εκτελέσει τρεις λειτουργίες:  

1. Να δεχτεί και να διαχωρίσει τις µεµβρανικές και διαλυτές πρωτεΐνες που φτάνουν στην 
cis-πλευρά της συσκευής Golgi από το Ε∆.  

2. Να γλυκοσυλιώσει τις γλυκοπρωτεΐνες και τα γλυκολιπίδια.  
3. Να διαχωρίσει και να κατευθύνει στον τελικό τους προορισµό τις µεµβρανικές και τις 

διαλυτές πρωτεΐνες.  
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Υποθέτοντας ότι για την επιτέλεση των λειτουργιών αυτών υπάρχουν διακριτά τµήµατα, η 
συσκευή Golgi µπορεί να χωριστεί σε τρεις περιοχές: το cis-Golgi δίκτυο (CGN), το µεσαίο 
Golgi (ΜG) και το trans-Golgi δίκτυο (TGN). 

 

 
 

Εικόνα 23: cis και trans περιοχές του συστήµατος Golgi 
 
Το cis-Golgi δίκτυο (CGN) 
  Το CGN δέχεται τις νεοσχηµατιζόµενες πρωτεΐνες από το Ε∆ και αποτελείται από το cis 
σάκο της συσκευής Golgi και το “τµήµα διάσωσης”. Εκτός από σηµείο εισόδου για τις 
νεοσχηµατιζόµενες πρωτεΐνες, το CGN αποτελεί τη θέση ανακύκλωσης πρωτεϊνών και 
λιπιδίων προς το Ε∆, ενώ διαδραµατίζει και ένα σχετικά περιορισµένο ρόλο στη γλυκοσυλίωση.  
 
Το µεσαίο Golgi (MG) 
  To MG λειτουργεί πρωταρχικά ως συσκευή γλυκοσυλίωσης και δοµικά αντιστοιχεί στους 
σάκους (ανεξαρτήτως αριθµού) που βρίσκονται µεταξύ του CGN και του TGN. Το µεγαλύτερο 
µέρος της γλυκοσυλίωσης και της σύνθεσης των πολυσακχαριτών γίνεται στο MG. Η 
χαρακτηριστική πλατιά δοµή των σάκων θεωρείται ότι αυξάνει την αποτελεσµατικότητα της 
γλυκοσυλίωσης ελαττώνοντας τον όγκο του αγωγού και αυξάνοντας την κυτταρική επιφάνεια. 
Έτσι, τα ένζυµα τα οποία συµµετέχουν στην γλυκοσυλίωση (γλυκοσυλ-τρανσφεράσες) έχουν 
πολύ περισσότερες πιθανότητες να συναντήσουν και να γλυκοσυλιώσουν τις διερχόµενες 
πρωτεΐνες. 
 
Το trans-Golgi δίκτυο (TGN) 
  To TGN είναι το τµήµα στο οποίο γίνεται η τελική διαλογή των πρωτεϊνών και αποτελεί 
την πύλη εξόδου από τη συσκευή Golgi. Το TGN δέχεται επίσης µεµβρανικό υλικό από το 
ενδοκυτικό µονοπάτι. Μορφολογικά, το TGN είναι ένας σάκος που βρίσκεται στην trans-
πλευρά της συσκευής Golgi και αποτελείται από µια πλατιά κεντρική περιοχή και 
διακλαδιζόµενους σωληνίσκους. Το TGN έχει µικρότερο pH σε σχέση µε τις άλλες περιοχές της 
συσκευής Golgi, ενώ υφίσταται δυναµικές αλλαγές ανάλογα µε το ποσό της πρωτεΐνης το οποίο 
µετακινείται µέσω του TGN. Το TGN δρα ως “βαλβίδα ροής” ελέγχοντας τη µετακίνηση των 
λιπιδίων και των πρωτεϊνών µέσα στο βιοσυνθετικό µονοπάτι. Ο ρόλος αυτός του TGN 
υποδηλώνει ότι δεν υπάρχει µεταφορά υλικών από το TGN προς τους σάκους της συσκευής 
Golgi ή το Ε∆. 

  Η συσκευή Golgi είναι ένα από τα πιο δυναµικά οργανίδια του κυττάρου. Τόσο η µορφολογία 
της όσο και η κατανοµή των διαφόρων ενζύµων µέσα στους σάκους της µεταβάλλονται ανάλογα 
µε την αλλαγή των φυσιολογικών συνθηκών ή το αναπτυξιακό στάδιο του κυττάρου. Η 
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διαµερισµατοποίηση της συσκευής Golgi δείχνει ότι στο οργανίδιο αυτό πρέπει να υπάρχουν 
τρεις τουλάχιστον κατηγορίες πρωτεϊνών: 

α. οι πρωτεΐνες-επισκέπτες οι οποίες περνούν από τη συσκευή Golgi καθ' οδών προς τον τελικό 
τους προορισµό, 
 
β. οι πρωτεΐνες-µόνιµοι κάτοικοι της συσκευής Golgi των οποίων οι ιδιότητες και η ακριβής 
θέση διαφέρει ανάλογα µε τον κυτταρικό τύπο,  
 
γ. οι πρωτεΐνες-ελεγκτές µετανάστευσης που διευθύνουν την κίνηση των πρωτεϊνών από και 
προς τις διάφορες περιοχές της συσκευής Golgi. 
 

Μεµβρανική κυκλοφορία - Μεταφορικά κυστίδια  
  Η κυκλοφορία των πρωτεϊνών µεταξύ των οργανιδίων τόσο κατά την έκκριση τους από το 
κύτταρο (αν πρόκειται για εκκρινόµενες πρωτεΐνες) όσο και στο ενδοκυτικό µονοπάτι (για 
πρωτεΐνες οι οποίες παραµένουν στο κύτταρο) γίνεται µε τη βοήθεια µεταφορικών κυστιδίων 
(Εικόνα 24) και ονοµάζετε µεµβρανική κυκλοφορία. Υπάρχουν δύο διακριτά και 
αντιπαρατιθέµενα ενδοκυτταρικά µεµβρανικά συστήµατα. Το ένα (περιφερειακό) αποτελείται 
από την πλασµατική µεµβράνη, τα ενδοκυτταρικά διαµερίσµατα, τα λυοσώµατα, τα εκκριτικά 
κοκκία και το TGN. Το άλλο (κεντρικό) αποτελείται από το Ε∆ και το CGN. Οι σάκοι της 
συσκευής Golgi βρίσκονται µεταξύ των δύο αυτών συστηµάτων και αποτελούν ένα είδος 
φίλτρου. 
 
Κατά την κυστιδιακή µεταφορά, παρατηρούνται τέσσερα κύρια στάδια:  
 
α. διαχωρισµός των µεταφερόµενων πρωτεϊνών από εκείνες που παραµένουν στα οργανίδια. 
 
β. σχηµατισµός κυστιδίων  
 
γ. µετακίνηση των κυστιδίων στη συγκεκριµένη µεµβράνη (µεµβράνη υποδοχής) 
 
δ. σύντηξη των κυστιδίων στη µεµβράνη. 
 
  Μετά την αποκοπή του από τη µεµβράνη, το καλυµµένο κυστίδιο πρέπει να κατευθυνθεί στο 
σωστό τελικό του προορισµό στην κυτταρική µεµβράνη για έκκριση, ή να συντηχθεί µε το 
κατάλληλο ενδοκυτταρικό διαµέρισµα για το οποίο προορίζεται. Μέλη ειδικών πρωτεϊνικών 
οικογενειών (SNARE, Rab και Sec1) φαίνεται ότι κατευθύνουν και ρυθµίζουν τις αντιδράσεις 
πρόσδεσης και σύντηξης των κυστιδίων στις κατάλληλες µεµβράνες. 
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Εικόνα 24: Παράδειγµα κυτταρικής έκκρισης 

 

Συσκευή Golgi και Μίτωση 
   Η συσκευή Golgi κατά τη διάρκεια του κυτταρικού κύκλου υφίσταται δραµατικές αλλαγές στη µορφολογία, στη 
λειτουργία και στην κατανοµή της µέσα στο κύτταρο. Στα ζωικά κύτταρα η συσκευή Golgi σπάζει σε χιλιάδες 
µικρά κυστίδια κατά τη µίτωση. Στα φυτικά κύτταρα και στους µύκητες αυτό δεν συµβαίνει, αλλά η συσκευή 
Golgi παραµένει οργανωµένη καθ΄ όλη τη διάρκεια της µίτωσης. Σ’ αυτούς τους κυτταρικούς τύπους η συσκευή 
Golgi διαιρείται και µεταβιβάζεται εξίσου στα θυγατρικά κύτταρα. 
  Τα κυστίδια που δηµιουργούνται από τη θραύση της συσκευής Golgi των ζωικών κυττάρων κατανέµονται τυχαία 
στο κυτταρόπλασµα για να εξασφαλιστεί η ίση κατανοµή τους στα θυγατρικά κύτταρα. Ο επανασχηµατισµός της 
συσκευής Golgi γίνεται κατά την τελόφαση (τελική φάση της Μίτωσης) µε µια αντίστροφη διεργασία απ’ αυτήν 
που παρατηρείται στην αρχή της µίτωσης.  
  Η αποδιοργάνωση της συσκευής Golgi κατά τη µίτωση συνοδεύεται από µια γενική παύση της µεµβρανικής 
κυκλοφορίας. Η µετακίνηση των γλυκοσφιγγολιπιδίων µεταξύ των σάκων της συσκευής Golgi επίσης σταµατά, 
ενώ τα εκκριτικά κοκκία δεν συντήκονται µε την πλασµατική µεµβράνη. Το µόνο βήµα της κυστιδιακής 
µεταφοράς που δεν παρεµποδίζεται είναι το στάδιο µεταφοράς από το TGN στην πλασµατική µεµβράνη.  
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Λειτουργίες της συσκευής Golgi 
Οι κυριότερες λειτουργίες που επιτελεί η συσκευή Golgi είναι: 
 
Α. η δηµιουργία των εκκριτικών κοκκίων - σε ορισµένες περιπτώσεις η συµπύκνωση µιας 
πρωτεΐνης µέσα στους σάκους της συσκευής Golgi µπορεί να φτάσει και 200 φορές περισσότερο 
από το βαθµό συµπύκνωσης που είχε η πρωτεΐνη στο ΑΕ∆. 
 
Β. η γλυκοσυλίωση των πρωτεϊνών - η προσθήκη κάθε µονοσακχαρίτη στην πολυπεπτιδική 

αλυσίδα γίνεται σε συγκεκριµένο σάκο. 
 
Γ. η γλυκοσυλίωση των λιπιδίων  
 
∆. η προσθήκη θειικής οµάδος - στην trans-πλευρά της συσκευής Golgi υπάρχουν ειδικά 
ένζυµα (θειο-τρανσφεράσες) τα οποία καταλύουν την προσθήκη θειικών οµάδων στις 
γλυκοπρωτεΐνες.  

 
Ε. η πρωτεόλυση - αρκετές ορµόνες (π.χ. ινσουλίνη, γλυκαγόνη) ή πρωτεΐνες, (π.χ. κολλαγόνο, 
αλβουµίνη κτλ), συνθέτονται ως πρόδροµες µορφές στο ΑΕ∆ και λαµβάνουν την τελική ενεργή 
τους µορφή µετά την πρωτεολυτική δηλαδή την αφαίρεση κάποιων τµηµάτων τους από ειδικά 
ένζυµα (ενδοπεπτιδάσες) που βρίσκονται στη συσκευή Golgi.  
 
Ζ. η δηµιουργία λιποπρωτεϊνών - τα λιπίδια συνδέονται στις διερχόµενες λιποπρωτεΐνες, όπως 
π.χ. τις λιποπρωτεΐνες χαµηλής και υψηλής πυκνότητας στα ηπατοκύτταρα. Επίσης, η σύνθεση 
της σφιγγοµυελίνης γίνεται στην cis περιοχή της συσκευής Golgi. 
 
Η. ο διαχωρισµός των εκκριτικών προϊόντων - κυριότερο σηµείο διαχωρισµού είναι το TGN. 
 
Θ. η µεµβρανική βιογένεση - η δηµιουργία των µεµβρανικών γλυκοπρωτεϊνών και ο 
διαχωρισµός των διαφόρων πρωτεϊνικών µορίων συµβάλλει στη δηµιουργία νέων µεµβρανών 
και στην ανανέωση των παλαιοτέρων. 
 
Ι. η µεµβρανική ανακύκλωση - στο TGN συγκλίνουν τόσο το εξωκυττάριο όσο και το 
ενδοκυτικό µονοπάτι. Οι ανακυκλούµενες πρωτεΐνες υφίστανται κάποια επεξεργασία και 
επαναχρησιµοποιούνται. 

  Η παρεµπόδιση προσθήκης θειικής οµάδας που γίνεται στη συσκευή Golgi δηµιουργεί ορισµένες ανθρώπινες 
γενετικές ασθένειες που ονοµάζονται σύνδροµο του Sanfilippo. Τα συµπτώµατα των ασθενειών αυτών είναι 
σοβαρή πνευµατική καθυστέρηση, αλλαγές στη συµπεριφορά και µείωση του χρόνου ζωής του ασθενούς. 

  Η ανακατασκευή των cis και µεσαίας περιοχής της συσκευής Golgi γίνεται σε θερµοκρασία που δεν επιτρέπει 
την οργάνωση της trans περιοχής και εξαρτάται από την παρουσία των µικροσωληνίσκων. Η οργάνωση της 
trans περιοχής απαιτεί την προηγούµενη οργάνωση της cis και της µεσαίας περιοχής της συσκευής Golgi. Σε 
όλες τις περιπτώσεις η αποδιοργάνωση και η αναδιοργάνωση της συσκευής Golgi συµπίπτει µε την 
αποδιοργάνωση και τη αναδιοργάνωση των µικροσωληνίσκων του κυτταροσκελετού. 
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Κυτταρική Έκκριση 

 Γενικά 
   Για να µπορέσουν οι εκκριτικές πρωτεΐνες να επιτελέσουν το έργο για το οποίο 
δηµιουργήθηκαν πρέπει να βγουν από το κύτταρο, είτε στο εξωκυττάριο περιβάλλον (εξωκρινής 
έκκριση) είτε σε γειτονικά κύτταρα (ενδοκρινής έκκριση). Η διεργασία αυτή ονοµάζεται 
Κυτταρική έκκριση και θεωρείται το άµεσο αποτέλεσµα της συνεργασίας του ΑΕ∆ και της 
συσκευής Golgi. Τα εκκριτικά προϊόντα εκκρίνονται αφού πρώτα µεταφερθούν στη θέση εξόδου 
κλεισµένα σε ειδικά οργανίδια που ονοµάζονται εκκριτικά κοκκία ή κυστίδια  
(Εικόνα 25). Στην εκκριτική διαδικασία συµµετέχουν επίσης τα µιτοχόνδρια τα οποία 
παρέχουν την απαιτούµενη ενέργεια, στοιχεία του κυτταρικού σκελετού τα οποία παίρνουν 
µέρος στη µετακίνηση των εκκριτικών κοκκίων και τέλος λυοσώµατα τα οποία αποικοδοµούν 
τα παραπανίσια εκκριτικά προϊόντα (ρυθµίζοντας έτσι το τελικό ποσό των πρωτεϊνών που θα 
εκκριθεί) ή αυτά που για διάφορους λόγους δεν κατόρθωσαν να εκκριθούν. 
   Όλα τα ευκαρυωτικά κύτταρα έχουν την ικανότητα της έκκρισης των εκκριτικών τους 
προϊόντων. Τα ζωικά κύτταρα εκκρίνουν ένα µεγάλο αριθµό διαφόρων πρωτεϊνών, ορµονών, 
πεπτικών ενζύµων, βλεννοπολυσακχαριτών, κτλ. Τα επιθηλιακά κύτταρα του πεπτικού 
σωλήνα π.χ. εκκρίνουν βλεννοπολυσακχαρίτες και πεπτικά ένζυµα, ενώ τα παγκρεατικά 
κύτταρα εκκρίνουν τις ορµόνες ινσουλίνη, γλυκαγόνη και σωµατοστατίνη, καθώς επίσης και 
πρόδροµες µορφές πεπτικών ενζύµων, όπως η αµυλάση και η τρυψίνη. Τα φυτικά κύτταρα 
εκκρίνουν δοµικές πρωτεΐνες του κυτταρικού τοιχώµατος κ.α. 
 

 
 
Εικόνα 25: Παράδειγµα κυτταρικής έκκρισης σε διάφορες χρονικές στιγµές (5min, 20min, 

40min) 
 
Τύποι κυτταρικής έκκρισης 
Ανάλογα µε τη λειτουργία που επιτελεί κάθε ιστός, παρατηρούνται τρεις διαφορετικοί τύποι 
κυτταρικής έκκρισης: 
α. Ολοκρινής: το κύτταρο µετά την έκκριση καταστρέφεται (π.χ. σµηγµατογόνοι αδένες του 
δέρµατος). 
β. Αποκρινής: µαζί µε τα εκκριτικά προϊόντα αποβάλλεται από το κύτταρο και ένα µικρό τµήµα 
κυτταροπλάσµατος το οποίο όµως αναπληρώνεται (π.χ. µαστικός αδένας). 
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γ. Μεροκρινής: (αποτελεί τον πιο διαδεδοµένο τύπο κυτταρικής έκκρισης) ⇒ η µεµβράνη κάθε 
εκκριτικού κοκκίου συντήκεται µε την πλασµατική µεµβράνη, µε αποτέλεσµα οι εκκριτικές 
πρωτεΐνες να εξέρχονται από το κύτταρο χωρίς να καταστρέφεται η συνέχεια του κυττάρου. 
  Ανάλογα µε το χρόνο παραµονής των εκκριτικών προϊόντων στο κύτταρο, διακρίνονται δύο 
τύποι έκκρισης: 
α. Συνεχής: τα εκκριτικά προϊόντα, µε τη βοήθεια εκκριτικών κυστιδίων, εκκρίνονται αµέσως 
µετά τη σύνθεσή τους (π.χ. ενεργοποιηµένα Β κύτταρα του ανοσοποιητικού συστήµατος, 
ινοβλάστες, κτλ). 
β. Ασυνεχής ή ρυθµιζόµενη: τα εκκριτικά προϊόντα, µε τη βοήθεια εκκριτικών κοκκίων, 
παραµένουν στο κύτταρο για ορισµένη χρονική περίοδο µέχρις ότου το κατάλληλο ερέθισµα 
(νευρική ή ορµονική διέγερση) ενεργοποιήσει µια πολύπλοκη διαδικασία που οδηγεί στην 
έκκριση των εκκριτικών προϊόντων (π.χ. νευρώνες, κύτταρα υπόφυσης, κτλ). 
 

 
 

Εικόνα 26: παράδειγµα Συνεχούς και Ασυνεχούς έκκρισης 
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Στάδια της εκκριτικής διαδικασίας 
   Συνοψίζοντας, το εκκριτικό µονοπάτι µοιάζει µε "γραµµή παραγωγής" ενός µοντέρνου 
εργοστασίου, επειδή είναι έτσι φτιαγµένο ώστε κάθε στάδιο να εξαρτάται από την ολοκλήρωση 
του προηγουµένου. Κατά την εκκριτική διαδικασία διακρίνονται έξι διαφορετικά στάδια: 
 
α.  Ριβοσωµικό στάδιο: σύνθεση εκκριτικών πρωτεϊνών στο ΑΕ∆. 
 
β.  Στάδιο αγωγού: µετακίνηση των νεοσχηµατιζόµενων πολυπεπτιδικών αλυσίδων µέσα στον 
αγωγό του ΑΕ∆. 
 
γ.  Στάδιο ενδοκυτταρικής µεταφοράς: µεταφορά των εκκριτικών πρωτεϊνών από το ΑΕ∆ στη 
συσκευή Golgi. Το στάδιο αυτό απαιτεί την κατανάλωση ενέργειας. 
 
δ.   Στάδιο συµπύκνωσης εκκριτικών προϊόντων: συµπύκνωση των εκκριτικών προϊόντων και 
σχηµατισµός των εκκριτικών κοκκίων. 
 
ε. Στάδιο ενδοκυτταρικής αποθήκευσης: τα εκκριτικά κοκκία παραµένουν στο 
κυτταρόπλασµα µέχρις ότου αρχίσει η έκκριση µετά το κατάλληλο για κάθε κυτταρικό τύπο 
ερέθισµα. 
 
ζ.   Στάδιο εξωκύτωσης: µετακίνηση εκκριτικών κοκκίων προς την πλασµατική µεµβράνη, 
σύντηξη της µεµβράνης τους µε τη µεµβράνη της κυτταρικής επιφάνειας και έκκριση των 
εκκριτικών πρωτεϊνών. Κατά το στάδιο αυτό απαιτείται η κατανάλωση ενέργειας και 
αυξηµένες συγκεντρώσεις ενδοκυτταρικού Ca 2+. 

 
 

  
Μεµβρανική ανακύκλωση/εκκριτικός κύκλος 
   
 Μετά την έκκριση η πλασµατική µεµβράνη της κυτταρικής επιφάνειας αυξάνεται υπέρµετρα (λόγω της 
ενσωµάτωσης των εκκριτικών κοκκίων), ενώ ταυτόχρονα µειώνεται το απόθεµα σε ενδοκυτταρικές 
µεµβράνες (λόγω της παραγωγής των εκκριτικών κοκκίων). Επειδή το κύτταρο πρέπει να διατηρεί 
σταθερό το µεµβρανικό του ισοζύγιο, είναι απαραίτητη η αναπλήρωση των µεµβρανών των εκκριτικών 
κοκκίων. Όλα τα δεδοµένα δείχνουν ότι η αποκατάσταση του µεµβρανικού ισοζυγίου επιτυγχάνεται όχι 
µε νέα σύνθεση µεµβρανικού υλικού στο τέλος κάθε εκκριτικού κύκλου, αλλά µε ενδοκύτωση
µεµβρανικών τµηµάτων της κυτταρικής επιφάνειας. Η διαδικασία αυτή ονοµάζεται µεµβρανική 
ανακύκλωση. 
  Μετά το τέλος της εκκριτικής διαδικασίας, το κύτταρο πρέπει να συνθέσει και πάλι από την αρχή τα 
εκκριτικά προϊόντα τα οποία απελευθερώθηκαν στο εξωκυττάριο περιβάλλον. Έτσι, για να µπορέσει το 
κύτταρο να εκκρίνει και πάλι πρέπει να περάσει ένα συγκεκριµένο χρονικό διάστηµα. Τα φαινόµενα και η 
διαδικασία της σύνθεσης νέων εκκριτικών προϊόντων µεταξύ δύο διαδοχικών εκκρίσεων του ίδιου 
κυττάρου ονοµάζεται εκκριτικός κύκλος. 
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Εικόνα 26: Σχηµατικό παράδειγµα κυτταρικής έκκρισης 
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ΠΥΡΗΝΙΚΟΣ ΦΑΚΕΛΟΣ 

Γενικά  
  Το βασικό γνώρισµα των ευκαρυωτικών κυττάρων είναι η ύπαρξη δύο διαφορετικών 
ενδοκυτταρικών διαµερισµάτων, του πυρήνα και του κυτταροπλάσµατος, που διαχωρίζονται 
από µια διπλοµεµβρανική δοµή, τον πυρηνικό φάκελο. Η ύπαρξη δύο διαφορετικών 
διαµερισµάτων υποχρεώνει τον πυρηνικό φάκελο να έχει διαφορετικές ιδιότητες από τις δύο 
πλευρές του, που έρχονται σε επαφή µε το κυτταρόπλασµα και το πυρηνόπλασµα, για να 
µπορέσει να αντεπεξέλθει στις λειτουργικές απαιτήσεις της θέσης που κατέχει. Ο πυρηνικός 
φάκελος όχι µόνο διαχωρίζει το κυτταρόπλασµα από το πυρηνόπλασµα αλλά ταυτόχρονα η 
εξωτερική του µεµβράνη συνδέεται άµεσα µε το ΑΕ∆ και η εσωτερική του µεµβράνη, µε τη 
βοήθεια ειδικών πρωτεϊνών, µε τα χρωµοσώµατα.  
   Ο πυρηνικός φάκελος έχει µεγάλη σηµασία για την εξέλιξη των ευκαρυωτικών κυττάρων 
επειδή σχετίζεται µε την αύξηση της πολυπλοκότητας του κυττάρου και το διαχωρισµό των 
µεταγραφικών από τις µεταφραστικές δραστηριότητες. Ο πυρηνικός φάκελος βρίσκεται σε µια 
εξαιρετικά στρατηγική θέση ανάµεσα στο κυτταρόπλασµα και το νουκλεόπλασµα, και συνεπώς 
διαδραµατίζει κύριο ρόλο στον έλεγχο της κυτταρικής δραστηριότητας ρυθµίζοντας την 
ανταλλαγή των µακροµορίων ανάµεσα στα δύο αυτά κυτταρικά διαµερίσµατα. 
 

.  
Εικόνα 27: πυρηνικός φάκελος 

∆οµή του Πυρηνικού Φακέλου 
  Ο πυρηνικός φάκελος σε όλα τα κύτταρα των ανώτερων ευκαρυωτικών οργανισµών έχει την 
ίδια βασική δοµή και οργάνωση και σχηµατίζεται από δύο φωσφολιπιδιακές  µεµβράνες. Η 
µεµβράνη που βρίσκεται προς το κυτταρόπλασµα ονοµάζεται εξωτερική µεµβράνη του 
πυρηνικού φακέλου ή εξωτερική πυρηνική µεµβράνη, φέρει ριβοσώµατα προς την 
κυτταροπλασµατική της πλευρά και συνδέεται άµεσα µε το ΑΕ∆. Η µεµβράνη που βρίσκεται 
προς το εσωτερικό του πυρήνα ονοµάζεται εσωτερική µεµβράνη του πυρηνικού φακέλου ή 
εσωτερική πυρηνική µεµβράνη και περιβάλλεται από µια πυκνή δοµή το πυρηνικό έλασµα. Το 
πυρηνικό έλασµα είναι ένα δίκτυο ινιδίων που σχηµατίζεται από διαφορετικές πρωτεΐνες που 
ονοµάζονται λαµίνες (A, B, και C). Το διάστηµα µεταξύ των δύο µεµβρανών του πυρηνικού 
φακέλου ονοµάζεται περιπυρηνικό διάστηµα.  
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  Χαρακτηριστικό γνώρισµα του πυρηνικού φακέλου αποτελούν µικρά “ανοίγµατα” τα οποία 
ονοµάζονται πόροι του πυρηνικού φακέλου (Εικόνα 27,28,29). Οι πόροι του πυρηνικού φακέλου 
σχηµατίζονται µε αποτέλεσµα να γίνεται σύντηξη της εσωτερικής µε την εξωτερική µεµβράνη. 
Η µεµβράνη που σχηµατίζεται στα σηµεία σύντηξης έχει διαφορετικές ιδιότητες από την 
εσωτερική και την εξωτερική πυρηνική µεµβράνη και ονοµάζεται µεµβράνη του πόρου.  

 

 
Εικόνα 28: ∆οµή πυρηνικού φακέλου 

 
Εικόνα 29: ∆οµή πυρηνικού φακέλου 

Λειτουργίες του Πυρηνικού φακέλου 
  Η κυριότερη λειτουργία του πυρηνικού φακέλου είναι ο έλεγχος των ανταλλαγών µεταξύ του 
εσωτερικού του πυρήνα και του κυτταροπλάσµατος. Έχει αποδειχτεί ότι πρωτεΐνες µε ΜΒ 17 
kD περνούν τους πόρους σε 2 min, αυτές που έχουν ΜΒ 44 kD κάνουν 30 min για να µπουν 
στον πυρήνα, ενώ πρωτεΐνες µε µεγαλύτερο ΜΒ µπαίνουν στον πυρήνα µόνο εφόσον έχουν 
ειδικά σήµατα εισόδου. Έτσι, οι πυρηνικές πρωτεΐνες που πρέπει να µπουν στον πυρήνα έχουν 
συγκεκριµένη αλληλουχία αµινοξέων που αποτελεί το πυρηνικό σήµα εισόδου (ΠΣΕ). Το ΠΣΕ 
έχει την ικανότητα να συνδέεται σε ορισµένους υποδοχείς του πόρου, µε αποτέλεσµα την 
αλλαγή της διαµόρφωσης των πρωτεϊνών στο χώρο, την αύξηση του µεγέθους του πόρου και 
την είσοδο της πρωτεΐνης στον πυρήνα. 
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  Πρόσφατα δεδοµένα δείχνουν ότι όλα αυτά τα µόρια χρησιµοποιούν κοινό µηχανισµό 
µεταφοράς µέσω του πυρηνικού πόρου. Υποστηρίζεται ότι τα µεταφερόµενα µέσω του πόρου 
µακροµόρια δεν είναι απαραίτητο να “παραµορφωθούν” για να µεταφερθούν από το 
κυτταρόπλασµα στον πυρήνα ή αντιστρόφως. 

Πυρηνικός φάκελος και Μίτωση 
  Στα περισσότερα ευκαρυωτικά κύτταρα παρατηρούνται θεαµατικές µεταβολές στην 
αρχιτεκτονική δοµή των υποκυτταρικών οργανιδίων κατά τη µίτωση. Ένα από τα οργανίδια 
που υφίσταται σηµαντικές τροποποιήσεις είναι ο πυρηνικός φάκελος ο οποίος εξαφανίζεται στην 
αρχή της µίτωσης και επανασχηµατίζεται στο τέλος αυτής της διαδικασίας. 
  Ο πυρηνικός φάκελος των κυττάρων θηλαστικών υφίσταται δραµατικές αλλαγές κατά την 
κυτταρική διαίρεση. Κατά την πρόφαση και τη µετάφαση της µίτωσης ο πυρηνικός φάκελος 
σπάζει σε πολλά µικρά µεµβρανικά κυστίδια ενώ πολλές πρωτεΐνες που ήταν συνδεδεµένες µε 
τις µεµβράνες του πυρήνα διασκορπίζονται στο κυτταρόπλασµα. Οι λαµίνες τροποποιούνται 
(υπέρ-φωσφορυλιώνονται) και το πυρηνικό έλασµα αποπολυµερίζεται. 

 
Εικόνα 30: ο πυρηνικός φάκελος κατά την Μίτωση 
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ΛΥΟΣΩΜΑΤΑ 

 

 

Γενικά 
   Τα λυοσώµατα παρατηρούνται σ' όλα τα ευκαρυωτικά κύτταρα και έχουν ως κύρια λειτουργία 
την πέψη ενδοκυτταρικών και εξωκυτταρικών υλικών. Τα οργανίδια αυτά έχουν όξινο pH και 
περιέχουν µεγάλο αριθµό ενζύµων (υδρολυτικών) τα οποία µπορεί να αποικοδοµήσουν σχεδόν 
κάθε βιολογικό µεγαλοµόριο. Τα λυοσώµατα είναι οργανίδια που έχουν εξειδικευθεί για τη 
διεργασία της ενδοκυτταρικής πέψης, αλλά παρά το γεγονός αυτό, παρουσιάζουν εξαιρετική 
σταθερότητα στα ζωντανά κύτταρα και δεν επιτρέπουν την έξοδο των υδρολυτικών τους 
ενζύµων στο κυτταρόπλασµα, πράγµα που θα ήταν καταστροφικό για το κύτταρο.  
   Τα λυοσώµατα θεωρούνται ως ο τελικός σταθµός στην πορεία αποικοδόµησης διαφόρων 
βιολογικών µεγαλοµορίων. Το µεγαλύτερο µέρος των προϊόντων αποικοδόµησης 
επαναχρησιµοποιείται στις διάφορες µεταβολικές διαδικασίες και για το λόγο αυτό τα 
λυοσώµατα δεν θεωρούνται, όπως παλιότερα, ο "σκουπιδότοπος" του κυττάρου, αλλά ένα 
µοντέρνο "εργοστάσιο ανακύκλωσης" των βιολογικών µεγαλοµορίων.  
  Τα λυοσώµατα βρίσκονται σ' όλους σχεδόν τους ζωικούς ιστούς, από τα πρωτόζωα µέχρι τα 
θηλαστικά (µε την εξαίρεση των ώριµων ερυθροκυττάρων θηλαστικών), ενώ παρατηρούνται 
και σε αρκετά φυτικά κύτταρα. Στα βακτήρια δεν υπάρχουν λυοσώµατα, αλλά ανάµεσα στην 
πλασµατική µεµβράνη και το κυτταρικό τοίχωµα υπάρχει το περιπλασµατικό διάστηµα το 
οποίο εξυπηρετεί λυοσωµικές λειτουργίες. 
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Κατηγορίες λυοσωµάτων 
   Τα λυοσώµατα, σε αντίθεση µε όλα τα άλλα οργανίδια, παρουσιάζουν έντονο πολυµορφισµό 
τόσο στο σχήµα όσο και στο µέγεθος, καθώς επίσης και µεγάλη ετερογένεια στην 
περιεκτικότητα τους σε ένζυµα. Η ετερογένεια αυτή σχετίζεται άµεσα µε τις φυσιολογικές τους 
λειτουργίες. Τα λυοσώµατα διακρίνονται σε:  
 
α. Πρωτοταγή, τα οποία περιέχουν µόνο ένζυµα για την διεργασία της υδρόλυσης, και 
 
β. ∆ευτεροταγή, τα οποία περιέχουν ένζυµα για την υδρόλυση και τις ουσίες που θα 
αποικοδοµηθούν (υποστρώµατα). Τα δευτεροταγή λυοσώµατα προκύπτουν από τη σύντηξη 
κυστιδίων τα οποία περιέχουν το υλικό που θα αποικοδοµηθεί µε πρωτοταγή λυοσώµατα.  
Τα δευτεροταγή λυοσώµατα διακρίνονται σε: 
 
α. Πεπτικά κενοτόπια: προκύπτουν από τη σύντηξη κυστιδίων που περικλείουν εξωκυττάριο 
υλικό µε κυστίδια που περιέχουν λυοσωµικά ένζυµα. Η σύντηξη αυτή είναι µια απόλυτα 
εξειδικευµένη διεργασία και ονοµάζεται ετεροφαγία. 
 
β. Αυτοφαγικά κενοτόπια: προκύπτουν από τη σύντηξη πρωτοταγών κυρίως λυοσωµάτων µε 
κυτταροπλασµατικό υλικό και οργανίδια τα οποία έχουν εγκλειστεί µέσα στη "µεµβράνη 
αποµόνωσης". Η µεµβράνη αποµόνωσης προέρχεται, κατά πάσα πιθανότητα, από το 
ενδοπλασµατικό δίκτυο. Η διαδικασία αυτή κατά την οποίαν το κύτταρο αποικοδοµεί τµήµα 
του δικού του κυτταροπλάσµατος ονοµάζεται αυτοφαγία.  
 
γ. Πολυκυστιδιακά σωµάτια: περιέχουν πολλά µικρά κυστίδια και έχει δειχτεί ότι είναι χώρος 
στον οποίον αποικοδοµούνται εξωκυτταρικά κυρίως υλικά αλλά και τµήµατα πλασµατικής 
µεµβράνης του κυττάρου στο οποίο βρίσκονται. Τα πολυκυστιδιακά σωµάτια συµµετέχουν 
επίσης στην αποικοδόµηση των εκκριτικών κοκκίων, τα οποία µετά το τέλος της εκκριτικής 
διαδικασίας παραµένουν ακόµη στο κυτταρόπλασµα. Το φαινόµενο αυτό ονοµάζεται 
κρινοφαγία. Έτσι, τα πολυκυστιδιακά σωµάτια µπορούν να θεωρηθούν και σαν 
αυτοφαγοσώµατα και σαν ετεροφαγοσώµατα.  
 
δ. Υπολειπόµενα σωµάτια: περιέχουν τα έξω- ή ενδοκυτταρικά υλικά που δεν έχουν 
αποικοδοµηθεί. Όταν τα κατάλοιπα της ενδοκυτταρικής πέψης ή υλικά που δεν µπορούν να 
αποικοδοµηθούν συγκεντρώνονται µέσα σ’ ένα λυόσωµα και δεν µπορούν να εξέλθουν από τη 
λυοσωµική µεµβράνη, τότε το λυόσωµα φτάνει στο σηµείο µέγιστης φόρτισης. Αυτό οδηγεί 
τελικά στη δηµιουργία των υπολειπόµενων σωµατίων. Στους ανώτερους οργανισµούς τα 
υπολειπόµενα σωµάτια συγκεντρώνονται ενδοκυτταρικά και σχηµατίζουν κοκκία χρωστικής ή 
κηλίδες γήρατος οι οποίες αυξάνουν σε αριθµό µε την αύξηση της ηλικίας.  

63 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 62

 
Εικόνα 31: Κατηγορίες λυοσωµάτων 

Λειτουργίες των Λυοσωµάτων 
   Τα λυοσώµατα αποτελούν τα κύρια πεπτικά διαµερίσµατα των ζωικών κυττάρων. Είναι 
υπεύθυνα για την αποικοδόµηση ξένων υλικών που εισέρχονται στα κύτταρα µε ενδοκύτωση 
και των ενδοκυτταρικών υλικών που κατευθύνονται στα λυοσώµατα µε αυτοφαγοκύτωση. 
Ακόµη, τα λυοσώµατα συµµετέχουν σε διάφορες αναπτυξιακές διεργασίες, στη διατήρηση της 
οµοιοστασίας ασβεστίου στον οργανισµό, στη δηµιουργία δραστικών µορφών διαφόρων 
βιολογικών µεγαλοµορίων, κτλ. 
 
Αυτοφαγία 
   Η κυτταρική αυτοφαγία επάγεται από την έλλειψη αµινοξέων στον οργανισµό και εξυπηρετεί 
πρωταρχικά µια λειτουργία ελέγχου της ισορροπία αµινοξέων-πρωτεϊνών στο σώµα. Η 
λυοσωµική αποικοδόµηση των ενδογενών πρωτεϊνών γίνεται µε αυτοφαγοκύτωση και η 
διεργασία αυτή είναι υπεύθυνη για το µεγαλύτερο ποσοστό της αποικοδόµησης που γίνεται στο 
κύτταρο. Τα αυτοφαγοσώµατα χρησιµοποιούνται για την αποικοδόµηση των γερασµένων 
πρωτεϊνών και για την αποικοδόµηση τµήµατος του κυτταροπλάσµατος σε καταστάσεις 
στέρησης θρεπτικών συστατικών. Η αποικοδόµηση αυτή είναι µη εκλεκτική, τουλάχιστον 
όσον αφορά τις κυτταροπλασµατικές πρωτεΐνες. Πάντως, οι διάφορες ενδείξεις που υπάρχουν 
υποστηρίζουν την άποψη ότι το περιεχόµενο του αυτοφαγοσώµατος δεν είναι ένα τυχαίο δείγµα 
του κυτταροπλάσµατος, αφού η αυτοφαγία εξαρτάται από τη φυσιολογική κατάσταση του 
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κυττάρου και τις συνθήκες διατροφής του οργανισµού. Έτσι, το περιεχόµενο που περικλείεται 
µέσα στο αυτοφαγόσωµα µπορεί να είναι τυχαίο, αλλά το φάσµα των υλικών που 
κινητοποιούνται ή επισηµαίνονται για αυτοφαγία πρέπει να καθορίζεται από ειδικά σήµατα, η 
φύση των οποίων δεν είναι γνωστή. Η εκλεκτικότητα αυτή είναι περισσότερο εµφανής κάτω 
από παθολογικές καταστάσεις ή σε περιπτώσεις κυτταρικού τραυµατισµού. 

Λυοσώµατα και αµυντικοί µηχανισµοί 

    Ο αµυντικός µηχανισµός του οργανισµού, χρησιµοποιεί ειδικά κύτταρα, τα 
πολυµορφοπύρηνα λευκοκύτταρα και τα µακροφάγα κύτταρα, για να προστατευθεί από την 
“εισβολή” ξένων οργανισµών. Τα ειδικά κοκκία των πολυµορφοπύρηνων λευκοκυττάρων και τα 
κοκκία των µακροφάγων κυττάρων περιέχουν πεπτικά ένζυµα. Έτσι, τα βακτήρια π.χ. µόλις 
εισέλθουν στο κύτταρο αποικοδοµούνται από τα λυοσωµικά ένζυµα (φαγοκύτωση).   

  Λυοσώµατα και Ασθένειες 

   Οι λυοσωµικές αποθηκευτικές ασθένειες, προκαλούνται από την έλλειψη ενός ή 
περισσοτέρων λυοσωµικών ενζύµων, µε αποτέλεσµα την υπερβολική συγκέντρωση διαφόρων 
ουσιών µέσα στο κύτταρο και την παρεµπόδιση των κυτταρικών λειτουργιών. Η υπερτροφία 
των λυοσωµάτων είναι χαρακτηριστικό γνώρισµα των λυοσωµικών αποθηκευτικών 
ασθενειών. Οι ανωµαλίες αυτές έχουν αποτέλεσµα να αυξάνεται η συγκέντρωση των 
υδατανθράκων και των λιπιδίων στα κύτταρα. Μέχρι τώρα δεν έχουν παρατηρηθεί ελλείψεις σε 
νουκλεάσες και πρωτεϊνάσες. 
   Υπάρχουν περισσότερες από 30 λυοσωµικές αποθηκευτικές ασθένειες. Τα κλινικά 
συµπτώµατα για κάθε ασθένεια είναι χαρακτηριστικά, ενώ οι περισσότερες απ’ αυτές είναι 
θανατηφόρες στα πρώτα χρόνια της ζωής του ασθενούς. Η πρώτη λυοσωµική αποθηκευτική 
ασθένεια παρατηρήθηκε το 1963. Στον παρακάτω πίνακα παρατίθενται µερικές από τις 
λυοσωµικές αποθηκευτικές ασθένειες: 
 

Λυοσώµατα και ασθένειες  
Ασθένεια  Ουσία που συσσωρεύεται Λείπει το ένζυµο  
Pompe  Γλυκογόνο  α-γλυκοσιδάση  
Gaucher  Γλυκοκερεβροζίδια  β-γλυκοσιδάση  
Hurler  Γλυκοζαµινογλυκάνες  α-L-ιδουρονιδάση  
Niemann-Pick  Σφιγγοµυελίνη Σφιγγοµυελινάση  
Krabbe  Γαλακτοκερεβροζίδια  β-γαλακτοσιδάση  
Fabry  Τρι-εξοζο-κεραµίδιο  α-γαλακτοσιδάση  
Tay-Sachs  Γαγγλιοζίδιο GM2  Εξοζαµινιδάση-Α  

 

Σε ορισµένες όµως περιπτώσεις οι οργανισµοί αυτοί επιζούν, χρησιµοποιώντας διαφορετικούς µηχανισµούς, και 
µπορούν να καταστρέψουν το κύτταρο-ξενιστή. Το Trypanosoma cruzi π.χ. προκαλεί λύση της µεµβράνης του 
φαγοσώµατος που το περιβάλλει, ενώ το Toxoplasma gondii µεταβάλλει τις ιδιότητες της µεµβράνης του 
φαγοσώµατος µε αποτέλεσµα να µην επιτυγχάνεται η σύντηξη του λυοσώµατος µε το φαγόσωµα. Η Legionella 
pneumophila, µετά την είσοδό της στα κύτταρα, σχηµατίζει µια σπειροειδή µεµβράνη και έτσι τα λυοσωµικά 
ένζυµα δεν µπορούν να δράσουν. 
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Λυοσώµατα και Αρτηριοσκληρωτική (αθηρωµατική) πλάκα 
 Στην κυκλοφορία του αίµατος υπάρχουν τριγλυκερίδια και εστέρες χοληστερόλης.  Πριν χρησιµοποιηθούν από τα 
κύτταρα, οι ουσίες αυτές πρέπει να υδρολυθούν για να απελευθερώσουν τα λιπαρά οξέα και τη χοληστερόλη, αντίστοιχα. 
Τα τριγλυκερίδια κατευθύνονται στο λιπώδη ιστό (για αποθήκευση) και στους µυς (για οξείδωση και παραγωγή ενέργειας). 
Η χοληστερόλη κατευθύνεται σε πάρα πολλά κύτταρα όπου χρησιµοποιείται ως µεµβρανικό συστατικό,  σε αδένες για τη 
σύνθεση στεροειδών ορµονών και στο ήπαρ για την παραγωγή χολικών οξέων.  Τόσο τα τριγλυκερίδια όσο και η 
χοληστερόλη δεν βρίσκονται σε ελεύθερη µορφή στο πλάσµα, αλλά κυκλοφορούν ως σωµατίδια λιποπρωτεϊνών.   
 Η λιποπρωτεΐνη πολύ χαµηλής πυκνότητας (VLDL)  σχηµατίζεται στα ηπατοκύτταρα από την ένωση των 
τριγλυκεριδίων (σχηµατίζονται στο ΛΕ∆) και της αποπρωτεΐνης (σχηµατίζεται στο ΑΕ∆).  Η χοληστερόλη, που προέρχεται 
από τα υπολείµµατα των χυλοµικρών, ενσωµατώνεται στο σχηµατιζόµενο σωµατίδιο.  Τα  VLDL συµπυκνώνονται στη 
συσκευή Golgi  και κατόπιν εκκρίνονται στην κυκλοφορία του αίµατος.  Έτσι, µε τη δηµιουργία των VLDL  το ήπαρ 
αφαιρεί την περίσσεια των λιπαρών οξέων από το πλάσµα και τα κατευθύνει για αποθήκευση στο λιπώδη ιστό.   Στο αίµα, 
τα σωµατίδια VLDL  αντιδρούν µε τη λιπάση της λιποπρωτεΐνης που βρίσκεται στην επιφάνεια των ενδοθηλιακών 
κυττάρων  και τα τριγλυκερίδια απελευθερώνονται.  Μετά την αφαίρεση των τριγλυκεριδίων τα σωµατίδια µικραίνουν σε 
µέγεθος και έτσι  δηµιουργείται η λιποπρωτεΐνη  ενδιάµεσης πυκνότητας (ΙDL). Τα σωµατίδια ΙDL απελευθερώνονται στην 
κυκλοφορία.  Στα κολποειδή του ήπατος αφαιρούνται τα εναποµένοντα τριγλυκερίδια  και οι περισσότερες αποπρωτεΐνες 
χάνονται.  Το σωµατίδιο που αποµένει περιέχει εστέρες χοληστερόλης και µια ειδική αποπρωτεϊνη, τη λιποπρωτεΐνη 
χαµηλής πυκνότητας (LDL).  Η LDL, όπως αναφέρθηκε ήδη, αφαιρείται από το πλάσµα µε ΕΜΥ.   
 Παρά το γεγονός ότι η χοληστερόλη είναι εντελώς απαραίτητη για τη ζωή, µπορεί, λόγω της εναπόθεσης της στα 
αιµοφόρα αγγεία να δηµιουργήσει την αθηρωµατική πλάκα.  Αυτό σηµαίνει ότι γίνεται, βαθµιαία, πολύ µικρότερη η 
διάµετρος των αιµοφόρων αγγείων και εµποδίζεται έτσι η ελεύθερη ροή του αίµατος.  Η κατάσταση αυτή είναι ιδιαίτερα 
επικίνδυνη όταν γίνεται στα αιµοφόρα αγγεία τα οποία µεταφέρουν αίµα στην καρδιά.   Μια διακοπή της κυκλοφορίας του 
αίµατος σ' αυτά τα αγγεία µπορεί να προκαλέσει νέκρωση ενός τµήµατος του µυοκαρδίου, µε αποτέλεσµα στηθάγχη, 
έµφραγµα του µυοκαρδίου ακόµα και αιφνίδιο θάνατο από ανακοπή.  Παρατηρούνται επίσης εγκεφαλικά επεισόδια 
(θρόµβωση των αγγείων του εγκεφάλου) και διάφορες αγγειοπάθειες (ανευρύσµατα της αορτής, προσβολή των αγγείων 
των κάτω άκρων, κτλ).  
 Η αθηρωµατική ή αρτηριοσκληρωτική πλάκα δεν θεωρείται ως µια στατική, παθητική συσσώρευση λιπιδίων και 
άλλων ουσιών στο αρτηριακό τοίχωµα, αλλά περιέχει και ζωντανά κύτταρα, όπως µακροφάγα, λεµφοκύτταρα και λεία 
µυικά κύτταρα.  Στην όλη διαδικασία σχηµατισµού της αρτηριοσκληρωτικής πλάκας παίζουν σπουδαίο ρόλο διάφορες 
µεταβολές των ενδοθηλιακών κυττάρων, των µακροφάγων, των λευκοκυττάρων, των λείων µυικών κυττάρων και των 
αιµοπεταλίων, καθώς επίσης και των συστατικών του αίµατος και της µεσοκυττάριας ουσίας του αρτηριακού τοιχώµατος. 
Μερικοί από τους καλύτερα γνωστούς και πλέον αποδεκτούς παράγοντες κινδύνου για την πρόκληση αρτηριοσκληρωτικής 
πλάκας είναι η υπερχοληστερολαιµία, οι τροποποιηµένες µορφές LDL, η µειωµένη συγκέντρωση HDL, η αρτηριακή 
υπέρταση και οι διαταραχές της ροής του αίµατος, το κάπνισµα, η καθιστική ζωή, η παχυσαρκία, ο σακχαρώδης διαβήτης, 
το stress, η φλεγµονή του αρτηριακού τοιχώµατος και γενετικοί παράγοντες.  
 Σε περιπτώσεις υπερχοληστερολαιµίας, µια από τις πρώτες κυτταρικές αλληλεπιδράσεις είναι η προσκόλληση των
µακροφάγων σε ενδοθηλιακά κύτταρα του αρτηριακού τοιχώµατος.  Τα µακροφάγα έχουν την ικανότητα πρόσληψης LDL, 
την οποία µεταβολίζουν, συσσωρεύοντας έτσι εστέρες χοληστερόλης µε αποτέλεσµα τη µετατροπή τους σε "αφρώδη" 
κύτταρα.  Τα µακροφάγα µπορούν να ελευθερώσουν επίσης ορισµένα πρωτεολυτικά ένζυµα τα οποία τραυµατίζουν τα 
ενδοθηλιακά κύτταρα. Όταν υπάρξει υπερβολική συγκέντρωση "αφρωδών" κυττάρων µπορεί να προκληθεί ρήγµα στο 
ενδοθήλιο µε αποτέλεσµα στο σηµείο εκείνο να προσκολληθούν αιµοπετάλια.  Τα αιµοπετάλια περιέχουν ένα µιτωτικό 
παράγοντα (αιµοπεταλικός αυξητικός παράγοντας) που αυξάνει τον πολλαπλασιασµό των λείων µυικών κυττάρων, αλλά 
και τη µεταναστευτική τους ικανότητα.  Πάντως ο τραυµατισµός του ενδοθηλίου δεν είναι απαραίτητη προϋπόθεση για την 
πρόκληση αθηραµάτωσης.  Η αθηραµάτωση (και ειδικότερα η ισχαιµία του µυοκαρδίου) είναι συχνότερη στους άνδρες σε 
σύγκριση µε τις γυναίκες πριν από την εµµηνόπαυση. Φαίνεται ότι στις γυναίκες δρουν προστατευτικά τα οιστρογόνα, 
έχοντας άµεση και έµµεση επίδραση πάνω στο αρτηριακό τοίχωµα.  Η πιθανότητα να υποστεί έµφραγµα ένας 
ετεροζυγώτης για την FH άνδρας πριν από την ηλικία των 60 ετών είναι 75%, ενώ στα κανονικά άτοµα είναι µόνο 15%. 
Tα αντίστοιχα αριθµητικά δεδοµένα για τις γυναίκες είναι 45% και 10%.  
 Οι VLDL αποτελούν τις πρόδροµες µορφές των LDL και είναι πλούσιες σε ενδογενή τριγλυκερίδια.  Οι LDL είναι 
πλούσιες σε χοληστερόλη (45-50%) και πτωχές σε πρωτεΐνες (25%) και γι' αυτό, όπως και οι πρόδροµες µορφές τους, 
θεωρούνται αθηρωµατογόνες. Οι HDL είναι πτωχές σε χοληστερόλη (25-28%), πλούσιες σε πρωτεΐνες (48-50%) και 
µεταφέρουν χοληστερόλη από τους διάφορους ιστούς (συνεπώς και από τις αρτηρίες) στο ήπαρ για καταβολισµό. Οι HDL 
παίζουν ουσιώδη ρόλο στην οµοιοστασία της χοληστερόλης, διευκολύνοντας την αφαίρεση της χοληστερόλης από τις 
κυτταρικές µεµβράνες και στη συνέχεια αποτελώντας την ενεργό θέση όπου η λεκιθίνη:χοληστερολ-ακυλ-τρανσφεράση 
µετατρέπει τη χοληστερόλη σε εστέρα χοληστερόλης µειώνοντας έτσι τις ποσότητες της µη εστεροποιηµένης 
χοληστερόλης στο πλάσµα.  Η διεργασία αυτή, που ονοµάζεται ανάστροφη µεταφορά χοληστερόλης, µεταφέρει 
χοληστερόλη, µε τη µορφή εστέρων χοληστερόλης, στα ηπατοκύτταρα µε αποτέλεσµα τη µείωση της συγκέντρωσης της 
στα σωµατικά υγρά.  Για το λόγο αυτό οι HDL θεωρούνται ότι διαδραµατίζουν προστατευτικό ρόλο έναντι της 
αθηρωµατογένεσης.   
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Η χρόνια διέγερση του συµπαθητικού συστήµατος µειώνει τη συγκέντρωση των HDL στο πλάσµα του αίµατος, ενώ η 
πρόσκαιρη διέγερσή του, όπως κατά την περιοδική σωµατική άσκηση, την αυξάνει.  
Το 30-40% των θανάτων από ισχαιµία του µυοκαρδίου αποδίδεται στο κάπνισµα.  Κατ' αρχήν, έχει διαπιστωθεί υποξία στο 
αρτηριακό τοίχωµα από το CO και καταστροφή των ενδοθηλιακών κυττάρων από τη νικοτίνη.  ∆ιάφοροι καρκινογόνοι 
παράγοντες που περιέχονται στον καπνό του τσιγάρου µπορούν να προκαλέσουν τραυµατισµό των ενδοθηλιακών 
κυττάρων.  Η νικοτίνη ενεργοποιεί τα αιµοπετάλια και αυξάνει την ικανότητα συγκόλλησής τους.  Οι καπνιστές έχουν στο 
πλάσµα του αίµατος µεγαλύτερα ποσά LDL και µικρότερα ποσά HDL από τους µη καπνιστές.  Το κάπνισµα τροποποιεί τις 
LDL µε αποτέλεσµα να προσλαµβάνονται ταχύτερα από τα µακροφάγα που βρίσκονται στο αρτηριακό τοίχωµα.  Το 
κάπνισµα αυξάνει επίσης το κολλαγόνο στο αρτηριακό τοίχωµα, ενώ έχει θροµβογόνο δράση αυξάνοντας έτσι τον κίνδυνο 
για την πρόκληση θρόµβων.  
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ΕΝ∆ΟΚΥΤΩΣΗ 

Γενικά 
   Ενδοκύτωση είναι η διεργασία εσωτερίκευσης εξωκυττάριου υλικού µέσα σε εγκόλπωση της 
πλασµατικής µεµβράνης από την οποία δηµιουργείται ένα ανεξάρτητο κυτταροπλασµατικό 
κυστίδιο. Η ενδοκύτωση αποτελεί χαρακτηριστικό γνώρισµα των ζωικών, κυρίως, κυττάρων. 
Στα φυτικά κύτταρα δεν παρατηρείται το φαινόµενο της ενδοκύτωσης, ενώ η διαδικασία αυτή 
είναι εµφανής στους σακχαροµύκητες, σε µονοκύτταρους ευκαρυωτικούς οργανισµούς και 
πιθανόν σε µερικούς ακόµη µικροοργανισµούς. Η ενδοκύτωση εξυπηρετεί τη θρέψη 
µικροοργανισµών και τη µεταφορά θρεπτικών συστατικών µέσα στα ζωικά κύτταρα. Ακόµη 
διαδραµατίζει κάποιο ρόλο στην ορµονική απόκριση και στην αφαίρεση ανεπιθύµητων ή ξένων 
πρωτεϊνών από το αίµα. Η ενδοκύτωση συµβάλλει στη διατήρηση της σταθερότητας του 
µεµβρανικού δυναµικού ενός κυττάρου και αποτελεί το δρόµο µέσα από τον οποίο διάφοροι ιοί ή 
τοξίνες προσβάλλουν τα κύτταρα. 
   Παλαιότερα, η ενδοκύτωση χωριζόταν σε φαγοκύτωση και πινοκύτωση η οποία διακρίνεται 
σε πινοκύτωση υγρής φάσης και πινοκύτωση απορρόφησης. Όµως, η φαγοκύτωση θεωρείται 
σήµερα ως µια διαφορετική διεργασία και ο όρος ενδοκύτωση αναφέρεται στο σχηµατισµό 
µικρής εγκόλπωσης της πλασµατικής µεµβράνης, διαµέτρου περίπου 0,1 µm. Στο κεφάλαιο 
αυτό, παρά τις διαφορετικές απόψεις, θα περιγραφεί και το φαινόµενο της φαγοκύτωσης για 
καθαρά διδακτικούς λόγους. 
 

ΦΑΓΟΚΥΤΩΣΗ 
   Η φαγοκύτωση είναι η διεργασία πρόσληψης και εσωτερίκευσης σωµατιδίων (Εικόνα 32). Η 
διεργασία αυτή παρατηρείται κυρίως σε µονοκύτταρους οργανισµούς, σε ορισµένους τύπους 
φυτικών κυττάρων και σε λίγα εξειδικευµένα κύτταρα ανώτερων ζωικών οργανισµών 
(µακροφάγα κύτταρα και λευκοκύτταρα). Στους κατώτερους οργανισµούς η φαγοκύτωση 
συµβάλλει στη διαδικασία της ενδοκυτταρικής πέψης κατά την πρόσληψη τροφής, ενώ στα 
ανώτερα ζώα εξυπηρετεί κυρίως αµυντικούς σκοπούς. Στα θηλαστικά η φαγοκύτωση γίνεται 
κυρίως από τα πολυµορφοπύρηνα λευκοκύτταρα (ΠΠΛ), τα µονοκύτταρα και τα µακροφάγα 
κύτταρα (τα οποία αποτελούν κύτταρα του ανοσοποιητικού συστήµατος). Ανάλογα µε τη θέση 
που βρίσκονται και τις λειτουργικές απαιτήσεις που υπάρχουν, τα µακροφάγα κύτταρα µπορούν 
να ζήσουν µέρες, βδοµάδες, µήνες ή και χρόνια.. 
   Η φαγοκύτωση είναι επίσης αποτελεσµατικός αµυντικός µηχανισµός και στα έντοµα, όπου 
ειδικά φαγοκύτταρα, τα αιµοκύτταρα, αναλαµβάνουν την προστασία τους από τις προσβολές 
διαφόρων βακτηρίων. 

 

Εικόνα 32: Φαγοκύτωση από Μακροφάγο κύτταρο 
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Εικόνα 32α : Εισαγωγή βακτηρίου σε ευκαρυωτικό µονοκύτταρο οργανισµό µε την βοήθεια 

της Φαγοκύτωσης 
 

Μηχανισµός Φαγοκύτωσης 
   Η φαγοκύτωση είναι µια πολύπλοκη διεργασία που απαιτεί την ύπαρξη εξειδικευµένων 
υποδοχέων της πλασµατικής µεµβράνης, αναδιοργάνωση στοιχείων του κυτταρικού σκελετού 
(θα µιλήσουµε σε παρακάτω κεφάλαιο για τον κυτταρικό σκελετό) και δυναµική ανταλλαγή 
συστατικών του φαγοσώµατος µε αρκετά ενδοκυτταρικά διαµερίσµατα. Ο οργανισµός, 
αντιδρώντας στην προσβολή από τα παθογόνα βακτήρια, παράγει αντισώµατα τα οποία 
ενώνονται στην επιφάνεια των βακτηρίων. Τα αντισώµατα τα οποία καλύπτουν τα βακτήρια ή 
άλλα σωµατίδια διεγείρουν την πρόσληψή τους από τα µακροφάγα κύτταρα. Στην επιφάνεια 
των µακροφάγων κυττάρων και των ουδετερόφιλων λευκοκυττάρων (κύτταρα του 
ανοσοποιητικού συστήµατος), υπάρχουν υποδοχείς που αναγνωρίζουν εκλεκτικά τα 
ανοσοσύµπλοκα (δηλ. το σύµπλοκο των αντισωµάτων που έχουν συνδεθεί µε τα αντιγόνα) και 
συνδέονται µαζί τους. Ο πλέον γνωστός υποδοχέας, είναι ο FC υποδοχέας που αναγνωρίζει και 
συνδέεται εκλεκτικά µε την περιοχή FC των αντισωµάτων (ανοσοσφαιρινών). Η σύνδεση των 
ανοσοσυµπλόκων στους FC υποδοχείς της κυτταρικής επιφάνειας επάγει τη διαδικασία της 
φαγοκύτωσης. Ο υποδοχέας FcγR ενεργοποιεί, µετά τη σύνδεσή του µε την ανοσοσφαιρίνη 
IgG, ένα µονοπάτι µεταγωγής µηνυµάτων που τελικά οδηγεί στην αναδιοργάνωση του 
κυτταρικού σκελετού ο οποίος βρίσκεται κοντά στην πλασµατική µεµβράνη.  
  Μια άλλη οµάδα πρωτεϊνών που βρίσκετε στον ορό του αίµατος, ονοµάζεται συµπλήρωµα 
(κυριότερη πρωτεΐνη της οµάδας αυτής είναι η C3b) και καλύπτει τα ξένα σωµατίδια µη ειδικά 
και επάγει τη διεργασία πρόσληψής τους συνδεόµενη σε ειδικούς υποδοχείς της κυτταρικής 
επιφάνειας των µακροφάγων κυττάρων (υποδοχείς συµπληρώµατος). 
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   Οι ανοσοσφαιρίνες και η πρωτεΐνη C3b του συµπληρώµατος ονοµάζονται οψωνίνες, και 
αποτελούν τους κυριότερους παράγοντες που επάγουν τη φαγοκύτωση. Η σύνδεση του 
σωµατιδίου στην επιφάνεια του φαγοκυττάρου δηµιουργεί ένα σήµα που οδηγεί βαθµιαία στην 
εγκόλπωση και την εσωτερίκευση του σωµατιδίου. Η εσωτερίκευση του σωµατιδίου γίνεται µε 
το µηχανισµό "φερµουάρ" και σταµατά όταν δεν υπάρχουν ελεύθερες θέσεις αναγνώρισης ή 
υποδοχείς σ' όλη την επιφάνεια του κυττάρου. Όταν το σωµατίδιο έχει διάµετρο < 2 µm (όπως 
π.χ. συµβαίνει στην περίπτωση της Escherichia coli) τότε ένα απλό φαγοκύτταρο µπορεί να το 
περιβάλλει µε κυτταροπλασµατικές προεκβολές, τα ψευδοπόδια, και να αρχίσει η φαγοκύτωση. 
Σωµατίδια µε διάµετρο > 10 µm απαιτούν περισσότερα από ένα φαγοκύτταρα, τα οποία 
σχηµατίζουν κυτταροπλασµατικές προεκβολές µέσα στο σωµατίδιο και το διασπούν σε 
µικρότερα κοµµάτια που εγκολπώνονται από τα ψευδοπόδια των φαγοκυττάρων. 
 
 Η φαγοκύτωση µπορεί να διακριθεί σε τρία στάδια: 
 
α. Ένωση του σωµατιδίου µε την κυτταρική επιφάνεια, η οποία επιτυγχάνεται κυρίως µε τη 
µεσολάβηση υποδοχέων της κυτταρικής επιφάνειας. Η προσκόλληση του σωµατιδίου στο 
φαγοκύτταρο επηρεάζεται επίσης από τις φυσικοχηµικές ιδιότητες του σωµατιδίου (π.χ. χηµική 
σύσταση της επιφανείας, φορτίο, υδρόφοβος χαρακτήρας κ.λ.π.) και τις ιδιότητες της 
πλασµατικής µεµβράνης του φαγοκυττάρου. 
 
β. Εγκόλπωση του σωµατιδίου από κυτταροπλασµατικά ψευδοπόδια που το περιβάλλουν και 
δηµιουργία του φαγοσώµατος,  
 
γ. Σχηµατισµός του φαγολυοσώµατος. Ο σχηµατισµός των φαγολυοσωµάτων είναι µια 
εξαιρετικά δυναµική διεργασία κατά την οποίαν παρατηρείται µια βαθµιαία και ρυθµιζόµενη 
πρόσληψη των κατάλληλων µορίων από ενδοκυτικά οργανίδια, µέσω διαδοχικών συντήξεων. 
Μεταξύ των µορίων που συµβάλλουν στη βαθµιαία µεταµόρφωση του φαγοσώµατος σε 
φαγολυόσωµα είναι πρωτεΐνες (µέλη της οικογένειας rab των µικρών GTPασών) που έχουν 
ρυθµιστικό ρόλο στη σύντηξη ενδοκυτταρικών κυστιδίων, καθώς επίσης και εσωτερικές 
µεµβρανικές λυοσωµικές πρωτεΐνες (της οµάδας lamp). 
   Το φαγόσωµα µόλις σχηµατιστεί έχει, παροδικά, ουδέτερο pH. Τα φαγοσώµατα 
µετασχηµατίζονται σε λειτουργικά φαγολυοσώµατα µε την απόκτηση λυοσωµικών ενζύµων 
και µε πτώση του pH κάτω από 5. Τα νεοσχηµατιζόµενα φαγοσώµατα έχουν την ίδια σύσταση 
σε µεµβρανικές πρωτεΐνες µε την πλασµατική µεµβράνη από την οποίαν προέρχονται. Όµως, 
µέσα σε διάστηµα λίγων λεπτών, η µεµβρανική σύσταση των φαγοσωµάτων τροποποιείται σαν 
αποτέλεσµα της αλληλεπίδρασής των µε οργανίδια του ενδοκυτταρικού µονοπατιού και της 
µεµβρανικής ανακύκλωσης. Η τύχη των φαγοκυτικών κυστιδίων εξαρτάται από τον τύπο του 
υποδοχέως που έλαβε µέρος κατά την πρόσληψη του σωµατιδίου (Εικόνα 33). 
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Εικόνα 33: δηµιουργία λυοσωµάτων κατά την φαγοκύτωση 

ΠΙΝΟΚΥΤΩΣΗ 
   Η πινοκύτωση έχει εξαιρετική σηµασία για τη µεταφορά µορίων που δεν µπορούν να 
διασχίσουν την πλασµατική µεµβράνη. Η πινοκύτωση υγρής φάσης είναι η µη ειδική µορφή 
της πινοκύτωση κατά την οποίαν κάθε εξωκυττάριο υλικό προσλαµβάνεται από το κύτταρο µε 
τιµή εσωτερίκευσης ανάλογη µε τη συγκέντρωση του υλικού αυτού. 
   Η πινοκύτωση υγρής φάσης γίνεται συνήθως από λεία κυστίδια, διαµέτρου 1-2 µm, που 
σχηµατίζονται στην κυτταρική επιφάνεια. Σε ορισµένες περιπτώσεις παρατηρείται 
σχηµατισµός καναλιών που αρχίζουν από την κυτταρική επιφάνεια και καταλήγουν βαθιά 
µέσα στο κυτταρόπλασµα (πινοκυτικοί σωληνίσκοι). Σε ορισµένες περιπτώσεις τα λεία 
κυστίδια (caveolae) έχουν ένα ξεχωριστό ινώδες κάλυµµα από µια πρωτεΐνη ΜΒ 21 kDa που 
ονοµάζεται καβεολίνη. 
   Η µακροπινοκύτωση, είναι ξεχωριστός τύπος πινοκύτωσης, γίνεται συνεχώς αλλά αυξάνεται 
υπέρµετρα σε ορισµένους κυτταρικούς τύπους µε τη χρησιµοποίηση παραγόντων αύξησης. Στα 
µακροφάγα κύτταρα και σε πολλά καρκινικά κύτταρα λειτουργεί συνεχώς, ενώ σε άλλους 
κυτταρικούς τύπους απαιτείται διέγερση µε αυξητικούς παράγοντες. Τα µακροπινοσώµατα 
σχηµατίζονται στα σηµεία που παρατηρείται πτύχωση της µεµβράνης, κυρίως στα άκρα των 
κυτταρικών επεκτάσεων, και έχουν ετερογενές µέγεθος µε διάµετρο που µερικές φορές φτάνει 
τα 5µm. 
  Πινοκυτικά κυστίδια έχουν παρατηρηθεί και σε εκκριτικά κύτταρα µετά την έκκριση. 
Πιστεύεται ότι τα κυστίδια αυτά παίρνουν µέρος στην ανακύκλωση των µεµβρανών 
συµβάλλοντας έτσι στη µεµβρανική οµοιοστασία και τη µεµβρανική οικονοµία. Η ενδοκύτωση 
σχετίζεται υποχρεωτικά µε τα τελευταία στάδια της κυτταρικής έκκρισης. Η ενδοκύτωση και 
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η εξωκύτωση αντιπροσωπεύουν τα αντίθετα άκρα ενός ενδοκυτταρικού συστήµατος 
µεµβρανικής µεταφοράς και ανακύκλωσης που λειτουργεί σε όλα τα ευκαρυωτικά κύτταρα. 
 

 
Εικόνα 34: Φαγο-πινοκύτωση 

 

Μεταβολικές απαιτήσεις και εκλεκτικότητα της φαγοκύτωσης 

   Η φαγοκύτωση είναι µια επαγοµένη διαδικασία, σε αντίθεση µε την πινοκύτωση υγρής 
φάσης η οποία είναι συνεχής. Η εσωτερίκευση του σωµατιδίου εξαρτάται από την κατανάλωση 
ενέργειας, επηρεάζεται από τη θερµοκρασία, τα ιόντα ασβεστίου και κυρίως µαγνησίου, ενώ 
στην όλη διαδικασία συµµετέχουν µικροϊνίδια του κυτταροσκελετού. 
   Οι µονοκύτταροι οργανισµοί έχουν την ικανότητα να “διακρίνουν” τις ουσίες που θα 
χρησιµοποιήσουν ως τροφή. Όταν η αµοιβάδα, π.χ., κορεστεί από σακχαροµύκητες δεν 
προσλαµβάνει πλέον ούτε άλλους σακχαροµύκητες, ούτε πλαστικά σφαιρίδια µέχρις ότου 
ολοκληρωθεί η πέψη των ήδη προσληφθέντων σακχαροµυκητών. Όταν όµως κορεστεί µε 
πλαστικά σφαιρίδια και της προσφερθούν σακχαροµύκητες και πλαστικά σφαιρίδια, τότε 
αποβάλλει τα ήδη προσληφθέντα πλαστικά σφαιρίδια και προσλαµβάνει τα νέα σωµατίδια. 
Πρέπει συνεπώς να υπάρχει ένας µηχανισµός διάκρισης που επιτρέπει στην αµοιβάδα να 
ξεχωρίζει τους σακχαροµύκητες από τα πλαστικά σφαιρίδια. Σηµαντικός παράγοντας στο 
µηχανισµό αυτό πρέπει να είναι η δυνατότητα ενδοκυτταρικής πέψης των προσλαµβανόµενων 
σωµατιδίων. Κατ’ επέκταση, οι ιδιότητες του σωµατιδίου που προσλαµβάνεται ρυθµίζουν και 
την τιµή της µεµβρανικής ροής. 

Μεταβολικές απαιτήσεις της πινοκύτωσης 
   Κατά τη διαδικασία της πινοκύτωσης απαιτείται κατανάλωση ενέργειας, ενώ σε 
θερµοκρασία κάτω των 4 0C η πινοκύτωση σταµατά. Η πινοκύτωση παρεµποδίζεται από 
ουσίες που αναστέλλουν τη µεταφορά των ηλεκτρονίων και παρεµποδίζουν την οξειδωτική 
φωσφορυλίωση και την πρωτεϊνική σύνθεση. Αντίθετα, η φαγοκύτωση παρεµποδίζεται από 
ουσίες οι οποίες αναστέλλουν τη γλυκόλυση. ‘Έτσι, ενώ και οι δύο διεργασίες απαιτούν την 
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κατανάλωση ενέργειας, πρέπει οι µεταβολικοί µηχανισµοί να είναι διαφορετικοί. Στα κύτταρα 
των θηλαστικών η πινοκύτωση δεν απαιτεί την ύπαρξη δισθενών ιόντων, σε αντίθεση µε τα 
πρωτόζωα όπου η ύπαρξη δισθενών ιόντων και κυρίως ιόντων ασβεστίου θεωρείται απαραίτητη. 
Η πινοκύτωση, όπως και η φαγοκύτωση, επηρεάζεται από στοιχεία του κυτταρικού σκελετού. 
Η πινοκύτωση φαίνεται ότι ρυθµίζεται από πρωτεΐνες (µέλη της οµάδας των ras των 
GTPασών). 

∆ιακυττάρωση 

   Σε ορισµένες περιπτώσεις, κυστίδια από τη µια πλευρά του κυττάρου διασχίζουν το 
κυτταρόπλασµα και ενώνονται µε την πλασµατική µεµβράνη στην άλλη άκρη του, 
απελευθερώνοντας ταυτόχρονα το περιεχόµενό τους στο εξωκυττάριο περιβάλλον. Ο τρόπος 
αυτός µεταφοράς ονοµάζεται διακυττάρωση ή ανάστροφη πινοκύτωση και ουσιαστικά συνδέει 
την εξωκύτωση µε την ενδοκύτωση. Η διακυττάρωση δεν περιορίζεται µόνο στα ενδοθηλιακά 
κύτταρα, στα οποία το φαινόµενο αυτό έχει περιγραφεί µε µεγάλη λεπτοµέρεια, αλλά έχει 
παρατηρηθεί σε αρκετούς ακόµη κυτταρικούς τύπους, όπως π.χ. τα εντεροκύτταρα, τα 
ηπατοκύτταρα, κτλ. Με διακυττάρωση µεταφέρονται διάφορες πρωτεΐνες στον τελικό τους 
προορισµό. (π.χ. η ανοσοσφαιρίνη  IgG προσλαµβάνεται µε ενδοκύτωση µε µεσολάβηση 
υποδοχέων από την κορυφαία επιφάνεια του κυττάρου και κατόπιν µε διακυττάρωση 
µεταφέρεται στη βασική περιοχή, όπου λόγω του ουδέτερου pH ο υποδοχέας αποχωρίζεται από 
την IgG. Με διακυττάρωση µεταφέρεται επίσης η IgΑ του ορού από τα πλασµατοκύτταρα στη 
χολή, διασχίζοντας τα παρεγχυµατικά κύτταρα του ήπατος. Με διακυττάρωση µεταφέρεται και 
η θυρεοσφαιρίνη στην κυκλοφορία του αίµατος, διασχίζοντας τα κύτταρα των θυρεοειδών 
θυλακίων). 

Στάδια ενδοκύτωσης µε τη µεσολάβηση υποδοχέων (ΕΜΥ)  

α. Σύνδεση του ligand µε τον υποδοχέα: ο υποδοχέας µπορεί να είναι συγκεντρωµένος σε 
µεγάλο ποσοστό στις καλυµµένες εσοχές (π.χ. LDL, δες παρακάτω), ή να έχει τυχαία κατανοµή 
στην πλασµατική µεµβράνη. Η σύνδεση ligand-υποδοχέα είναι συνήθως σταθερή σε συνθήκες 
ουδέτερου pH. 
 
β. Εσωτερίκευση του συµπλόκου ligand-υποδοχέα: η εσωτερίκευση γίνεται πάντοτε από τις 
καλυµµένες εσοχές µε τη βοήθεια ενδοκυτικών κυστιδίων. Τα κυστίδια καλύπτονται από µια 
ειδική πρωτεΐνη, (την κλαθρίνη). Η κλαθρίνη αποµακρύνεται από τα κυστίδια πριν από τη 
σύντηξη τους µε άλλα ενδοκυτταρικά οργανίδια.  
 
γ. Αποχωρισµός ligand-υποδοχέα: όταν το σύµπλοκο ligand-υποδοχέα βρεθεί σε συνθήκες 
όξινου pH παρατηρείται αποχωρισµός του ligand από τον υποδοχέα. Η διεργασία αυτή γίνεται 
στο ενδόσωµα. Μετά τον αποχωρισµό του από τον ligand, ο υποδοχέας, τις περισσότερες φορές, 
δεν καταστρέφεται αλλά ανακυκλώνεται µε τη βοήθεια σωληνοειδών προεκβολών του 
ενδοσώµατος και επαναχρησιµοποιείται. 
 
δ. ∆ιαχωρισµός ligand-υποδοχέα: µετά τον αποχωρισµό του ligand από τον υποδοχέα, ο ligand 
βρίσκεται στην κεντρική περιοχή του ενδοσώµατος ενώ ο υποδοχέας, αφού πρώτα εισέλθει στις 
σωληνοειδείς προεκβολές του ενδοσώµατος, επιστρέφει στην κυτταρική επιφάνεια. 
 
ε. Μεταφορά του ligand στα λυοσώµατα: ο ligand µεταφέρεται στα λυοσώµατα, είτε µε 
κυστίδια που συντήκονται µε τα υπάρχοντα δευτεροταγή λυοσώµατα, είτε µε µετατροπή των 
ενδοσωµάτων σε λυοσώµατα. 
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ζ. Αποικοδόµηση του ligand στα λυοσώµατα: µετά την αποικοδόµηση του ligand, τα προϊόντα 
αποικοδόµησης µεταφέρονται στο κυτταρόπλασµα. Το µεµβρανικό υλικό το οποίο µπαίνει 
συνεχώς µέσα στο κύτταρο µε την ΕΜΥ δεν καταστρέφεται αλλά ανακυκλώνεται και 
επαναχρησιµοποιείται. 
 
 

 
Εικόνα  34α : Στάδια της ΕΜΥ 

Ενδοκύτωση µε τη µεσολάβηση υποδοχέων (ΕΜΥ), ιοί και τοξίνες 

   Με ΕΜΥ δεν προσλαµβάνονται από το κύτταρο µόνο χρήσιµες ουσίες, αλλά σε ορισµένες 
περιπτώσεις µπορεί να εισέλθουν στα κύτταρα ιοί και τοξίνες. Η πορεία ενδοκύτωσης είναι ίδια 
µ' εκείνη των φυσιολογικών ligands. ∆εν υπάρχουν όµως ειδικοί υποδοχείς για την 
εσωτερίκευση των ιών και των τοξινών. 'Έτσι, οι ιοί και οι τοξίνες χρησιµοποιούν υποδοχείς 
φυσιολογικών ligands για την εσωτερίκευσή τους, ενώ στις περισσότερες περιπτώσεις 
συνδέονται µη εκλεκτικά σε µεµβρανικά συστατικά της κυτταρικής επιφάνειας και εισέρχονται 
στο κυτταρόπλασµα. 
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   Και οι τοξίνες χρησιµοποιούν διαφορετικά είδη βιολογικών µεγαλοµορίων της κυτταρικής 
επιφάνειας για να εισέλθουν στο κυτταρόπλασµα.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

   ∆ιαφορετικοί ιοί ακολουθούν διαφορετική στρατηγική στην προσπάθειά τους να εισέλθουν στο κυτταρόπλασµα. Ο 
ιός της γρίπης π.χ. χρησιµοποιεί ως υποδοχέα το σιαλικό οξύ διαφόρων µεµβρανικών γλυκοπρωτεϊνών της 
κυτταρικής επιφάνειας. Η ύπαρξη θειικής ηπαράνης, αλλά όχι άλλων γλυκοζαµινογλυκανών, στην κυτταρική 
επιφάνεια είναι η κύρια απαίτηση για τη σύνδεση του απλού έρπη ιού (HSV) στα κύτταρα και την επακόλουθη 
µόλυνσή τους. Επιπλέον το επίπεδο της Ν-θείωσης της θειικής ηπαράνης επηρεάζει σηµαντικά τον αριθµό των ιών που 
συνδέονται στην κυτταρική επιφάνεια και µολύνουν στη συνέχεια τα κύτταρα. Ορισµένοι τουλάχιστον ιοί περιέχουν 
στο φάκελό τους µια ειδική µεµβρανική γλυκοπρωτεΐνη η οποία λειτουργεί ως πρωτεΐνη σύνδεσης µε την πλασµατική 
µεµβράνη. Με τον τρόπο αυτό µπαίνουν στα κύτταρα διάφοροι παραµυξοϊοί, ο ιός της ιλαράς, ο ιός Sendai και ο ιός 
HIV (ιός του AIDS). Ο ιός Sendai έχει στην επιφάνειά του δύο γλυκοπρωτεΐνες, µια σύνδεσης και µια σύντηξης. Αν 
είναι ενεργές και οι δύο γλυκοπρωτεΐνες, τότε ο ιός θα συνδεθεί στο κύτταρο και η µεµβράνη του θα συντηχθεί µε την 
πλασµατική µεµβράνη. Η αρχική σύνδεση συνήθως γίνεται στο σιαλικό οξύ δοµικών συστατικών της κυτταρικής 
επιφάνειας. Ο ιός HIV συνδέεται σε µια µεµβρανική γλυκοπρωτεΐνη, την CD4, που βρίσκεται κυρίως στην κυτταρική 
επιφάνεια µιας υποοµάδας των Τ κυττάρων του ανοσοποιητικού συστήµατος, στα µακροφάγα κύτταρα και σε µια 
οµάδα κυττάρων του εγκεφάλου. ‘Έτσι, ο ιός HIV µολύνει µόνο τα κύτταρα αυτά, αλλά ο θάνατος τους είναι 
καταστροφικός για το ανοσοποιητικό σύστηµα µε τελικό αποτέλεσµα το θάνατο των προσβληθέντων ατόµων.  

Η τοξίνη της χολέρας π.χ. έχει µεγάλη συγγένεια σύνδεσης µε το γαγγλιοσίδιο GM1. H B υποµονάδα της τοξίνης 
συνδέεται µε το γαγγλιοσίδιο GM1, αποκτώντας έτσι βιολογική δράση µε ενεργοποίηση της αδενυλικής κυκλάσης, ενώ 
ένα τµήµα της Α υποµονάδος παρεµποδίζει την πρωτεϊνική σύνθεση. Με το ίδιο τρόπο, συνδεόµενη σε φωσφολιπίδια 
της κυτταρικής επιφάνειας, εισέρχεται στο κυτταρόπλασµα και η τοξίνη του τετάνου. Η τοξίνη της χολέρας και του 
τετάνου µπαίνουν µέσα στα κύτταρα µε τη βοήθεια λείων κυστιδίων.  
   Η τοξίνη της διφθερίτιδας σχηµατίζεται ως ένα απλό πολυπεπτίδιο το οποίο αποτελείται από δύο υποµονάδες. Η 
υποµονάδα Β (ΜΒ 37 kDa) συνδέεται µε (άγνωστους) υποδοχείς της κυτταρικής επιφάνειας και διευκολύνει τη 
µετατόπιση της υποµονάδος Α (ΜΒ 21 kDa) στο κυτταρόπλασµα. Η υποµονάδα Α παρεµποδίζει την πρωτεϊνική 
σύνθεση απενεργοποιώντας τον παράγοντα επιµήκυνσης 2 (EF2), o οποίος µετατοπίζει τα ριβοσώµατα κατά µήκος του 
mRNA (κατά την διάρκεια της πρωτεϊνοσύνθεσης) . Παρά το γεγονός ότι το µεγαλύτερο ποσοστό της τοξίνης 
απενεργοποιείται µόλις εισέλθει στο κύτταρο, ένα και µοναδικό µόριο της τοξίνης είναι αρκετό για να προκαλέσει τον 
κυτταρικό θάνατο.  
   Η τοξίνη Shiga (παράγεται από τη Shigella dysenteriae) συνδέεται επίσης σε γλυκολιπίδια που έχουν γαλακτόζη α1-
4. Η σύνδεση της τοξίνης στα φωσφολιπίδια επάγει ανακατανοµή των γλυκολιπιδίων στις καλυµµένες εσοχές µε 
αποτέλεσµα την εσωτερίκευση του συµπλόκου τοξίνης-γλυκολιπιδίων. Ενώ όλες οι τοξίνες που συνδέονται µε 
γλυκολιπίδια εισέρχονται στα κύτταρα µε λεία κυστίδια, η τοξίνη Shiga χρησιµοποιεί καλυµµένα κυστίδια για το 
σκοπό αυτό. Με παρόµοιους µηχανισµούς εισέρχονται στο κυτταρόπλασµα και τοξικές λεκτίνες (π.χ. ρηκίνη) που 
παράγονται από ορισµένα δηλητηριώδη φυτά. Οι ουσίες αυτές παρεµποδίζουν την πρωτεϊνική σύνθεση µεταβάλλοντας 
τη δοµή των ριβοσωµάτων. Η ρηκίνη, π.χ., είναι µια Ν-γλυκοσιδάση η οποία έχει την ικανότητα να αφαιρεί ένα ή δύο, 
τελείως απαραίτητα, µόρια αδενίνης από το ριβοσωµικό RNA. Η µετατόπιση της Α υποµονάδος της ρικίνης στο 
κυτταρόπλασµα γίνεται από το TGN. (Το ίδιο συµβαίνει και σε µια άλλη ακόµη τουλάχιστον τοξίνη, την τοξίνη Shiga, 
ενώ η τοξίνη της διφθερίτιδας αποτελεί εξαίρεση διότι η ενζυµατικά ενεργή αλυσίδα φαίνεται ότι µετατοπίζεται στο 
κυτταρόπλασµα από τα ενδοσώµατα). Στο χαµηλό pH του ενδοσώµατος η υποµονάδα Β εκθέτει τις υδρόφοβες 
περιοχές του, ενώ η υποµονάδα Α υφίσταται δοµικές αλλαγές που της επιτρέπουν να µετατοπιστεί στο 
κυτταρόπλασµα. 
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Εικόνα 35: Εισαγωγή του Ιού στο κύτταρο κατά την µόλυνση 

 

 
Εικόνα 36: Εισαγωγή τοξινών στο κύτταρο 
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Λιποπρωτεΐνη χαµηλής πυκνότητας-Αρτηριοσκλήρωση 

   Η λιποπρωτεΐνη χαµηλής πυκνότητας (LDL) είναι η κύρια πρωτεΐνη µεταφοράς χοληστερόλης στο πλάσµα. Τα 
LDL σωµατίδια που σχηµατίζονται έχουν διάµετρο περίπου 22 nm και καθένα απ’ αυτά περιέχει 1.500 µόρια 
χοληστερόλης. Τα LDL σωµατίδια προκύπτουν από σωµατίδια λιποπρωτεϊνών πολύ χαµηλής πυκνότητας (VLDL) 
τα οποία εκκρίνονται από το ήπαρ. Τα ζωικά κύτταρα χρειάζονται χοληστερόλη για τη σύνθεση µεµβρανών, 
στεροειδών ορµονών και χολικών οξέων και µπορούν να την αποκτήσουν είτε µε de novo σύνθεση, είτε µε ΕΜΥ 
που γίνεται µε τη βοήθεια του LDL υποδοχέα. Όλα τα κύτταρα µπορούν να συνθέσουν χοληστερόλη, αλλά η 
παραγωγή της σταµατά, µ’ ένα µηχανισµό ανάδρασης, µόλις η χοληστερόλη προσφερθεί στον οργανισµό µε την 
πρόσληψη τροφής και προσληφθεί από τα κύτταρα.  
   Στην περίπτωση µεταλλάξεων του LDL υποδοχέα, η LDL δεν προσλαµβάνεται από τα κύτταρα και, παραµένοντας 
στην κυκλοφορία του αίµατος, συντελεί στη δηµιουργία της αρτηριοσκληρωτικής ή αθηρωµατικής πλάκας. 
Υπάρχουν περισσότερες από 100 διαφορετικές µεταλλάξεις στο γονίδιο του ανθρώπινου LDL υποδοχέα οι οποίες 
παρεµποδίζουν την αποµάκρυνση των λιποπρωτεϊνών από την κυκλοφορία. Η αρτηριοσκλήρωση στον άνθρωπο 
είναι µια πλειοτροπική διεργασία της οποίας η αιτία δεν είναι γνωστή. Αρκετοί παθολογικοί παράγοντες έχουν 
σχετιστεί µε την πορεία της ασθένειας, περιλαµβανοµένων του τραυµατισµού της αρτηρίας ή της ενεργοποίησης του 
ενδοθηλίου, που µπορεί να ενεργοποιήσει προ-αρτηριοσκληρωτικά φαινόµενα. Οι αρτηριοσκληρωτικές καταστάσεις 
χαρακτηρίζονται, µερικώς, από την παρουσία ενεργοποιηµένων ανοσοκυττάρων, ανώµαλο κυτταρικό 
πολλαπλασιασµό και αλλαγή στο µεταβολισµό της χοληστερόλης. Τα ενεργοποιηµένα ανοσοκύτταρα της 
αρτηριοσκληρωτικής πλάκας παράγουν ουσίες που µεταβάλλουν την οµοιόσταση και µπορεί να επιτείνουν την 
παθολογική κατάσταση των αρτηριών. Οι αλλαγές που παρατηρούνται κατά το σχηµατισµό της 
αρτηριοσκληρωτικής πλάκας ενισχύονται από τους παράγοντες κινδύνου που είναι η υπερχοληστερολαιµία, η 
υπέρταση, το κάπνισµα και ο διαβήτης. Οι µεταλλάξεις του LDL υποδοχέα προκαλούν συγγενή 
υπερχοληστερολαιµία. Η συγγενής υπερχοληστερολαιµία (FH) είναι σχετικά κοινή ανθρώπινη γενετική ασθένεια 
και χαρακτηρίζεται από αυξηµένα ποσά χοληστερόλης στην κυκλοφορία του αίµατος και αρτηριοσκλήρωση. 
Περίπου 1 στα 500 άτοµα κληρονοµεί ένα ετερόζυγο γονίδιο για την FH, κοινή αιτία για την πρόκληση καρδιακών 
προσβολών σε µεσήλικες, ενώ 1 στα 1.000.000 κληρονοµεί το οµόζυγο γονίδιο για την FH και η καρδιακή 
προσβολή είναι συνηθισµένο φαινόµενο, πριν ακόµη το άτοµο γίνει 20 χρόνων. 
 
 
 

 
 

 
Εικόνα Α1: Χοληστερόλη 
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MΙΚΡΟΣΩΜΑΤΙΑ  

Γενικά 

  Τα µικροσωµάτια είναι υποκυτταρικά οργανίδια τα οποία βρίσκονται µόνο στους 
ευκαρυωτικούς οργανισµούς, έχουν, συνήθως, κοινή µορφολογική εµφάνιση, παρόµοιες 
ενζυµικές ιδιότητες, αλλά οι µεταβολικοί δρόµοι στους οποίους συµµετέχουν διαφέρουν από ιστό 
σε ιστό. Τα µικροσωµάτια χαρακτηρίζονται από ένα ηλεκτρονικά πυκνό περιεχόµενο το οποίο 
περιβάλλεται από απλή µεµβράνη. Τα µικροσωµάτια έχουν πολλά κοινά χαρακτηριστικά, 
διαχωρίζονται σε υπεροξειδιοσώµατα, γλυοξυσώµατα, γλυκοσώµατα και υδρογονοσώµατα µε 
βάση τις διαφορές των ενζυµικών λειτουργιών που επιτελούν. 
  Οι κυριότεροι τύποι µικροσωµατίων (ανάλογα µε το ενζυµικό τους περιεχόµενο και τη 
λειτουργία που επιτελούν), διακρίνονται σε: 
α. Υπεροξειδιοσώµατα - περιέχουν καταλάση και ταυτόχρονα µια φλαβινο-οξειδάση, καθώς 
επίσης και ένζυµα της β-οξείδωσης των λιπαρών οξέων. 
β. Γλυοξυσώµατα - περιέχουν καταλάση και δύο ένζυµα του γλυοξυλικού κύκλου, την 
ισοκιτρική λυάση και τη συνθετάση του µηλικού οξέος. 
γ. Υπεροξειδιοσώµατα φύλλων - περιέχουν καταλάση, οξειδάσες και ένζυµα του γλυκολικού 
κύκλου.  
   Σχεδόν όλα τα γνωστά µικροσωµάτια έχουν το ένζυµο καταλάση που µετατρέπει το 
υπεροξείδιο του νερού (Η2Ο2) σε Ο2 και Η2Ο, ενώ υπάρχει µεγάλη ποικιλοµορφία ανάµεσα στις 
διαφορετικές βιοχηµικές αντιδράσεις και τα βιοχηµικά µονοπάτια των οργανιδίων αυτών 
µεταξύ διαφόρων κυτταρικών τύπων και ειδών. Τα γλυοξυσώµατα εκτός από την καταλάση 
και τα ένζυµα της β-οξείδωσης των λιπαρών οξέων περιέχουν και ένζυµα του γλυοξυλικού 
κύκλου. Τα γλυκοσώµατα περιέχουν τα πρώτα 9 ένζυµα της γλυκόλυσης και του 
µεταβολισµού της γλυκερόλης καθώς επίσης και τα ένζυµα της β-οξείδωσης των λιπαρών 
οξέων. Η παρουσία των ενζύµων της β-οξείδωσης στα υπεροξειδιοσώµατα, τα γλυοξυσώµατα και 
τα γλυκοσώµατα έχει οδηγήσει στην υπόθεση ότι τα οργανίδια αυτά έχουν κοινή προέλευση. 
   Τα υδρογονοσώµατα, τα οποία επίσης κατατάσσονται στα µικροσωµάτια, διαφέρουν από τους 
άλλους τύπους, 
 
α. διότι περιβάλλονται από διπλή µεµβράνη, 
 
β. διότι δεν έχουν καταλάση και τα ένζυµα της β-οξείδωσης των λιπαρών οξέων. 
   Στα θηλαστικά, τα υπεροξειδιοσώµατα βρίσκονται κυρίως στα κύτταρα του ήπατος και των 
νεφρών. Τα κύτταρα που δεν έχουν κανονικά µικροσωµάτια, περιέχουν µικροσκοπικά 
σωµατίδια που περιβάλλονται από απλή µεµβράνη, παρουσιάζουν δράση καταλάσης και, σε 
ορισµένες περιπτώσεις, και άλλων υπεροξειδιοσωµικών ενζύµων. Τα σωµατίδια αυτά 
ονοµάζονται µικρό-υπεροξειδιοσώµατα. 
   Παρά το γεγονός ότι οι περισσότερες βιοχηµικές αντιδράσεις που γίνονται στα µικροσωµάτια 
είναι οξειδωτικές, δεν παράγεται άµεσα ΑΤΡ. Τόσο τα υπεροξειδιοσώµατα όσο και τα 
µιτοχόνδρια επιτυγχάνουν το ίδιο αποτέλεσµα, δηλαδή οξειδώνουν διάφορα θρεπτικά συστατικά 
µε αναγωγή του Ο2 σε Η2Ο. Όµως, ενώ στα µιτοχόνδρια, (υποκυτταρικά οργανίδια, θα 
µιλήσουµε σε παρακάτω κεφάλαιο), το µεγαλύτερο ποσοστό ελεύθερης ενέργειας από την 
καύση επανακτάται µε τη µορφή επαναχρηµοποιήσιµης ΑΤΡ, στα υπεροξειδιοσώµατα χάνεται 
ως θερµότητα. Αυτό το µειονέκτηµα του υπεροξειδιοσώµατος αντισταθµίζεται από την 
αξιοσηµείωτα απλή δοµή του. Φαίνεται ότι ο υπεροξειδιοσωµικός τύπος αναπνοής 
δηµιουργήθηκε πολύ πριν τα µιτοχονδριακά µικροκυκλώµατα σχηµατίσουν λειτουργικά 
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µιτοχόνδρια και συνεπώς τα υπεροξειδιοσώµατα πρέπει να αντιπροσωπεύουν µια από τις πλέον 
αρχέγονες προσαρµογές των οργανισµών στο οξυγόνο. 
   Τα µικροσωµάτια διεξάγουν µια µεγάλη ποικιλία µεταβολικών λειτουργιών οι οποίες 
διαφέρουν µεταξύ των διαφόρων κυτταρικών τύπων. Στα ζωικά κύτταρα αυτές οι λειτουργίες 
περιλαµβάνουν τη µετατροπή του Η2Ο2 σε Ο2 και Η2Ο, την οξείδωση των λιπαρών οξέων, τη 
βιοσύνθεση πλασµαλογόνου, την οξείδωση της αλκοόλης, το µεταβολισµό των πουρινών, των 
πολυαµινών, των χολικών οξέων και άλλων υποστρωµάτων.  
  Στα φυτά τα υπεροξειδιοσώµατα διαδραµατίζουν σηµαντικό ρόλο τόσο σε καταβολικές όσο και 
σε αναβολικές διεργασίες . Σε σπέρµατα που είναι πλούσια σε λιπίδια, τα γλυοξυσώµατα 
αποτελούν τις θέσεις αποικοδόµησης των λιπαρών οξέων και της µετατροπής τους σε 
υδατάνθρακες. Ένας τεράστιος αριθµός φυτικών ειδών στηρίζεται στην ιδιότητα αυτή για την 
αναπαραγωγή, αφού τα σπέρµατα είναι γεµάτα µε λίπη που µετατρέπονται σε υδατάνθρακες 
µέσω του γλυοξυλικού κύκλου. Στα φύλλα των φυτών τα υπεροξειδιοσώµατα αποτελούν τις 
θέσεις της φωτοαναπνοής . Αυτή η διεργασία περιλαµβάνει την οξείδωση του γλυκολικού οξέος 
και τη µετατροπή του σε CΟ2 και Η2Ο2. 
 

 
 

Εικόνα 37: Υπεροξειδιοσώµατα 

Μορφολογία 

   Τα υπεροξειδιοσώµατα είναι συνήθως σφαιρικά ή ωοειδή, περιβάλλονται από απλή µεµβράνη 
και η διάµετρός τους φτάνει τα 100 nm. Το περιεχόµενο των υπεροξειδιοσωµάτων έχει 
κοκκώδη εµφάνιση αλλά συχνά παρατηρείται στο εσωτερικό τους µια κρυσταλλοειδής, 
πολυσωληνοειδής δοµή, το νουκλεοειδές (Εικόνα 38). Το νουκλεοειδές, στις περισσότερες 
περιπτώσεις, σχετίζεται στενά µε την ύπαρξη ουρικής οξειδάσης. Τα νουκλεοειδή 
παρατηρούνται µόνο στα υπεροξειδιοσώµατα του ήπατος και του νεφρού, αλλά δεν έχουν 
παρατηρηθεί ποτέ στα ανθρώπινα ηπατοκύτταρα. 
Τα υπεροξειδιοσώµατα στα ανθρώπινα κύτταρα από νεφρό και δωδεκαδάκτυλο παρουσιάζουν 
σωληνοειδές σχήµα, αν και στους άλλους ιστούς έχουν συνήθως σφαιρικό ή ωοειδές σχήµα. Στα 
ηπατοκύτταρα τα υπεροξειδιοσώµατα δεν είναι ποτέ σωληνοειδή. Στα ηπατοκύτταρα ενήλικος 
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ανθρώπου τα υπεροξειδιοσώµατα έχουν στρογγυλό σχήµα, ενώ στα έµβρυα µπορεί να είναι 
ωοειδή και πιο ακανόνιστα. Συνήθως, τα κανονικά ανθρώπινα ηπατοκύτταρα περιέχουν 
περίπου 1.000 υπεροξειδιοσώµατα. 
 

 
 

Εικόνα 38: Υπεροξειδιόσωµα ζωικού κυττάρου 
 
 

Βιογένεση των υπεροξειδιοσωµάτων 

    Για τη βιογένεση των υπεροξειδιοσωµάτων έχουν προταθεί αρκετές θεωρίες. Μέχρι πριν 
από λίγα χρόνια η "υπόθεση εκβλάστησης από το ενδοπλασµατικό δίκτυο" αποτελούσε το µόνο 
αποδεκτό τρόπο δηµιουργίας των υπεροξειδιοσωµάτων. Σύµφωνα µε την υπόθεση αυτή, τα 
ένζυµα των υπεροξειδιοσωµάτων συνθέτονται στο αδρό Ε.∆., περνούν στον αγωγό και κατόπιν 
µε εκβλάστηση δηµιουργούνται τα υπεροξειδιοσώµατα. Με βάση νεότερα δεδοµένα έχει δειχτεί 
ότι η θεωρία αυτή δεν είναι σωστή. Το πιο πρόσφατο µοντέλο το οποίο ισχύει σήµερα 
υποστηρίζει την άποψη σύµφωνα µε την οποίαν η καταλάση και άλλες υπεροξειδιοσωµικές 
πρωτεΐνες συνθέτονται στα ελεύθερα πολυριβοσώµατα και κατόπιν εισάγονται σε 
προϋπάρχοντα υπεροξειδιοσώµατα (Εικόνα 39). Μια από τις πιο ενδιαφέρουσες συνέπειες του 
µοντέλου αυτού είναι ότι τα υπεροξειδιοσώµατα δεν σχηµατίζονται ποτέ de novo. Έτσι, στα 
περισσότερα ζωικά κύτταρα πρέπει να υπάρχει τουλάχιστον ένα υπεροξειδιόσωµα για να 
µπορέσει στη συνέχεια να αυξηθεί και να δηµιουργηθούν τα νέα υπεροξειδιοσώµατα που 
χρειάζεται κάθε κύτταρο. Πρέπει πάντως να τονισθεί ότι οι µισές τουλάχιστον 
υπεροξειδιοσωµικές πρωτεΐνες δεν έχουν αναγνωριστεί και δεν έχει µελετηθεί ο τρόπος 
σύνθεσής τους.  
     Τα υπεροξειδιοσώµατα σχηµατίζονται κατά την ανάπτυξη των ιστών και τη διαφοροποίησή 
τους, ενώ οι µεταβολές που παρατηρούνται στο σχήµα, το µέγεθος και το ενζυµικό τους 
περιεχόµενο υποδηλώνει ότι τα οργανίδια αυτά διαδραµατίζουν κάποιο ρυθµιστικό ρόλο κατά 
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την ανάπτυξη. Στα αναπτυσσόµενα σπονδυλωτά, η διαφοροποίηση των επιθηλιακών κυττάρων 
συνοδεύεται από αύξηση του αριθµού και του µεγέθους των υπεροξειδιοσωµάτων. Η 
εξειδικευµένη, ανάλογα µε τον ιστό, έκφραση των υπεροξειδιοσωµικών ενζύµων συµβάλλει 
σηµαντικά στη βιοχηµική ωρίµανση των επιθηλιακών κυττάρων. Τα υπεροξειδιοσώµατα 
συµµετέχουν στις οξειδωτικές µεταβολικές αντιδράσεις κατά τη διαφοροποίηση των 
επιθηλιακών κυττάρων του εντέρου. 

 
Εικόνα 39: βιογένεση των υπεροξειδιοσωµάτων 

 
 

  Λειτουργίες των µικροσωµατίων 

    Τα µικροσωµάτια αποτελούν τούς απαραίτητους συνδετικούς κρίκους µεταξύ του 
µεταβολισµού των υδατανθράκων, των λιπιδίων, των πρωτεϊνών και των πυρηνικών οξέων 
που γίνονται στο κυτταρόπλασµα και από την άποψη αυτή έχουν θεµελιώδη σηµασία για τον 
κυτταρικό µεταβολισµό. Τα µικροσωµάτια συµµετέχουν στον καταβολισµό των λιπαρών οξέων 
µε πολύ µακριές αλυσίδες, στη βιοσύνθεση των αιθερολιπιδίων και των χολικών οξέων και 
στις µεταβολικές µετατροπές της χοληστερόλης, των πολυαµινών, του οξαλικού οξέος, του 
πιπεκολικού οξέος, του φυτανικού οξέος, των δικαρβοξυλικών οξέων και αρκετών φαρµάκων. 
Επιπλέον, η δυσγένεση των υπεροξειδιοσωµάτων ή η ενδεχόµενη δυσλειτουργία ενός και µόνο 
υπεροξειδιοσωµικού ενζύµου, προκαλεί σοβαρότατες γενετικές ασθένειες στον άνθρωπο. Το 
οργανίδιο αυτό κατέχει επίσης σηµαντικές ρυθµιστικές ιδιότητες. Ο αριθµός των 
υπεροξειδιοσωµάτων διαφέρει σε πολύ µεγάλο βαθµό ανάµεσα στα διάφορα αναπτυξιακά στάδια, 
ενώ µεταβάλλεται µετά την επίδραση διαφόρων χηµικών ουσιών και ορµονικών παραγόντων. 
  Επίσης η φωτοαναπνοή γίνεται στα πράσινα φύλλα µε τη βοήθεια των υπεροξειδιοσωµάτων 
των φύλλων. Κατά τη διεργασία αυτή προσλαµβάνεται Ο2 και δηµιουργείται CO2, την ίδια 
στιγµή που η φωτοσύνθεση µε την πρόσληψη CO2 δηµιουργεί Ο2. 

Λειτουργίες των µικροσωµατίων (∆ράση φλαβινο-οξειδασών και καταλάσης) 

   Κύρια λειτουργία των υπεροξειδιοσωµάτων είναι η αποικοδόµηση του υπεροξειδίου του 
υδρογόνου (Η2Ο2) που δηµιουργείται από διάφορες εξωµιτοχονδριακές οξειδώσεις. Το Η2Ο2 
είναι πολύ τοξικό για τα κύτταρα, διότι έχει την τάση να δηµιουργεί χηµικά ενεργές ρίζες που 

81 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 80

µπορούν να µεταβάλλουν τα διάφορα βιολογικά µεγαλοµόρια. Η αποικοδόµηση αυτή 
επιτυγχάνεται µε την βοήθεια του ενζύµου καταλάση που αποτελεί και το κυριότερο ένζυµο 
των υπεροξειδιοσωµάτων.  
    Το µεγαλύτερο µέρος του κυτταροπλασµατικού Η2Ο2 παράγεται από τα µιτοχόνδρια και τις 
µεµβράνες του Ε∆. Εκτός από την καταλάση, η οποία δρα ως ασφαλιστική δικλείδα για την 
αποικοδόµηση του Η2Ο2, υπάρχουν µερικά ένζυµα, (π.χ. η υπεροξειδάση της γλουταθειόνης), 
που µπορούν να µεταβολίσουν το Η2Ο2 στο κυτταρόπλασµα και στα µιτοχόνδρια. 

 

Υπεροξειδιοσωµικές Ασθένειες 

   Μέχρι σήµερα έχουν αναφερθεί 12 υπεροξειδιοσωµικές ασθένειες στον άνθρωπο. Όλες πλην µιας (της 
φυλοσύνδετης αδρενολευκοδυστροφίας) οφείλονται σε υποτελή αυτοσωµικά γονίδια. Οι ασθένειες αυτές έχουν ως 
συνέπεια σοβαρές νευρολογικές και φυσικές ανωµαλίες, ενώ τα άτοµα πεθαίνουν κατά τη διάρκεια των πρώτων 
χρόνων της ζωής τους. Υπάρχουν τρεις οµάδες υπεροξειδιοσωµικών ασθενειών, οι οποίες διακρίνονται ανάλογα µε 
τα µορφολογικά, τα χηµικά και τα βιοχηµικά ευρήµατα (Πίνακας που ακολουθεί): 
 
α. Στην πρώτη οµάδα των ασθενειών υπάρχει γενική απώλεια της υπεροξειδιοσωµικής δράσης. Οι ασθενείς 
παρουσιάζουν έντονα νευρολογικά συµπτώµατα, που οφείλονται σε παρεµπόδιση σχηµατισµού µυελινικού ελύτρου 
στο κεντρικό νευρικό σύστηµα (π.χ. το σύνδροµο Zellweger). 
 
β. Στη δεύτερη οµάδα υπάγονται ασθένειες στις οποίες παρατηρείται ελαττωµατική λειτουργία αρκετών 
υπεροξειδιοσωµικών ενζύµων (π.χ. ανωµαλίες στην υπεροξειδιοσωµική β-οξείδωση). Χαρακτηριστική ασθένεια της 
οµάδος αυτής είναι η διάστικτη χονδροδυσπλασία, κατά την οποίαν παρεµποδίζονται τρεις υπεροξειδιοσωµικές 
λειτουργίες: οξείδωση του φυτανικού οξέος, σύνθεση πλασµαλογόνου και θραύση του ηµίσεως τµήµατος της 3-
κετο-ακυλ-συνένζυµο A θειολάσης προς το αµινοτελικό άκρο. Οι άλλες λειτουργίες των υπεροξειδιοσωµάτων είναι 
κανονικές. 
 
γ. Στην τρίτη και µεγαλύτερη οµάδα των ασθενειών υπάρχει ελαττωµατική λειτουργία ενός µόνο 
υπεροξειδιοσωµικού ενζύµου (π.χ. έλλειψη θειολάσης, υπεροξαλουρία τύπου Ι, κτλ). 

Πίνακας : Ταξινόµηση υπεροξειδιοσωµικών ασθενειών 

Οµάδα 
Ασθενειών Ασθένειες Κύρια Συµπτώµατα 

Πρώτη Σύνδροµο Zellweger ∆υσµορφία προσώπου, Υποτονία, Επιληπτικές κρίσεις, 
Ψυχοσωµατικές ανωµαλίες, Θάνατος < 1 έτος. 

  Παιδική µορφή αδρενολευκο-δυστροφίας ∆υσµορφία προσώπου, Νευρολογικά συµπτώµατα, 
Αµφιβληστροειδοπάθεια, Απώλεια ακοής, Θάνατος < 10 έτη. 

  Ασθένεια Refsum Πιο ήπια συµπτώµατα από δύο προηγούµενες, Θάνατος κατά την 
ενηλικίωση. 

  Υπερπιπεκολική οξαιµία Νευρολογικά συµπτώµατα, Αµφιβληστροειδοπάθεια, Θάνατος < 5 
έτη. 

∆εύτερη ∆ιάστικτη χονδροδυσπλασία Πνευµατική και σωµατική καθυστέρηση, ∆υσµορφία προσώπου, 
Οφθαλµικές ανωµαλίες. 

Τρίτη Φυλοσύνδετη αδρενολευκο-δυστροφία Ψυχοσωµατική καθυστέρηση, ∆ιαταραχές όρασης. 
  Ψευδοπαιδική µορφή αδρενο-λευκοδυστροφίας Παρόµοια συµπτώµατα µε την παιδική µορφή 

αδρενολευκοδυστροφίας. 
  Έλλειψη 3-ΟΗ-χολεστανοϋλ-συνένζυµο A 

οξειδάσης 
Αταξία, Μέτρια πνευµατική καθυστέρηση. 

  Έλλειψη διλειτουργικής πρωτεΐνης Παρόµοια συµπτώµατα µε την παιδική µορφή 
αδρενολευκοδυστροφίας. 

  Ψευδοσύνδροµο Zellweger Παρόµοια συµπτώµατα µε το σύνδροµο Zellweger. 
  Υπεροξαλουρία τύπου Ι ∆υσλειτουργία νεφρών, Θάνατος < 20 έτη. 
  Ακαταλασαιµία Ουλίτιδα, στοµατικά έλκη 
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Υπεροξειδιοσώµατα και Καρκίνος 

   Θετικά στην καταλάση οργανίδια παρατηρούνται σε µεγαλύτερους αριθµούς στα κανονικά σε σχέση µε τα 
καρκινικά κύτταρα του παχέος εντέρου. Μείωση της δραστικότητας της καταλάσης έχει αναφερθεί σε αρκετές 
περιπτώσεις διαφόρων καρκινικών τύπων. Οι ειδικές δραστικότητες των υπεροξειδιοσωµικών ενζύµων είναι 
σηµαντικά µειωµένες στα κύτταρα από καρκίνο στήθους και παχέος εντέρου. Ταυτόχρονη µείωση της ενζυµικής 
δράσης της καταλάσης και των ενζύµων της β-οξείδωσης µπορεί να οδηγήσει στην υπερπαραγωγή λιπιδιακών 
υπεροξειδίων, τα οποία πιστεύεται ότι είναι υπεύθυνα για αρκετές ασθένειες, συµπεριλαµβανοµένης της 
καρκινογένεσης. Με την αύξηση της ηλικίας µειώνεται η αποτελεσµατικότητα του συστήµατος οξείδωσης των 
πολυακόρεστων λιπαρών οξέων, λόγω της ειδικής µείωσης της δραστικότητας της ακυλ-CoA οξειδάσης. Η µείωση 
των λειτουργιών των υπεροξειδιοσωµάτων µπορεί να οφείλεται στις αλλαγές της σύνθεσης των υπεροξειδιοσωµικών 
συστατικών. 
 

Υπεροξειδιοσωµικές Ασθένειες-Σύνδροµο Zellweger 

   Στο σύνδροµο Zellweger παρατηρείται ένας αξιοσηµείωτος συνδυασµός συγγενών ανωµαλιών, µε δυσµορφία του 
προσώπου, δυσγένεση του εγκεφάλου, ηπατική ίνωση, νεφρικές κύστες και σκελετικές ανωµαλίες. Στο 
υποκυτταρικό επίπεδο ανωµαλίες παρατηρούνται στα υπεροξειδιοσώµατα αλλά και στα µιτοχόνδρια. Η βασική 
ανωµαλία στο σύνδροµο Zellweger βρίσκεται σε µια κύρια δοµική πρωτεΐνη της µεµβράνης του 
υπεροξειδιοσώµατος ή σε µια µεµβρανική κινάση που µεταφέρει τα υπεροξειδιοσωµικά ένζυµα από το 
κυτταρόπλασµα στο οργανίδιο. Στους ασθενείς µε το σύνδροµο Zellweger, η δραστικότητα της καταλάσης στα 
ηπατοκύτταρα δεν είναι µειωµένη σε σχέση µε τα κανονικά άτοµα, αλλά η καταλάση αντί να βρίσκεται στα 
υπεροξειδιοσώµατα παρατηρείται στο κυτταρόπλασµα. Το ίδιο συµβαίνει και µε άλλα υπεροξειδιοσωµικά ένζυµα, 
όπως την D-αµινο- όξινη οξειδάση και τη γλυκολική οξειδάση. Στην περίπτωση του συνδρόµου Zellweger έχει 
αποδειχθεί ότι τα υπεροξειδιοσωµικά ένζυµα συνθέτονται κανονικά αλλά δεν µπορούν να εισέλθουν στα 
υπεροξειδιοσώµατα. Ορισµένα από τα ένζυµα που δεν µπαίνουν µέσα στα υπεροξειδιοσώµατα, π.χ. τα ένζυµα της β-
οξείδωσης, αποικοδοµούνται πάρα πολύ γρήγορα στο κυτταρόπλασµα. 
Το σύνδροµο Zellweger είναι γενετικά ετερογενές. Μέχρι σήµερα έχουν βρεθεί τουλάχιστον πέντε 
συµπληρωµατικές οµάδες σε κυτταρικές γραµµές από ασθενείς µε το σύνδροµο Zellweger. 
Τα πλασµαλογόνα βρίσκονται στο νευρικό ιστό και κυρίως στη λευκή ουσία και οποιαδήποτε ανωµαλία στη 
σύνθεση τους προκαλεί τις νευρολογικές διαταραχές που παρατηρούνται στους ασθενείς µε το σύνδροµα Zellweger. 
Το πιπεκολικό οξύ, που αποτελεί το κύριο µεταβολικό προϊόν της αποικοδόµησης της λυσίνης στον εγκέφαλο, 
θεωρείται ότι διαδραµατίζει ρόλο νευροδιαβιβαστού. Έτσι, οποιοδήποτε σφάλµα στον καταβολισµό του µεταβολίτη 
αυτού µπορεί να προκαλέσει την ατονία που παρατηρείται στους ασθενείς µε το σύνδροµα Zellweger και την 
υπερπιπεκολική οξαιµία. 

Υπεροξειδιοσωµικές Ασθένειες-Άλλα Σύνδροµα 
   Στην αδρενολευκοδυστροφία (υπάρχει φυλοσύνδετη και αυτοσωµική µορφή ασθένειας) παρατηρείται 
προοδευτική καταστροφή της λευκής εγκεφαλικής ουσίας και του φλοιού των επινεφριδίων (φυλοσύνδετη µορφή). 
Η φυλοσύνδετη αδρενολευκοδυστροφία είναι η πλέον κοινή υπεροξειδιοσωµική ασθένεια µε συχνότητα 1:20.000-
30.000 άτοµα. Στην περίπτωση αυτή δεν ενεργοποιούνται τα λιπαρά οξέα, µε αποτέλεσµα να µην υφίστανται β-
οξείδωση και να συσσωρεύονται. Μετά από αρκετά χρόνια κανονικής ζωής, τα άτοµα εµφανίζουν προοδευτικά 
νευρολογικά συµπτώµατα που οδηγούν στο θάνατο µετά λίγα χρόνια. Στην αυτοσωµική µορφή της ασθένειας τα 
άτοµα πάσχουν από υποτονία και επιληπτικό παροξυσµό. Οι ασθενείς πεθαίνουν πολύ πριν φτάσουν στην εφηβεία. 
   Η ασθένεια του Refsum οφείλεται σε αυτοσωµικό υποτελές γονίδιο και χαρακτηρίζεται από την υπερβολική 
συγκέντρωση (λόγω µη αποικοδόµησης) ενός λιπαρού οξέος (φυτανικό οξύ) στο πλάσµα και τους ιστούς των 
ασθενών. Τα άτοµα αυτά παρουσιάζουν διάφορα νευρολογικά συµπτώµατα. Η εµφάνιση της ασθένειας µπορεί να 
γίνει είτε στην παιδική ηλικία είτε και µετά την ηλικία των 30-40 ετών. 
   Η διάστικτη χονδροδυσπλασία είναι µια σπάνια γενετική ασθένεια που χαρακτηρίζεται από ανώµαλη 
ασβεστοποίηση των οστών σµίκρυνση των άκρων, ενώ συχνά συνοδεύεται από καταρράκτη και µέτρια πνευµατική 
καθυστέρηση. Η ασθένεια αυτή αποδίδεται σε µεταβολική ανωµαλία στο επίπεδο της οξείδωσης του φυτανικού 
οξέος και της σύνθεσης των πλασµαλογόνων. 
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MΙΤΟΧΟΝ∆ΡΙΑ 

Γενικά 

    Ο αέρας έχει τόσο µεγάλη ζωτική σηµασία για όλους του ζωντανούς οργανισµούς, έτσι ώστε 
είναι αδύνατον να φανταστούµε τη ζωή χωρίς αυτόν. Παρ’ όλα αυτά, είναι σχεδόν βέβαιο ότι η 
ζωή άρχισε σ’ έναν κόσµο χωρίς οξυγόνο. Μόνο µετά την εµφάνιση ενός προηγµένου 
φωτοσυνθετικού µηχανισµού, που είναι γνωστός ως φωτοσύστηµα ΙΙ, άρχισε να εµφανίζεται 
στην ατµόσφαιρα το οξυγόνο, για να φτάσει στα σηµερινά επίπεδα του 20%. Η εµφάνιση του 
οξυγόνου αποτέλεσε µια πραγµατική απειλή για πάρα πολλά είδη που είχαν προσαρµοστεί σε 
αναερόβιες συνθήκες. Αυτό οφείλεται στο γεγονός ότι το µοριακό οξυγόνο έχει την ικανότητα 
να αντιδρά µε µεγάλο αριθµό βιολογικών µορίων και να δηµιουργεί τοξικά προϊόντα. Από την 
αύξηση της συγκέντρωσης του οξυγόνου στην ατµόσφαιρα, κατόρθωσαν να επιβιώσουν µόνο 
εκείνοι οι οργανισµοί που ανέπτυξαν ένζυµα για την καταστροφή των τοξικών προϊόντων ή 
κατέφυγαν σε περιοχές χωρίς οξυγόνο. Ορισµένοι όµως οργανισµοί έκαναν ένα ακόµη εξελικτικό 
βήµα: κατόρθωσαν να δαµάσουν τον «εχθρό» και να τον µετατρέψουν στο µεγαλύτερο και 
καλύτερο «σύµµαχό» τους. Πέτυχαν, µε άλλα λόγια, να αναπτύξουν ένα σύστηµα παραγωγής 
ενέργειας, µε τη µορφή της τριφωσφορικής αδενοσίνης (Εικόνα 11 σελ. 17), χρησιµοποιώντας 
σαν τελικό αποδέκτη ηλεκτρονίων της όλης διεργασίας το οξυγόνο. Οι απόγονοι αυτών των 
µορφών ζωής αποτελούν σήµερα το µεγαλύτερο τµήµα των ζωντανών οργανισµών. Η 
τριφωσφορική αδενοσίνη - ΑΤΡ είναι το ενεργειακό “νόµισµα” που πληρώνουν όλοι οι 
οργανισµοί από τα αρχαιοβακτήρια µέχρι και τις ανώτερες µορφές ζωής για τη σωστή 
κυτταρική λειτουργία. Έτσι, η ΑΤΡ πρέπει να έχει εξελιχτεί από τα αρχικά στάδια εµφάνισης 
της ζωής. 
    Οι δραστηριότητες της ζωής απαιτούν τη συνεχή εισαγωγή ενέργειας. Στο κυτταρικό 
επίπεδο η απαιτούµενη ενέργεια προέρχεται από την οξείδωση συµπλόκων οργανικών µορίων 
όπως τα λίπη και οι υδατάνθρακες. Οι αντιδράσεις οι οποίες απελευθερώνουν ενέργεια, όπως 
π.χ. η οξείδωση οργανικών µορίων, συντελούν στη σύνθεση ΑΤΡ από ΑDP και ανόργανα 
φωσφορικά ιόντα (Ρi). Η ενέργεια για αντιδράσεις που απαιτούν την κατανάλωση της, 
λαµβάνεται από τη θραύση της ΑΤΡ σε ΑDP ή ΑΜΡ και Ρi. Οι αντιδράσεις που απαιτούν την 
κατανάλωση ενέργειας επιτελούν το χηµικό και φυσικό έργα του κυττάρου: τη σύνθεση των 
βιολογικών µορίων, τη διατήρηση της ενεργητικής µεταφοράς, τις κυτταρικές κινήσεις, την 
κυτταρική διαίρεση, κτλ. ‘Έτσι, η ΑΤΡ ανακυκλώνεται µεταξύ αντιδράσεων που 
απελευθερώνουν ενέργεια και αυτών που χρειάζονται ενέργεια. 
    Η ΑΤΡ σχηµατίζεται στο κυτταρόπλασµα (γλυκόλυση) καθώς επίσης στα µιτοχόνδρια και 
τους χλωροπλάστες. Τα µιτοχόνδρια, που βρίσκονται σε όλους τους κυτταρικούς τύπους, 
αποτελούν το σπουδαιότερο παραγωγό ΑΤΡ. Η σύνθεση της ΑΤΡ από τα µιτοχόνδρια 

Στην υπεροξαλουρία τύπου Ι, οι πρωτεΐνες, σε ορισµένες περιπτώσεις, δεν κατευθύνονται στα 
υπεροξειδιοσώµατα αλλά στα µιτοχόνδρια. Αυτό οφείλεται σε µια απλή µετάλλαξη σηµείου που καταστρέφει 
το υπεροξειδιοσωµικό σήµα, ενώ µια δεύτερη µετάλλαξη σχηµατίζει ένα µιτοχονδριακό σήµα. Η ελαττωµατική 
δράση της αλανίνης/γλυοξυλικής αµινοτρανσφεράσης δηµιουργεί την κύρια υπεροξαλουρία τύπου Ι. Το ένζυµο 
αυτό δεν επιτρέπει στο γλυοξυλικό οξύ, που έχει σχηµατιστεί στα υπεροξειδιοσώµατα, να οξειδωθεί σε 
οξαλοξικό οξύ. 
   Στην ακαταλασαιµία παρατηρούνται µικρότερα ποσά καταλάσης µε αποτέλεσµα τη δηµιουργία στοµατικών 
ελκών. Επίσης, τα υπεροξειδιοσώµατα αυξάνονται σε µέγεθος στα κύτταρα των νεφρικών σωληναρίων σε
περίπτωση τραυµατισµού λόγω τοξικών ουσιών. 
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ενεργοποιείται από κυτταρικά “καύσιµα” (κυρίως υδατάνθρακες, λιπίδια και πρωτεΐνες) τα 
οποία οξειδώνονται και µέσα από µια σειρά πολύπλοκων αντιδράσεων παράγουν ΑΤΡ. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Εικόνα 40: Μιτοχόνδρια από µικροσκόπιο επιφανειακής σάρωσης    
 
 
 

Μορφολογικά χαρακτηριστικά των Μιτοχονδρίων 

   Τα µιτοχόνδρια είναι οργανίδια που βρίσκονται σ' όλους σχεδόν τους οργανισµούς και 
θεωρούνται ως τα "ενεργειακά κέντρα" του κυττάρου. Η εµφάνιση των µιτοχονδρίων διαφέρει 
σηµαντικά µεταξύ των διαφόρων κυτταρικών τύπων. Τα µιτοχόνδρια είναι συνήθως ωοειδή ή 
κυλινδρικά, µε πλάτος 0,2µm και µήκος µέχρι και 7µm, ενώ υπάρχουν και σφαιρικά 
µιτοχόνδρια µε διάµετρο 0,5 - 5 µm. Τα µιτοχόνδρια των ηπατοκυττάρων, π.χ., είναι ωοειδή, 
έχουν µήκος 1 - 2 µm και πλάτος 0,5 - 1 µm. Στους ζυµοµύκητες τα µιτοχόνδρια είναι σφαιρικά 
ενώ στους ινοβλάστες και στα κύτταρα της εξωκρινούς µοίρας του παγκρέατος είναι επιµήκη 
και µπορεί να φτάσουν µερικές φορές σε µήκος τα 10 µm. 
   Το µέγεθος αλλά και το σχήµα των µιτοχονδρίων µπορεί να µεταβληθεί κάτω από 
φυσιολογικές συνθήκες ή µετά την επίδραση διαφόρων ουσιών. Πολύ µεγάλα µιτοχόνδρια, τα 
οποία ονοµάζονται µεγαµιτοχόνδρια και έχουν µήκος µέχρι και 30 µm, παρατηρούνται σε 
περιπτώσεις αλκοολισµού και σε διάφορες παθολογικές καταστάσεις. Στο µυοκάρδιο, π.χ. κάτω 
από συνθήκες ανοξίας, υποξίας ή µετά την επίδραση ορµονών ή φαρµάκων σχηµατίζονται 
µεγαµιτοχόνδρια. Μεγαµιτοχόνδρια παρατηρούνται και σε περιπτώσεις έλλειψης ριβοφλαβίνης 
ή χαλκού, µε αποτέλεσµα ο µιτοχονδριακός όγκος να αυξάνεται τουλάχιστον 10 φορές σε σχέση 
µε τα κανονικά µιτοχόνδρια.  
   Τα µιτοχόνδρια έχουν την ίδια µορφολογία σε κάθε συγκεκριµένο κυτταρικό τύπο. Στα 
κύτταρα των θηλαστικών, το σχήµα και το µέγεθος των µιτοχονδρίων µεταβάλλεται ανάλογα 
µε την ορµονική κατάσταση του οργανισµού. Αφαίρεση της υπόφυσης π.χ., προκαλεί αλλαγή 
στα µιτοχόνδρια των κυττάρων του φλοιού των επινεφριδίων. Προσθήκη αδρενοκορτικοτρόπου 
ορµόνης επαναφέρει τα µιτοχόνδρια στην κανονική τους κατάσταση. Η µορφολογία των 
µιτοχονδρίων µεταβάλλεται επίσης κατά την ενηλικίωση αλλά και κατά τη µετατροπή ενός 

Μιτοχόνδρια 
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κανονικού κυττάρου σε καρκινικό. Σε ηπατοκύτταρα γερασµένων ποντικών, τα µιτοχόνδρια 
είναι µεγαλύτερα από τα µιτοχόνδρια νεαρών ατόµων.  
   Τα µιτοχόνδρια, όπως έχει παρατηρηθεί σε ζωντανά κύτταρα, κάνουν παθητικές και 
ενεργητικές κινήσεις και παρουσιάζουν αλλαγές στον όγκο και το σχήµα. Οι αλλαγές αυτές 
έχουν σχέση µε τη λειτουργία των µιτοχονδρίων, τα οποία είναι εξαιρετικά ευαίσθητα σε 
αλλαγές διαφόρων µεταβολικών παραγόντων, όπως π.χ. οξυγόνου, νερού, ιόντων, θερµοκρασίας, 
pH, κτλ. 'Έτσι, αλλαγές στην τιµή της µιτοχονδριακής αναπνοής, της φωσφορυλίωσης, της 
πρόσληψης ιόντων και νερού φαίνονται αµέσως στη λεπτή δοµή των µιτοχονδρίων.  
   Ο αριθµός των µιτοχονδριακών ακρολοφιών εξαρτάται από την απαιτούµενη παραγωγή 
ενέργειας στο συγκεκριµένο κυτταρικό τύπο. Στα κύτταρα του µυοκαρδίου υπάρχουν πολλά 
µιτοχόνδρια που έχουν µεγάλο αριθµό µιτοχονδριακών ακρολοφιών , ενώ αντίθετα στα 
καρκινικά κύτταρα (τα οποία συχνά για την απόκτηση της ενέργειας που χρειάζονται 
χρησιµοποιούν κυρίως τη γλυκόλυση) τα µιτοχόνδρια έχουν λίγες µιτοχονδριακές ακρολοφίες. 
∆ιόγκωση των µιτοχονδρίων µπορεί να προκληθεί από Cα+2, διάφορες ορµόνες και ορισµένα 
φάρµακα. 
 

 
 

Εικόνα 41: Μορφολογία των Μιτοχονδρίων 
 

Κατανοµή και αριθµός των µιτοχονδρίων 

   Η κατανοµή και ο αριθµός των µιτοχονδρίων διαφέρει σηµαντικά µεταξύ των διαφόρων 
κυτταρικών τύπων. Σε πολλά κύτταρα, τα µιτοχόνδρια είναι τυχαία κατανεµηµένα µέσα στο 
κυτταρόπλασµα, αλλά σε αρκετές περιπτώσεις συγκεντρώνονται σε συγκεκριµένες περιοχές. Τα 
µιτοχόνδρια σχηµατίζουν δακτυλίους γύρω από την ουρά του σπερµατοζωαρίου π.χ., ενώ στην 
περίπτωση των κυττάρων των νεφρικών σωληναρίων βρίσκονται µέσα στις αναδιπλώσεις που 
σχηµατίζει η βασική µεµβράνη. Είναι προφανές ότι η κατανοµή τους µέσα στα κύτταρα 
σχετίζεται άµεσα µε τη λειτουργία τους ως κέντρων παραγωγής ενέργειας. Κατά τη µίτωση, τα 
µιτοχόνδρια συγκεντρώνονται κοντά στη µιτωτική άτρακτο (θα µιλήσουµε για αυτήν σε 
παρακάτω κεφάλαιο) και στο τέλος της διαίρεσης κατανέµονται σχεδόν εξίσου στα θυγατρικά 
κύτταρα. 
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   Σχεδόν όλα τα ευκαρυωτικά κύτταρα έχουν µιτοχόνδρια. Εξαίρεση αποτελούν τα 
ερυθροκύτταρα των ανώτερων σπονδυλωτών, τα οποία χάνουν δευτερογενώς τα µιτοχόνδριά 
τους κατά τη διαφοροποίηση. Επίσης, δεν έχουν µιτοχόνδρια ορισµένοι µύκητες και πρωτόζωα 
τα οποία ζουν αναερόβια. Τα περισσότερα ευκαρυωτικά κύτταρα έχουν µερικές εκατοντάδες 
µιτοχόνδρια, αν και ορισµένα ζωοµαστιγοφόρα και φύκη έχουν ένα µόνο µιτοχόνδριο, το οποίο 
διαιρείται συγχρόνως µε την κυτταρική διαίρεση. Στα ηπατοκύτταρα υπάρχουν περίπου 1000-
1600 µιτοχόνδρια, ενώ στη γιγαντιαία αµοιβάδα Chaos chaos υπολογίζεται ότι υπάρχουν 
εκατοντάδες χιλιάδες µιτοχόνδρια. Στα καρκινικά κύτταρα ο αριθµός των µιτοχονδρίων 
ελαττώνεται σε σχέση µε τα κανονικά κύτταρα, πιθανότατα λόγω της µείωσης της 
οξειδωτικής και αύξησης της γλυκολυτικής δράσης των κυττάρων. Σε κύτταρα όπου υπάρχει 
µεγάλος αριθµός µιτοχονδρίων, όπως π.χ. στα κύτταρα του καρδιακού µυός, τα µιτοχόνδρια 
καταλαµβάνουν το 30% περίπου του κυτταρικού όγκου.  
   Στα φυτά, ο αριθµός των µιτοχονδρίων είναι µικρότερος συγκριτικά µε τα ζωικά κύτταρα. 
Μιτοχόνδρια δεν υπάρχουν στα βακτήρια και τα κυανοβακτήρια. Στους προκαρυωτικούς αυτούς 
οργανισµούς οι οξειδωτικές αντιδράσεις που οδηγούν στη σύνθεση ΑΤΡ κατανέµονται στο 
κυτταρόπλασµα και την πλασµατική µεµβράνη. 
 

 
 

Εικόνα  42: Κατανοµή µιτοχονδρίων στο κύτταρο 

 

∆οµή των µιτοχονδρίων και Χηµική σύσταση 

   Τα µιτοχόνδρια είναι διπλοµεµβρανικά οργανίδια. Η εξωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη 
έχει πάχος 7 nm και διαχωρίζει το µιτοχόνδριο από το υπόλοιπο κυτταρόπλασµα, ενώ η 
εσωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη έχει πάχος 5 nm και σχηµατίζει πολύπλοκες 
αναδιπλώσεις προς το εσωτερικό του µιτοχονδρίου οι οποίες ονοµάζονται µιτοχονδριακές 
ακρολοφίες (Εικόνα 41). Οι µιτοχονδριακές ακρολοφίες είναι ατελή διαφράγµατα τα οποία δεν 
διακόπτουν τη συνέχεια του εσωτερικού χώρου. Ορισµένοι όµως ερευνητές πιστεύουν ότι οι 
µιτοχονδριακές ακρολοφίες είναι στην πραγµατικότητα σωληνοειδείς δοµές οι οποίες ενώνονται 
και µε τα δύο άκρα τους στην εσωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη. 'Έτσι, το εσωτερικό των 
σωληνοειδών µιτοχονδριακών ακρολοφιών βρίσκεται σε άµεση επικοινωνία µε το χώρο που 
υπάρχει ανάµεσα στις δύο µιτοχονδριακές µεµβράνες (εσωτερική και εξωτερική). Ο χώρος 
µεταξύ των δύο µιτοχονδριακών µεµβρανών ονοµάζεται διαµεµβρανικός χώρος, ενώ ο χώρος 
που περικλείεται από την εσωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη ονοµάζεται µιτοχονδριακή 
µήτρα. Μέσα στη µιτοχονδριακή µήτρα βρίσκονται τα ενδοµιτοχονδριακά κοκκία (τα οποία 
αποτελούν θέσεις δέσµευσης δισθενών ιόντων, κυρίως Cα+2 και Mg+2) και τα µιτοχονδριακά 
ριβοσώµατα. Στα µιτοχόνδρια υπάρχει κυκλικό µιτοχονδριακό DNA (mitDNA), το οποίο 
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συνήθως συνδέεται στην εσωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη σ' ένα ή δύο σηµεία. Στις 
µιτοχονδριακές ακρολοφίες υπάρχει ένας µεγάλος αριθµός σωµατιδίων, τα οποία µπορούν να 
παρατηρηθούν µόνο µετά από θραύση των µιτοχονδριακών µεµβρανών. Τα σωµατίδια αυτά 
ονοµάζονται στοιχειώδη σωµάτια και αντιπροσωπεύουν µια ειδική ΑΤΡάση, (την 
FoF1ATPάση), η οποία συµµετέχει στην οξειδωτική φωσφορυλίωση συνθέτοντας ΑΤΡ. Έχει 
βρεθεί ότι σε κάθε µιτοχόνδριο υπάρχουν 104 - 105 στοιχειώδη σωµάτια και πιστεύεται ότι 
υπάρχει στενή σχέση ανάµεσα στον αριθµό των µιτοχονδριακών ακρολοφιών και την 
οξειδωτική δραστηριότητα των µιτοχονδρίων. 

 
 

Εικόνα 43: ∆οµή του µιτοχονδρίου 
 
 

Ηµιαυτονοµία και Προέλευση των Μιτοχονδρίων 

 Η προέλευση των µιτοχονδρίων (αλλά και των χλωροπλαστών) απέκτησε µεγάλο ενδιαφέρον 
µετά την ανακάλυψη ότι τα οργανίδια αυτά περιέχουν DNA και ριβοσώµατα και µπορούν να 
συνθέτουν πρωτεΐνες. Τα µιτοχόνδρια ονοµάζονται ηµιαυτόνοµα οργανίδια γιατί η βιογένεσή 
τους είναι το αποτέλεσµα συνεργασίας δύο γενετικών συστηµάτων (δηλ. του µιτοχονδριακού 
και του πυρηνικού).  
Μιτοχονδριακό DNA (mitDNA) 
   Κάθε µιτοχόνδριο έχει ένα ή περισσότερα κυκλικά µόρια DNA περίπου 5,5µm σε µήκος που 
βρίσκονται στη µιτοχονδριακή µήτρα. Ορισµένες φορές το mitDNA έχει παρατηρηθεί 
συνδεδεµένο στην εσωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη. Το µιτοχονδριακό DNA (mitDNA) 
µπορεί να κωδικοποιήσει για δύο rRNA, µια πλήρη σειρά tRNA και λίγες πρωτεΐνες της 
εσωτερικής, κυρίως, µεµβράνης (5% των µιτοχονδριακών πρωτεϊνών). Στα ζωικά κύτταρα το 
mitDNA αποτελεί λιγότερο από το 1% του συνολικού DNA του κυττάρου. 
 

∆ιαφορές Μιτοχονδριακού DNA-Πυρηνικού DNA 

   Η ανάλυση του mitDNA από διάφορους οργανισµούς έδειξε ότι υπάρχουν σηµαντικές 
διαφορές ανάµεσα σ’ αυτό και το πυρηνικό DNA. Οι κυριότερες διαφορές είναι οι εξής:  
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α. Το mitDNA είναι µικρότερο και πιο απλό από το πυρηνικό DNA.  
 
β. Το mitDNA βρίσκεται σε µεγάλο αριθµό αντιγράφων σε κάθε κύτταρο, αλλά οι 
µιτοχονδριακές αλληλουχίες βρίσκονται µόνο µια φορά σε κάθε µόριο. 
 
γ. Ενώ το πυρηνικό DNA περιέχει τµήµατα διαχωρισµού και εσώνια (τµήµατα τα οποία δεν 
θα δώσουν προϊόν κατά την µεταγραφή και µετάφραση τους), στο mitDNA κάθε γονίδιο 
διαχωρίζεται από το επόµενο µε ελάχιστα ή καθόλου νουκλεοτίδια. 
 
δ. Το mitDNA παρουσιάζει µητρική κληρονοµικότητα (αφού υπάρχουν µόνο στην ουρά του 
σπέρµατος η οποία δεν εισέρχεται στο ωάριο, αλλά αποκόπτεται). 
 
ε. Το mitDNA έχει εξαιρετικά σταθερό µήκος, που κυµαίνεται από 15.700 - 19.500 ζεύγη 
βάσεων σε όλους σχεδόν τους κυτταρικούς τύπους που µελετήθηκαν µέχρι τώρα. 

 
    
  Το mitDNA παρουσιάζει εξαιρετική ποικιλοµορφία στη δοµή και γονιδιακή οργάνωση, το 
γονιδιακό περιεχόµενο, τον τρόπο έκφρασης και την αντιγραφή µεταξύ των διαφόρων 
οργανισµών. Μια τέτοια ποικιλοµορφία είναι πιθανόν να εκφράζει τα εξελικτικά µονοπάτια που 
οδήγησαν στο διαχωρισµό των πυρηνικών και των µιτοχονδριακών γονιδίων. Είναι επίσης 
πιθανόν η ποικιλοµορφία αυτή να αντανακλά την ποικιλοµορφία των ενδοκυτικών γεγονότων 
που οδήγησαν στην εξελικτική διαφοροποίηση των µιτοχονδρίων στους διάφορους οργανισµούς. 

  Ένα από τα κύρια χαρακτηριστικά του mitDNA είναι ο ιδιόµορφος γενετικός του κώδικας. Το κωδικόνιο UGA 
χρησιµοποιείται ως κωδικόνιο παύσης στον παγκόσµιο γενετικό κώδικα, αλλά κωδικοποιεί για το αµινοξί τρυπτοφάνη στο 
µιτοχονδριακό κώδικα των ζώων, µυκήτων και πρωτόζωων, αλλά όχι και των ανώτερων φυτών. Επίσης το κωδικόνιο ΑUA 
κωδικοποιεί για ισολευκίνη στον παγκόσµιο γενετικό κώδικα, αλλά κωδικοποιεί για µεθειονίνη στο mitDNA των θηλαστικών. 
Το κωδικόνιο ΑGA κωδικοποιεί για αργινίνη στον παγκόσµιο γενετικό κώδικα αλλά χρησιµοποιείται ως κωδικόνιο παύσης στο 
mitDNA των θηλαστικών, ενώ κωδικοποιεί για σερίνη στο mitDNA των αχινών, των σκουληκιών και των εντόµων. Στα 
εχινοδέρµατα το κωδικόνιο ΑΑΑ κωδικοποιεί για ασπαραγίνη και όχι λυσίνη. Έχει προταθεί ότι η αλληλουχία GTG 
χρησιµοποιείται ως κωδικόνιο έναρξης στα θηλαστικά και τον αχινό, αλλά όχι στη Drosophila. Οι κυριότερες διαφοροποιήσεις 
του γενετικού κώδικα στο mitDNA φαίνονται στον παρακάτω Πίνακα. 

Πίνακας 1. Μεταβολές του Παγκόσµιου γενετικού κώδικα στα Μιτοχόνδρια   

Κωδικόνιο 
Παγκόσµιος 
γενετικός 
κώδικας 

Μιτοχόνδρια 
θηλαστικών 

Μιτοχόνδρια 
Drosophila 

Μιτοχόνδρια 
Neurospora 

Μιτοχόνδρια 
ζυµοµύκητα 

Μιτοχόνδρια 
φυτών 

UGA Stop Trp Trp Trp Try Stop 

AGA, AGG Arg Stop Ser Arg Arg Arg 

AUA Ileu Met Met Ileu Met Ileu 

AUU Ileu Met Met Met Met Ileu 

CGG Arg Arg Arg Arg Arg Arg και Trp 

CUU,CUC, 
CUA,CUG 

Leu Leu Leu Leu Thr Leu 
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Προέλευση µιτοχονδρίων - Ενδοσυµβιωτική υπόθεση 

   Η ενδοσυµβιωτική υπόθεση προτείνει ότι τα µιτοχόνδρια (και οι χλωροπλάστες) προήλθαν 
από τη συµβίωση ενός προκαρυωτικού αερόβιου οργανισµού µ’ ένα κύτταρο-ξενιστή ο οποίος 
ήταν αναερόβιος ή έπαιρνε την ενέργειά του µόνο από τη γλυκόλυση. Έτσι, το κυτταρόπλασµα 
του αναερόβιου ξενιστή έγινε η κατοικία ενός αερόβιου προκαρυώτη που είχε την ικανότητα 
µεταφοράς ηλεκτρονίων στο οξυγόνο. Καθώς η συµβιωτική αυτή σχέση διατηρήθηκε, ο 
ξενιστής “πήρε” αρκετές λειτουργίες από τον προκαρυώτη. Τµήµα αυτής της µεταφοράς 
λειτουργιών, απετέλεσε η µετακίνηση και η ενσωµάτωση πολλών γονιδίων του προκαρυώτη 
προς τον πυρήνα του ξενιστή. Αυτή η βαθµιαία προσαρµογή στις νέες λειτουργικές συνθήκες 
συνετέλεσε στη “µεταµόρφωση” των αερόβιων προκαρυωτικών οργανισµών σε µιτοχόνδρια. 
Από εξελικτική άποψη, η συµβιωτική αυτή σχέση πιστεύεται ότι έχει εξελιχθεί στη σηµερινή 
µορφή σύµφωνα µε την οποία τα µιτοχόνδρια έχουν ένα συγκεκριµένο βαθµό αυτονοµίας. 
   Φαίνεται ότι η εσωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη προήλθε από την πλασµατική µεµβράνη 
του αρχέγονου βακτηριακού ενδοσυµβιώτη. Η εξωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη πιθανόν 
προέρχεται από τη µεµβράνη του φαγοσώµατος του κυττάρου ξενιστή. Η µεµβράνη αυτή δείχνει 
ορισµένες οµοιότητες µε το ενδοπλασµατικό δίκτυο, µε το οποίο µοιράζεται κάποιες ουσίες (π.χ. 
το κυτόχρωµα b5). 
 

 
 

Εικόνα 44: Προέλευση µιτοχονδρίων-Ενδοσυµβιωτική υπόθεση 

Μιτοχονδριακές Ασθένειες-Μιτοχονδριακές µυοπάθειες 

 
Τα µιτοχόνδρια αποτελούν τους καλύτερους µορφολογικούς δείκτες για την καλή κυτταρική λειτουργία. 
Αλλαγές παρατηρούνται στη µορφολογία και τη λειτουργία των µιτοχονδρίων σε περιπτώσεις ασθενειών και 
τραυµατισµού των κυττάρων. Οι αλλαγές αυτές είναι συνήθως δευτερογενείς.  
1. Μιτοχονδριακές µυοπάθειες 
Κυριότερη κατηγορία µιτοχονδριακών ασθενειών είναι οι µιτοχονδριακές µυοπάθειες. Με τον όρο 
µιτοχονδριακές µυοπάθειες περιγράφεται µια ετερογενής οµάδα σπάνιων ασθενειών που επηρεάζουν διάφορους 
ιστούς και εκδηλώνεται µε διάφορα συµπτώµατα. Οι µιτοχονδριακές µυοπάθειες χαρακτηρίζονται από: 
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α. δοµικές ανωµαλίες στα µιτοχόνδρια, 
β. µεταβολές στον αριθµό των µιτοχονδρίων, ή  
γ. αλλαγές στη λειτουργία των µιτοχονδρίων. 
   Οι δοµικές αλλαγές παρατηρούνται στα µιτοχόνδρια ιστών µε µεγάλη µεταβολική οξειδωτική δραστηριότητα, 
όπως είναι ο εγκέφαλος, οι σκελετικοί µυς και το µυοκάρδιο. Οι µιτοχονδριακές ακρολοφίες συχνά παρουσιάζουν 
ανωµαλίες, ενώ τα µιτοχόνδρια περιέχουν κρυσταλλικά έγκλειστα ή σφαιρικά σωµάτια.  
Χαρακτηριστικά συµπτώµατα των ασθενειών αυτών είναι η µυϊκή αδυναµία και η υποτονία. Όµως, το κυριότερο 
κλινικό πρόβληµα είναι η επίδραση της ασθένειας σε άλλα όργανα. Ιδιαίτερα επηρεάζεται το κεντρικό νευρικό 
σύστηµα, ασθένεια η οποία, σε συνδυασµό και µε συµπτώµατα των µυών, ονοµάζεται εγκεφαλοµυοπάθεια. Επίσης, 
επηρεάζεται ιδιαίτερα και η νεφρική λειτουργία. Η αρχική διάγνωση µπορεί να γίνει µε την παρατήρηση της 
αύξησης του γαλακτικού οξέος στο αίµα. Παρατήρηση των ιστών στο ηλεκτρονικό µικροσκόπιο αποκαλύπτει την 
ύπαρξη ανώµαλης µιτοχονδριακής µορφολογίας. Σε ορισµένες µιτοχονδριακές µυοπάθειες, οι µιτοχονδριακές 
ακρολοφίες παρουσιάζουν κυψελοειδή εµφάνιση. Σε άλλες περιπτώσεις τα µιτοχόνδρια έχουν κυστιδιακή εµφάνιση 
και ελάχιστες µιτοχονδριακές ακρολοφίες.  
   Οι µιτοχονδριακές µυοπάθειες οφείλονται σε αλλαγές, 
α. της µεταφοράς και χρήσης του υποστρώµατος (όχι τόσο συχνά),  
β. της σύνδεσης οξείδωσης-φωσφορυλίωσης, και  
γ. της αναπνευστικής αλυσίδας. 
   Έλλειψη ή ελαττωµατική λειτουργία του συµπλόκου IV δηµιουργεί την πλέον σοβαρή µιτοχονδριακή µυοπάθεια, 
µε έντονη µυϊκή αδυναµία, αναπνευστικά προβλήµατα καθώς επίσης ανεπαρκή καρδιακή και νεφρική λειτουργία. 
Τα άτοµα αυτά δεν ζουν περισσότερο από οκτώ µήνες, κάτω από τις καλύτερες δυνατές συνθήκες.  
Το 20% των περιπτώσεων µιτοχονδριακών µυοπαθειών που αφορά σφάλµατα της αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων 
ή της FoF1 ATPάσης, οφείλεται σε κληρονοµικούς λόγους. Η µιτοχονδριακή κληρονοµικότητα είναι µητρική. 
Εξαιτίας του γεγονότος ότι το mitDNA κληρονοµείται µητρικά, πιστεύεται ότι οι περισσότερες, αν όχι όλες, 
µιτοχονδριακές µυοπάθειες οφείλονται σε µεταλλάξεις του mitDNA. Η άποψη αυτή υποστηρίζεται από το γεγονός 
ότι 13 υποµονάδες των συµπλόκων της αλυσίδας µεταφοράς ηλεκτρονίων και της FoF1 ATPάσης κωδικοποιούνται 
από το mitDNA. 
   Oι ανθρώπινες µιτοχονδριακές ασθένειες οφείλονται σε µεταλλάξεις, αναδιπλασιασµούς και ελλείµµατα τα οποία 
παρεµποδίζουν την πρωτεϊνική σύνθεση των µιτοχονδριακών υποµονάδων κυρίως στα σύµπλοκα της αναπνευστικής 
αλυσίδας. Βασικό στοιχείο σ’ αυτές τις γενετικές αλλαγές είναι η ταυτόχρονη παρουσία του αντίστοιχου µη 
µεταλλαγµένου τύπου mitDNA που προσφέρει ετεροπλασµία. Η ετεροπλασµία αντισταθµίζει το αποτέλεσµα των 
µεταλλάξεων ή των ελλειµµάτων, τα οποία κάτω από άλλες συνθήκες θα µπορούσαν να επιφέρουν το θάνατο. Η 
διαφορετική µεταγραφική και µεταφραστική δραστηριότητα του ενός γενόµατος έναντι του άλλου µπορεί να δώσει 
έναν παθολογικό φαινότυπο. Το γένωµα του πυρήνα µπορεί να επηρεάζει την έκφραση σε κάθε ένα από αυτά τα δύο 
µιτοχονδριακά γενόµατα ή µπορεί να αντισταθµίζει, σε κάποιο βαθµό την µετάλλαξη του mitDNA. 
   Πολλαπλά ελλείµµατα στο mitDNA έχουν διαπιστωθεί σε ασθενείς µε µιτοχονδριακές ασθένειες και 
καρδιοµυοπάθεια. Τα ελλείµµατα αυτά συγκεντρώνονται κατά την ενηλικίωση των ατόµων, αλλά η ταχύτητα 
συγκέντρωσής τους διαφέρει µεταξύ των ατόµων. Στην περίπτωση των µιτοχονδριακών ασθενειών η συγκέντρωση 
των ελλειµµάτων στο mitDNA γίνεται πάρα πολύ γρήγορα. Στους περισσότερους υγιείς ανθρώπους η συγκέντρωση 
των ελλειµµάτων του mitDNA γίνεται αργά, αλλά µε την ενηλικίωση, και µε επιπλέον καταστροφή του mitDNA που 
µπορεί να προκληθεί από ελεύθερες χηµικές ρίζες, παρατηρείται εκτεταµένη διαταραχή της µιτοχονδριακής 
λειτουργίας που συµβάλλει στη διαδικασία της γήρανσης. 
   Η συγκέντρωση ελλειµµάτων στο µιτοχονδριακό γένωµα κατά την ενηλικίωση είναι ένα γενικό φαινόµενο που 
παρατηρείται σ’ όλα τα θηλαστικά. Έχει προταθεί ότι η συγκέντρωση µεταλλάξεων στο mitDNA κατά τη διάρκεια 
της ζωής ενός ατόµου, αποτελεί σπουδαίο παράγοντα για τη διαδικασία του γήρατος και την εκδήλωση ασθενειών.  
Σε απλό έλλειµµα οφείλεται το σύνδροµο Kearns-Sayre. Η ασθένεια αυτή σχετίζεται µε ελλείµµατα στο mitDNA, 
των οποίων διαφέρει το µέγεθος και η θέση ανάµεσα σε διαφορετικούς ασθενείς. Σε διαφορετικούς ιστούς του ίδιου 
ατόµου τα ελλείµµατα στο mitDNA βρίσκονται στην ίδια θέση και έχουν το ίδιο µέγεθος. Τα συµπτώµατα της 
ασθένειας αυτής είναι η προοδευτική οφθαλµοπληγία, χρωµατική αµφιβληστροειδίτιδα και καρδιακές ανωµαλίες. 
Στις περιπτώσεις πολλαπλών ελλειµµάτων του mitDNA οφείλεται η προοδευτική εξωτερική οφθαλµοπληγία. Τα 
αποτελέσµατα δείχνουν ότι µια µετάλλαξη σε πρωτεΐνη που κωδικοποιείται από τον πυρήνα µπορεί να καταστρέψει 
τη δοµική ακεραιότητα του mitDNA µ’ ένα συγκεκριµένο και κληρονοµήσιµο τρόπο. Τα πολλαπλά ελλείµµατα στο 
mitDNA µεταβιβάζονται µε αυτοσωµικό κυρίαρχο τρόπο. Παρόµοια αποτελέσµατα έχουν παρατηρηθεί και στην 
καρδιοµυοπάθεια, σε ασθενείς µε υπερτροφική καρδιά.  
    Η ασθένεια Leber, που χαρακτηρίζεται από απότοµη τύφλωση και στα δύο µάτια στην ηλικία των 20 ετών, 
οφείλεται σε µετάλλαξη του mitDNA που προκαλεί εκφυλισµό του οπτικού νεύρου. Αρκετές επίσης µιτοχονδριακές 
ασθένειες οφείλονται σε µεταλλάξεις των tRNA γονιδίων. 
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Μιτοχονδριακές Ασθένειες-Αντιµιτοχονδριακά αντισώµατα 

   Η πρωτογενής χοληφόρος κίρρωση είναι µια χρόνια χολοστατική ασθένεια του ήπατος που χαρακτηρίζεται από 
φλεγµονή των ενδο-ηπατικών χοληφόρων αγωγών. Η ασθένεια αυτή παρατηρείται κυρίως σε µεσήλικες γυναίκες 
και αποτελεί την πλέον συνήθη αιτία για τη µεταµόσχευση ήπατος. Η πρωτογενής χοληφόρος κίρρωση θεωρείται 
ανοσοασθένεια, και είναι η πρώτη ασθένεια στην οποίαν αναγνωρίστηκαν αντιµιτοχονδριακά αντισώµατα. Στην 
ασθένεια αυτή έχουν αναγνωριστεί αντιµιτοχονδριακά αντισώµατα για τέσσερις τουλάχιστον πρωτεΐνες της 
εσωτερικής µιτοχονδριακής µεµβράνης. Μια από τις πρωτεΐνες αυτές έχει ΜΒ 70 kD και αποτελεί τµήµα του 
πολυενζυµικού συµπλόκου της πυροσταφυλικής αφυδρογονάσης. Αν και η αιτιολογία της πρωτογενούς χοληφόρου 
κίρρωσης δεν είναι γνωστή, είναι πιθανόν να οφείλεται σε βακτηριακή µόλυνση. Μέχρι τώρα, σε διάφορες 
ανθρώπινες ασθένειες, έχουν ανακαλυφθεί αρκετά αντιµιτοχονδριακά αντισώµατα τα οποία διακρίνονται σε επτά 
οµάδες. Τα αντιµιτοχονδριακά αντισώµατα δεν είναι η αιτία των ασθενειών, αλλά αποτελούν ασφαλές διαγνωστικό 
κριτήριο των ασθενειών αυτών σε πάρα πολλές περιπτώσεις.  
Μιτοχόνδρια και καρκινικά κύτταρα 
   Οι περισσότερες από τις δοµικές και µεταβολικές αλλαγές που παρατηρούνται στα µιτοχόνδρια των καρκινικών 
κυττάρων είναι αποτέλεσµα της κακοήθειας των κυττάρων και όχι ο πρωτογενής παράγοντας για τη δηµιουργία της. 
Τα µιτοχόνδρια στα καρκινικά κύτταρα εµφανίζονται µικρότερα και πιο διογκωµένα σε σχέση µε τα µιτοχόνδρια 
των αντίστοιχων κανονικών κυττάρων, ενώ έχουν και µικρότερο αριθµό µιτοχονδριακών ακρολοφιών, οι οποίες 
µπορεί να έχουν ανώµαλη εµφάνιση και προσανατολισµό. Στα καρκινικά κύτταρα παρατηρείται αύξηση της 
γλυκόλυσης και σχετικά µικρότερος αριθµός µιτοχονδρίων, σε σχέση πάντα µε τα µιτοχόνδρια των αντίστοιχων 
κανονικών κυττάρων. Επίσης, στα µιτοχόνδρια των καρκινικών κυττάρων η αλυσίδα µεταφοράς των ηλεκτρονίων 
παρουσιάζει χαλαρή σύνδεση µε το µηχανισµό παραγωγής ΑΤΡ. Αυτό µπορεί να οφείλεται στην αλλαγή των 
ιδιοτήτων της εσωτερικής µιτοχονδριακής µεµβράνης, λόγω της άτυπης παρουσίας χοληστερόλης που υπάρχει στα 
καρκινικά κύτταρα. Μέχρι τώρα έχει αναφερθεί µια µόνο περίπτωση κατά την οποία πιστεύεται ότι οι 
µιτοχονδριακές αλλαγές αποτελούν το αίτιο της καρκινογένεσης. Η περίπτωση αυτή αναφέρεται σε σπάνιους όγκους 
των σιαλογόνων αδένων, τον όγκο του Wharthin και το ογκοκύτωµα. Το κυτταρόπλασµα αυτών των καρκινικών 
κυττάρων είναι σχεδόν γεµάτο µε µιτοχόνδρια, τα περισσότερα των οποίων έχουν κανονική εµφάνιση. Πιστεύεται 
ότι ο κύριος λόγος δηµιουργίας όγκων σ’ αυτούς τους κυτταρικούς τύπους είναι ο άτυπος πολλαπλασιασµός των 
µιτοχονδρίων. 

Μιτοχονδριακές Ασθένειες-Μεγαµιτοχόνδρια 

   Τα µιτοχόνδρια µπορούν να αυξηθούν κάτω από κανονικές συνθήκες εφόσον το απαιτούν οι συνθήκες λειτουργίας 
του συγκεκριµένου κυττάρου. Όµως σε αρκετές περιπτώσεις λόγω έλλειψης κάποιων µεταβολιτών, ορισµένες 
κυτταρικές λειτουργίες γίνονται µε έντονο ρυθµό µε αποτέλεσµα την υπερτροφία των µιτοχονδρίων. Η υπερτροφία 
αυτή στα αρχικά στάδια είναι αναστρέψιµη, αλλά αργότερα παρατηρείται θραύση των µιτοχονδριακών ακρολοφιών, 
αποδιοργάνωση των µιτοχονδρίων και µείωση της λειτουργικής τους ικανότητας. ∆ιάφορες ορµόνες (κυρίως 
ορµόνες του θυρεοειδούς αδένα) µπορούν να προκαλέσουν αύξηση του µεγέθους των µιτοχονδρίων.   
   Τα µεγαµιτοχόνδρια παρατηρούνται σε περιπτώσεις πείνας, έλλειψης βιταµινών, µυϊκές δυστροφίες και σε 
ορισµένες περιπτώσεις δηλητηρίασης µε χηµικές ουσίες. Μεγαµιτοχόνδρια παρατηρούνται επίσης στα 
ηπατοκύτταρα αλκοολικών ατόµων και σε ορισµένες περιπτώσεις µυοκαρδίτιδας. Παρόµοιες δοµές παρατηρούνται 
στα ηπατοκύτταρα µετά από έλλειψη λιπαρών οξέων, βιταµίνης Ε και κατά την κίρρωση του ήπατος. Αύξηση του 
µεγέθους των µιτοχονδρίων παρατηρείται και στα κύτταρα του νεφρού κατά τη νέκρωση των εσπειραµένων 
σωληναρίων, στα µυϊκά κύτταρα σε ορισµένες µυοπάθειες και σε καλλιεργούµενα κύτταρα κάτω από ανώµαλες 
συνθήκες αύξησης. Τα µεγαµιτοχόνδρια προκύπτουν είτε από τη σύντηξη υπαρχόντων µιτοχονδρίων, είτε από 
καταστολή της µιτοχονδριακής διαίρεσης 
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Λειτουργίες των Μιτοχονδρίων 

   Τα µιτοχόνδρια λειτουργούν κυρίως σαν οργανίδια παραγωγής ενέργειας. Επίσης 
συµµετέχουν στη διατήρηση της οµοιοστασίας του ενδοκυτταρικού ασβεστίου, την παραγωγή 
θερµότητας ενώ λαµβάνουν µέρος και σε διάφορες συνθετικές δραστηριότητες. 
 

 Οξειδωτική φωσφορυλίωση  
 Πρόσληψη ιόντων ασβεστίου  
 Θερµογένεση  

 
Οξειδωτική φωσφορυλίωση-Παραγωγή ΑΤΡ 
  Τα προϊόντα αποικοδόµησης των πρωτεϊνών, υδατανθράκων και λιπιδίων µπαίνουν στα 
µιτοχόνδρια και µε µια σειρά πολύπλοκων διεργασιών µετατρέπονται σε ενέργεια. Επειδή το 
οξυγόνο αποτελεί τον κύριο παράγοντα, ο οποίος συµµετέχει στις αντιδράσεις για το 
σχηµατισµό ΑΤΡ, η οξειδωτική δραστηριότητα των µιτοχονδρίων ονοµάζεται και 
µιτοχονδριακή αναπνοή.  
 
  Η ΑΤΡ δηµιουργείται από δύο κυρίως µηχανισµούς: 
α. Μηχανισµός οξειδωτικής φωσφορυλίωσης - είναι κοινός σε όλα τα ευκαρυωτικά κύτταρα και 
εξαρτάται από την ύπαρξη οξυγόνου. 
β. Μηχανισµός φωσφορυλίωσης υποστρωµάτων - είναι κοινός σε όλους τους οργανισµούς, 
παράγει λιγότερη ενέργεια από το µηχανισµό οξειδωτικής φωσφορυλίωσης και αποτελεί τον 
κύριο µηχανισµό παραγωγής ΑΤΡ για κύτταρα που ζουν, παροδικά ή µόνιµα, χωρίς οξυγόνο. 
 
Πρόσληψη ιόντων ασβεστίου 

   Τα µιτοχόνδρια προσλαµβάνουν ενεργά ιόντα ασβεστίου (Cα2+) και η διεργασία αυτή 
οφείλεται στην ύπαρξη ηλεκτροχηµικού δυναµικού που αντλεί Cα2+ από το κυτταρόπλασµα. Το 
µεµβρανικό δυναµικό που υπάρχει στην εσωτερική µιτοχονδριακή µεµβράνη, έχει την 
ικανότητα να δηµιουργήσει µια βαθµίδωση Cα2+ της τάξης των 10.000/1. Η µεταφορά του 
Cα2+ γίνεται µε τη βοήθεια µιας µεµβρανικής πρωτεΐνης µεταφοράς της εσωτερικής 
µιτοχονδριακής µεµβράνης που χρησιµοποιεί ως ενέργεια το µεµβρανικό δυναµικό. Η ενεργός 
µεταφορά Cα2+ µειώνει την τιµή φωσφορυλίωσης της ADP. Την ίδια όµως στιγµή λειτουργούν 
και µηχανισµοί οι οποίοι βγάζουν έξω από το µιτοχόνδριο τα Cα2+. Η έξοδος του Cα2+ από τη 
µιτοχονδριακή µήτρα γίνεται µε συνεργατικό τρόπο. Το είδος του ιόντος που ανταλλάσσεται µε 
το Cα2+ εξαρτάται από τον κυτταρικό τύπο. Στην καρδιά και τον εγκέφαλο, π.χ. η έξοδος του 
Cα2+ εξαρτάται από τα ιόντα νατρίου (Na+), ενώ στα ηπατοκύτταρα εξαρτάται από πρωτόνια. 
Το Cα2+, µετά την είσοδό του στη µιτοχονδριακή µήτρα, συγκεντρώνεται στα 
ενδοµιτοχονδριακά κοκκία τα οποία περιέχουν επίσης Mg2+ ενώ πιστεύεται ότι υπάρχουν 
επίσης φωσφολιπίδια και κάποιες πρωτεΐνες. Τα δοµικά αυτά συστατικά µπορούν να 
χρησιµοποιηθούν για τη δηµιουργία εσωτερικής µιτοχονδριακής µεµβράνης σε περιπτώσεις 
έντονων ενεργειακών αναγκών. 
 
   Η πρόσληψη Cα2+ έχει αρκετή σηµασία για την κυτταρική οµοιοστασία, αφού το επίπεδο 
Cα2+ πρέπει να διατηρείται σε χαµηλά επίπεδα. Πιστεύεται πάντως ότι κύρια λειτουργία του 
µιτοχονδριακού Cα2+ είναι η ρύθµιση της δράσης κάποιων µιτοχονδριακών ενζύµων (των 
αφυδρογονασών). 
 

93 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 92

 

 

Θερµογένεση 

   Σε ορισµένα εξειδικευµένα κύτταρα του φαιού λιπώδους ιστού, η µιτοχονδριακή αναπνοή δεν 
συνδέεται µε το µηχανισµό σύνθεσης ΑΤΡ και έτσι η ενέργεια διασκορπίζεται τελείως σαν 
θερµότητα. Υπεύθυνη για τη "διαταραχή" αυτή είναι µια πρωτεΐνη που ονοµάζεται θερµογενίνη 
ή πρωτεΐνη αποσύζευξης, η οποία έχει ΜΒ 33 kD και βρίσκεται µόνο στα µιτοχόνδρια του 
φαιού λιπώδους ιστού. Η θερµογενίνη αποτελεί ένα φυσιολογικό παράγοντα αποσύζευξης της 
οξειδωτικής φωσφορυλίωσης και δρα ως διαµεµβρανικός µεταφορέας Η+. Η “διαρροή” των Η+ 
µεταβάλλει το έλεγχο παραγωγής ΑΤΡ. Οι αντιδράσεις οξείδωσης του πυροσταφυλικού και του 
κύκλου του κιτρικού οξέος λειτουργούν κανονικά, απελευθερώνοντας το µεγαλύτερο µέρος της 
ελεύθερης ενέργειας ως θερµότητα. Το ποσό της θερµογενίνης αυξάνεται καθώς τα ζώα 
προσαρµόζονται στο κρύο και µπορεί να φτάσει το 15% περίπου των µιτοχονδριακών 
µεµβρανικών πρωτεϊνών. Η διαδικασία αυτή επιτρέπει στα θερµόαιµα ζώα να διατηρούν 
σταθερή τη θερµοκρασία του σώµατός τους όταν βρεθούν σε κρύο περιβάλλον. Με τον ίδιο 
µηχανισµό διατηρούν τη θερµοκρασία του σώµατός τους τα ζώα που βρίσκονται σε χειµέρια 
νάρκη. 
   Η θερµογένεση που γίνεται στο φαιό λιπώδη ιστό αντιπροσωπεύει τον κύριο αµυντικό 
µηχανισµό ενάντια στο ψύχος για τα περισσότερα νεογέννητα θηλαστικά. Παρά το γεγονός ότι 
ο φαιός λιπώδης ιστός αντιπροσωπεύει το 1% του βάρους του σώµατος, εντούτοις έχει την 
ικανότητα να παράγει όλη τη θερµότητα που χρειάζονται τα θηλαστικά. Ανάλογα µε το είδος, 
το αναπτυξιακό στάδιο, τις θερµοκρασιακές και τις διαιτητικές συνθήκες, η ικανότητα του 
φαιού λιπώδους ιστού για θερµογένεση ρυθµίζεται µε µεγάλη ακρίβεια. Νευρικά σήµατα από το 
θάλαµο του εγκεφάλου (έκκριση νορεπινεφρίνης) προκαλούν υδρόλυση του φαιού λίπους µε 
αποτέλεσµα να υπάρχουν διαθέσιµα λιπαρά οξέα για τα µιτοχόνδρια. Η κύρια προϋπόθεση για 
την παραγωγή θερµότητας είναι η ύπαρξη λειτουργικά ικανών µιτοχονδρίων που µπορούν να 
παράγουν θερµότητα, (τα µιτοχόνδρια αυτά χαρακτηρίζονται από χαµηλή δράση ΑΤΡάσης, 
µεγάλη οξειδωτική ικανότητα και υψηλή συγκέντρωση της ειδικής πρωτεΐνης θερµογενίνης). 
   Η ικανότητα θερµογένεσης είναι ένα φαινόµενο το οποίο εξαρτάται άµεσα από το είδος. Στον 
αρουραίο και τον ποντικό, π.χ., η ικανότητα παραγωγής θερµότητας από το φαιό λιπώδη ιστό 
µεταβάλλεται ουσιαστικά µέσα σε λίγες ώρες µετά τη γέννηση τους. Αντίθετα, στο ινδικό 
χοιρίδιο αυτό γίνεται µια βδοµάδα µετά τη γέννηση. Στον ενήλικα άνθρωπο δεν υπάρχουν 
µεγάλες ποσότητες φαιού λιπώδους ιστού, σε αντίθεση µε τα νεογέννητα άτοµα στα οποία οι 

  Το ασβέστιο φαίνεται ότι διαδραµατίζει κάποιο ρόλο σε µια ασθένεια που είναι γνωστή ως κακοήθης 
υπερθερµία. Στην ασθένεια αυτή, η θερµοκρασία του σώµατος αυξάνεται υπέρµετρα µ’ έναν ανεξέλεγκτο 
τρόπο. Οι σκελετικοί µυς αποτελούν κύρια θέση παραγωγής της θερµότητας και πιστεύεται ότι η 
παθολογική θερµογένεση στον ιστό αυτό συνδέεται µε την αύξηση του Ca2+. Η κατάσταση αυτή σχετίζεται 
άµεσα µε την έκθεση του ατόµου σε πτητικά αναισθητικά ή µυοχαλαρωτικά. Κλινικά και εργαστηριακά 
ευρήµατα δείχνουν ότι έχει χαθεί ο έλεγχος της µεταφοράς ιόντων Ca2+ όχι µόνο στην εσωτερική 
µιτοχονδριακή µεµβράνη αλλά και στις άλλες βιολογικές µεµβράνες, µε αποτέλεσµα την υπέρµετρη αύξηση 
του ενδοκυτταρικού Ca2+. 
   Τραυµατισµός του κυττάρου οδηγεί συχνά σε κυτταρικό θάνατο λόγω της µεγάλης ποσότητας 
ενδοκυτταρικού Ca2+ που µπαίνει στα κύτταρα. Η ικανότητα των µιτοχονδρίων να προσλαµβάνουν Ca2+ δεν 
είναι απεριόριστη, µε συνέπεια η υπέρµετρη ποσότητα Ca2+ που προσλαµβάνεται να παρεµποδίζει τη σωστή 
µιτοχονδριακή λειτουργία. Παράλληλα η συνεχής πρόσληψη Ca2+ (διαδικασία που γίνεται σε βάρος της 
οξειδωτικής φωσφορυλίωσης) θα µειώσει το διαθέσιµο ποσό ΑΤΡ που απαιτείται για την ενεργοποίηση των 
Ca2+ - ΑΤΡασών της πλασµατικής µεµβράνης, µε συνέπεια την ακόµη µεγαλύτερη συγκέντρωση του Ca2+

στο κυτταρόπλασµα. 
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ποσότητες του ιστού αυτού είναι ιδιαίτερα µεγάλες. Στα νεογέννητα άτοµα η θερµογένεση από 
το φαιό λιπώδη ιστό είναι απαραίτητη προϋπόθεση για την επιβίωσή τους. 
 
   Το ποσό του φαιού λιπώδους ιστού καθώς επίσης και η δραστηριότητά του µπορούν να 
µεταβληθούν από περιβαλλοντικούς παράγοντες. Υπέρµετρη πρόσληψη τροφής διεγείρει την 
ανάπτυξη και τη δράση του φαιού λιπώδους ιστού. Έτσι, τα επιπλέον “καύσιµα” οξειδώνονται 
παράγοντας ενέργειας και δεν αποθηκεύονται ως λιπίδια. Αυτή η παρακαµπτήρια ενεργειακή 
διεργασία αποτρέπει τις αρνητικές συνέπειες που µπορεί να έχει για τον οργανισµό η 
υπερβολική διατροφή. Σε ορισµένα όµως άτοµα, τα κέντρα του κεντρικού νευρικού συστήµατος 
που προσδιορίζουν τις ανωµαλίες της διατροφής δεν λειτουργούν σωστά µε αποτέλεσµα ο φαιός 
λιπώδης ιστός να µην διεγείρεται και να ατροφεί. Τα άτοµα αυτά αποκτούν υπερβολικό βάρος, 
αν συνεχίσουν την υπέρµετρη πρόσληψη τροφής.   
   Ορισµένες ουσίες, συµπεριλαµβανοµένων της νικοτίνης και της καφεΐνης, διεγείρουν τη δράση 
του φαιού λιπώδους ιστού µε αποτέλεσµα να υπάρχει µερική αντιστάθµιση της υπερβολικής 
διατροφής. Ένα µέρος του βάρους που κερδίζουν ορισµένα άτοµα αφού “κόψουν” το κάπνισµα ή 
τον καφέ, µπορεί να οφείλεται στο φαινόµενο αυτό. Έκθεση των ατόµων σε πολύ ζεστά κλίµατα 
προκαλεί µείωση του βάρους του φαιού λιπώδους ιστού και απενεργοποίηση της 
παρακαµπτήριας ενεργειακής διεργασίας για την παραγωγή θερµότητας. 
 

 

 

 

 

 

 
 

Εικόνα 45: Κύτταρο φαιού λιπώδους ιστού 
 

Ριβοσώµατα 

Γενικά 
   Οι πρωτεΐνες είναι τα πλέον περίπλοκα και πολύµορφα βιολογικά µεγαλοµόρια του ζωντανού 
κόσµου.  ∆εν είναι υπερβολή να τονιστεί ότι µια ή περισσότερες πρωτεΐνες βρίσκονται πίσω από 
κάθε δραστηριότητα των ζωντανών οργανισµών ή ότι, µε άλλα λόγια, η ζωή αποτελεί έκφραση 
των πρωτεϊνών. 
   Όλες οι πρωτεΐνες αποτελούνται από συνδυασµούς 20 µόνο αµινοξέων.  Αν κάποιος θελήσει 
να φτιάξει ένα πολυπεπτίδιο που να αποτελείται από 100 αµινοξέα, ποιες πιθανότητες έχει, το 
πολυπεπτίδιο αυτό, να σχηµατιστεί κανονικά, αν τα αµινοξέα τοποθετηθούν τυχαία το ένα 
δίπλα στο άλλο;  Οι πιθανότητες  είναι τόσο λίγες, όσες υπάρχουν για τη χωρίς λάθη 
δακτυλογράφηση της “Ιλιάδος” από ένα πίθηκο. Όµως, αν υπολογιστούν οι πιθανότητες που 
υπάρχουν για τη δηµιουργία του σωστού πολυπεπτιδίου, θα διαπιστωθεί ότι ο αριθµός αυτός 
δεν είναι εκτός των ορίων της φαντασίας µας.  Η σωστή τοποθέτηση του πρώτου αµινοξέος 
είναι 1 στις 20.  Το ίδιο ισχύει και για το δεύτερο αµινοξύ, έτσι ώστε οι πιθανότητες για τη 
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σωστή τοποθέτηση των δύο πρώτων αµινοξέων είναι 1 στις 400, ή 1 στις 202.  Αν 
επαναληφθεί το ίδιο για κάθε αµινοξύ, οι πιθανότητες για να βρεθεί τυχαία η σωστή 
αλληλουχία είναι 1 στις 20100.  Ο αριθµός αυτός είναι τεράστιος.   Ακόµη και αν όλος ο 
πληθυσµός της Γης, δουλεύοντας νύχτα και µέρα, φτιάχνοντας 1.000.000 πολυπεπτίδια/sec, 
χωρίς να επαναλαµβάνει ποτέ τον ίδιο συνδυασµό, θα χρειάζονταν 10107 χρόνια για να 
ελεγχθούν όλοι οι πιθανοί συνδυασµοί. 
   Οι πρωτεΐνες συνεπώς δεν φτιάχνονται τυχαία.  Η µηχανή παραγωγής των πρωτεϊνών είναι 
το ριβόσωµα, το οποίο είναι φανερό ότι δεν µπορεί να λειτουργεί χωρίς συγκεκριµένο 
προγραµµατισµό.  Πράγµατι, το ριβόσωµα παίρνει τις κατάλληλες οδηγίες και µέσα από µια 
πολύπλοκη, αλλά ταχύτατη και αλάνθαστη (τις περισσότερες φορές) διαδικασία, την 
πρωτεϊνική σύνθεση, σχηµατίζει τα εκατοµµύρια των διαφορετικών πρωτεϊνών που 
χρειάζονται οι ζωντανοί οργανισµοί.  
   Το 1941 ο Claude αποµόνωσε από µια µεγάλη ποικιλία ιστών διαφόρων κυτταρικών τύπων 
µικρά κοκκία τα οποία ονόµασε µικροσώµατα.  Η ύπαρξη RNA στα µικροσώµατα οδήγησε 
τους Jeener και Brachet στη διατύπωση της άποψης ότι τα κοκκία αυτά συµµετέχουν στην 
πρωτεϊνική σύνθεση.  Τα µικροσώµατα παρατηρήθηκαν για πρώτη φορά στο ηλεκτρονικό 
µικροσκόπιο από τον Palade, το 1955.  Ο Palade τα ονόµασε πυκνά σωµατίδια ή κοκκία, ενώ ο 
Roberts, το 1958, τους έδωσε το όνοµα τους: Ριβοσώµατα. 
 

Ριβοσώµατα και πρωτεϊνική σύνθεση 
   Οι πρωτεΐνες αποτελούν τα ενεργά συστατικά της κυτταρικής µηχανής.  Η οργάνωση και η 
λειτουργία των µηχανισµών πρωτεϊνικής σύνθεσης είναι παρόµοια σε όλα τα κύτταρα: τρία 
είδη RNA επιτελούν διαφορετικούς αλλά συνεργατικούς ρόλους µε τελικό σκοπό τη σύνθεση 
µιας πρωτεΐνης.   
  Το αγγελιαφόρο RNA (mRNA) κωδικοποιεί τη γενετική πληροφορία που αντιγράφηκε από 
το DNA µε τη µορφή µιας αλληλουχίας βάσεων η οποία καθορίζει  µια αλληλουχία αµινοξέων.    
Το µεταφορικό RNA (tRNA) είναι το κλειδί του κώδικα: τα αµινοξέα που καθορίζονται από 
την αλληλουχία βάσεων ενός mRNA µεταφέρονται και τοποθετούνται στο άκρο της 
αυξανόµενης πολυπεπτιδικής αλυσίδας από ειδικά µόρια tRNA.   
  Το ριβοσωµικό RNA (rRNA) συνδέεται µε µια οµάδα ειδικών ριβοσωµικών πρωτεϊνών και 
σχηµατίζει το ριβόσωµα, το οποίο είναι η θέση της πρωτεϊνικής σύνθεσης.   
  Τα ριβοσώµατα που έχουν τα tRNA και ειδικές πρωτεΐνες µπορούν να κινούνται κατά µήκος 
ενός µορίου mRNA µεταφράζοντας την κωδικοποιηµένη γενετική πληροφορία. Ο όρος 
µετάφραση αναφέρεται στην όλη διεργασία µε την οποίαν η αλληλουχία βάσεων του mRNA 
χρησιµοποιείται για να ενεργοποιήσει και να συνδέσει τα κατάλληλα αµινοξέα σε µια 
πρωτεΐνη.  Τα νουκλεοτίδια του mRNA “διαβάζονται” ως τριάδες. Κάθε τριάδα νουκλεοτιδίων 
αποτελεί ένα κωδικόνιο. Κάθε κωδικόνιο καθορίζει ποιο συγκεκριµένο αµινοξύ θα προστεθεί 
στην αυξανόµενη πολυπεπτιδική αλυσίδα. Οι τρεις τύποι του RNA συµµετέχουν στη 
διαδικασία αυτή σε όλα τα κύτταρα.  Πιστεύεται ότι η ανάπτυξη των τριών ξεχωριστών 
λειτουργιών του RNA αποτέλεσε το µοριακό κλειδί για την προέλευση της ζωής. 
   Το ριβόσωµα µπορεί να θεωρηθεί ως κολοσσιαίο ριβοζονουκλεοπρωτεϊνικό σύµπλοκο µε 
πολλαπλές ενεργές θέσεις οι οποίες αναγνωρίζουν και συνδέονται µε το mRNA και άλλους 
απαραίτητους παράγοντες, καταλύοντας έτσι τις αντιδράσεις που του επιτρέπουν να 
µετακινείται κατά µήκος του mRNA προσθέτοντας, κάθε φορά, ένα αµινοξύ στην αυξανόµενη 
πολυπεπτιδική αλυσίδα.  Κάθε αµινοξύ εισέρχεται στη διαδικασία της πρωτεϊνικής σύνθεσης 
συνδεδεµένο µ’ ένα µόριο tRNA.  Οι αντιδράσεις οι οποίες συνδέουν τα αµινοξέα στα tRNA  
ονοµάζονται ενεργοποίηση του αµινοξέος και αποτελούν την τελική βάση για την ακρίβεια της 
πρωτεϊνικής σύνθεσης.  Αυτό συµβαίνει διότι οι αντιδράσεις ενεργοποίησης, συνδέοντας ένα 
αµινοξύ µ’ ένα tRNA που έχει ένα αντικωδικόνιο για το αµινοξύ αυτό, συνδέουν άµεσα το 
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κωδικόνιο µε το αντίστοιχο αµινοξύ.  Κατά την αντίδραση ενεργοποίησης του αµινοξέος, η 
ενέργεια που απελευθερώνεται από τη θραύση της ΑΤΡ, δεν χάνεται αλλά διατηρείται καθώς 
τα αµινοξέα συνδέονται στα αντίστοιχα  tRNA.  Η ενέργεια αυτή, η οποία απελευθερώνεται 
καθώς τα αµινοξέα µεταφέρονται από τα tRNA στην αυξανόµενη πολυπεπτιδική αλυσίδα, 
αποτελεί την κύρια δύναµη που καθοδηγεί την πρωτεϊνική σύνθεση.  Το σύµπλοκο που 
σχηµατίζεται µεταξύ ενός tRNA και ενός αµινοξέος αποτελεί ένα αµινοακυλ-tRNA. Τα 
σύµπλοκα αυτά σχηµατίζονται µε τη συµµετοχή των αµινοακυλ-tRNA συνθετασών.  
Υπάρχουν είκοσι διαφορετικές αµινοακυλ-tRNA συνθετάσες και κάθε µια συνδέει ένα από τα 
είκοσι αµινοξέα µε τα συµβατά ή συγγενή tRNA. 

 
Εικόνα 46: Ριβοσώµατα και πρωτεϊνική σύνθεση 

 

Αριθµός, κατανοµή και χηµική σύσταση των ριβοσωµάτων 
   Τα ριβοσώµατα βρίσκονται στα κύτταρα όλων των ζωντανών οργανισµών µε εξαίρεση τα 
ώριµα ερυθροκύτταρα θηλαστικών. Στην Escherichia coli υπάρχουν 10.000-20.000 
ριβοσώµατα, τα οποία αντιπροσωπεύουν το 25% της συνολικής µάζας του βακτηρίου. Στους 
προκαρυωτικούς οργανισµούς τα ριβοσώµατα είναι ελεύθερα στο κυτταρόπλασµα. Ο µέσος 
αριθµός των ριβοσωµάτων σ’ ένα κύτταρο θηλαστικών είναι περίπου 10.000.000. Ο µικρότερος 
αριθµός ριβοσωµάτων παρατηρείται στα σπερµατοκύτταρα, ενώ ο µεγαλύτερος στα εµβρυακά 
κύτταρα και στα κύτταρα που ασχολούνται µε τη σύνθεση των εκκριτικών πρωτεϊνών.  Λίγα 
απ’ αυτά βρίσκονται στα µιτοχόνδρια, ενώ τα υπόλοιπα παρατηρούνται στο κυτταρόπλασµα ή 
συνδεδεµένα στις µεµβράνες του ενδοπλασµατικού δικτύου. Οι δύο αυτοί τύποι των 
ριβοσωµάτων, δηλ. τα ελεύθερα (που βρίσκονται στο κυτταρόπλασµα) και τα συνδεδεµένα 
(που βρίσκονται στις µεµβράνες του ενδοπλασµατικού δικτύου) ριβοσώµατα, δεν έχουν δοµικές 
διαφορές, εναλλάσσονται µεταξύ τους και οι ριβοσωµικές υποµονάδες τους “αποθηκεύονται” στο 
κυτταρόπλασµα µέχρις ότου ξαναχρησιµοποιηθούν σ’ ένα νέο κύκλο πρωτεϊνικής σύνθεσης.   
Τα ριβοσώµατα που βρίσκονται στο κυτταρόπλασµα δεν είναι τυχαία διασκορπισµένα, αλλά 
σχηµατίζουν οµάδες από 10 ή περισσότερα ριβοσώµατα.  Οι οµάδες αυτές, που ονοµάζονται 
πολυσώµατα, σχηµατίζονται διότι συνδέονται και µεταφράζουν ένα µόριο αγγελιοφόρου RNA 
(mRNA, θα µιλήσουµε σε παρακάτω κεφάλαιο) το οποίο φέρει την γενετική πληροφορία για 
την παραγωγή της πρωτεΐνης. Αύξηση του αριθµού των ριβοσωµάτων, τόσο στα προκαρυωτικά 
όσο και στα ευκαρυωτικά κύτταρα, παρατηρείται κατά την ωογένεση, την ανάπτυξη και 
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γενικώς όταν υπάρχουν αυξηµένες κυτταρικές ανάγκες για τη σύνθεση µεγαλύτερου αριθµού 
πρωτεϊνών.   
   Για πρώτη φορά το 1960, προτάθηκε από τους Siekevitz και Palade η άποψη ότι τα 
συνδεδεµένα ριβοσώµατα συνθέτουν εκκριτικές πρωτεΐνες, ενώ τα ελεύθερα ριβοσώµατα 
αποτελούν τη θέση σύνθεσης των ενδοκυτταρικών πρωτεϊνών.  Στα ευκαρυωτικά κύτταρα η 
αναλογία ελεύθερα προς συνδεδεµένα ριβοσώµατα σχετίζεται άµεσα µε τη λειτουργία του 
συγκεκριµένου κυτταρικού τύπου.  Έτσι, σε κύτταρα που ασχολούνται αποκλειστικά µε τη 
σύνθεση εκκριτικών πρωτεϊνών (π.χ. σιαλογόνοι αδένες) το 90% των ριβοσωµάτων είναι 
συνδεδεµένα στο Ε∆, ενώ µόνο το 10% βρίσκονται ελεύθερα στο κυτταρόπλασµα.  Το αντίθετο 
συµβαίνει σε µη εκκριτικά κύτταρα (π.χ. δικτυοκύτταρα).  Τα ηπατοκύτταρα θεωρούνται 
ενδιάµεσος τύπος και έχουν 75% συνδεδεµένα και 25% ελεύθερα ριβοσώµατα. 
   Υπάρχουν αρκετά δεδοµένα που δείχνουν ότι τα πολυσώµατα συνδέονται µε τον κυτταρικό 
σκελετό και η σύνδεση αυτή µπορεί να δώσει ένα µηχανισµό µε τον οποίον το mRNA αρκετών 
κυτταροπλασµατικών πρωτεϊνών διαχωρίζεται από τις υπόλοιπες πρωτεΐνες, προσφέροντας έτσι 
µια διαφορική οργάνωση της πρωτεϊνικής σύνθεσης στο χώρο.  Σε κυτταροκαλλιέργειες 
διαφόρων τύπων κυττάρων, έχει βρεθεί ότι τα πολυσώµατα συνδέονται πράγµατι µε µικροϊνίδια 
ακτίνης (δοµικό µέρος του κυτταρικού σκελετού, θα µιλήσουµε στο αντίστοιχο κεφάλαιο).  Τα 
πολυσώµατα αυτά είναι εµπλουτισµένα σε ορισµένα είδη mRNA, γεγονός που υποδηλώνει ότι 
συµµετέχουν στη σύνθεση ειδικών πρωτεϊνών. Πιστεύεται ότι τα πολυσώµατα και τα mRNA 
κατευθύνονται προς τον κυτταρικό σκελετό και συνδέονται µαζί του λόγω της ύπαρξης 
χαρακτηριστικών γνωρισµάτων στο mRNA, (η υπόθεση που ερευνάται υποστηρίζει ότι υπάρχουν 
ορισµένα κοινά δοµικά στοιχεία στο 3’ άκρο του mRNA, που δεν έχει µεταφραστεί, τα οποία το καθοδηγούν στον 
κυτταρικό σκελετό.  Τέτοια κατευθυντήρια σήµατα δεν έχουν µόνο την ικανότητα να κατευθύνουν τα mRNA 
στον κυτταρικό σκελετό, αλλά και να αντιδρούν σε αλλαγές των φυσιολογικών συνθηκών). 
 
Χηµική σύσταση των ριβοσωµάτων 
   Τα κύρια συστατικά κάθε ριβοσώµατος είναι τα ριβοσωµικά RNA και οι ριβοσωµικές 
πρωτεΐνες. Τα ριβοσώµατα είναι έντονα αρνητικά φορτισµένα και συνδέονται µε κατιόντα και 
βασικές χρωστικές. 

 

Εικόνα 47: Α- σχηµατική απεικόνιση Πολυριβοσώµατος, Β- φωτογραφία Πολυριβοσώµατος  
από ηλεκτρονικό µικροσκόπιο 

98 of 164 http://www.agrool.gr



Ε Ι Σ Α Γ Ω ΓΗ  Σ ΤΗΝ  Κ Υ Τ Τ Α Ρ Ι Κ Η  Β Ι Ο Λ Ο Γ Ι Α  Κ Α Ι  Γ Ε Ν Ε Τ Ι Κ Η  

 97

∆οµή και οργάνωση των Ριβοσωµάτων 
   Το ριβόσωµα είναι ένα πολύπλοκο οργανίδιο, που σχηµατίζεται από ριβοσωµικό RNA 
(rRNA) και ειδικές ριβοσωµικές  πρωτεΐνες. Το ριβόσωµα δεν περιβάλλεται από µεµβράνη. Το 
rRNA αποτελεί το 55% , σε βάρος, του  ριβοσώµατος. Κάθε ριβόσωµα αποτελείται από δύο 
υποµονάδες µε ανόµοιο µέγεθος, τη µικρή και τη µεγάλη ριβοσωµική υποµονάδα. Κάθε 
υποµονάδα αποτελείται από ειδικά ριβοσωµικά RNA και ιδιαίτερες ριβοσωµικές πρωτεΐνες.       
Στα ευκαρυωτικά κύτταρα τα ριβοσώµατα έχουν σταθερά καθίζησης 80S και οι υποµονάδες 
τους έχουν σταθερές καθίζησης 60S και 40S. Τα ριβοσώµατα των προκαρυωτικών οργανισµών 
είναι µικρότερα (70S) και αποτελούνται από δύο υποµονάδες, 50S και 30S. Τα ριβοσώµατα που 
υπάρχουν στα µιτοχόνδρια και τους χλωροπλάστες, είναι συνήθως µικρότερα τόσο από τα 
ευκαρυωτικά όσο και από τα προκαρυωτικά ριβοσώµατα. Το ΜΒ του ευκαρυωτικού 
ριβοσώµατος είναι περίπου 4.500 kD, ενώ του προκαρυωτικού ριβοσώµατος φτάνει τα 2.500 
kD. 
   Στο κολοβακτηρίδιο (Escherichia coli), η µικρή ριβοσωµική υποµονάδα 30S αποτελείται από 
ένα µόριο 16S rRNA και 21 διαφορετικές ριβοσωµικές πρωτεΐνες. Η µεγάλη ριβοσωµική 
υποµονάδα 50S, αποτελείται από δύο µόρια rRNA, το 23S rRNA και το 5S rRNA καθώς 
επίσης και από 34 περίπου ριβοσωµικές πρωτεΐνες. Στα ευκαρυωτικά κύτταρα, η µικρή 
ριβοσωµική υποµονάδα αποτελείται από ένα µόριο 18S rRNA και 30 περίπου ριβοσωµικές 
πρωτεΐνες, ενώ η µεγάλη ριβοσωµική υποµονάδα αποτελείται από τρία µόρια rRNA, τα 28S 
rRNA, 5S rRNA και 5,8S rRNA, και 40 περίπου ριβοσωµικές πρωτεΐνες. Κατά τα διάφορα 
στάδια της µετάφρασης του mRNA διάφοροι πρωτεϊνικοί παράγοντες που συµµετέχουν σ’ αυτή 
τη διαδικασία συνδέονται παροδικά µε το ριβόσωµα. 
 

 
Εικόνα 48: ∆οµή του προκαρυωτικού και ευκαρυωτικού ριβοσώµατος 

99 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 98

 
   Η µικρή ριβοσωµική υποµονάδα παρουσιάζει σχήµα εµβρύου, ενώ η µεγάλη ριβοσωµική 
υποµονάδα µοιάζει µε πολυθρόνα η οποία έχει τρεις βραχίονες. Μια ελαφρά κλίση της µικρής 
υποµονάδος δηµιουργεί στη µια άκρη της µια πεπλατυσµένη περιοχή που ονοµάζεται 
“πλατφόρµα”. Η περιοχή αυτή ταιριάζει επακριβώς σε µια εγκοπή της µεγάλης ριβοσωµικής 
υποµονάδος, όταν οι δύο υποµονάδες ενώνονται για το σχηµατισµό λειτουργικού ριβοσώµατος. 
Η θέση αποκωδικοποίησης, (δηλ. η περιοχή αναγνώρισης των κωδικονίων του mRNA από τα 
αντικωδικόνια tRNA κατά την διαδικασία της πρωτεϊνοσύνθεσης), βρίσκεται στη µικρή 
ριβοσωµική υποµονάδα στη βάση της ρωγµής που χωρίζει την “κεφαλή” από την “πλατφόρµα”.   
Στη µεγάλη ριβοσωµική υποµονάδα έχει βρεθεί ένα κανάλι µε µήκος 10 nm και διάµετρο 2,5 
nm το οποίο διασχίζει τη µεγάλη ριβοσωµική υποµονάδα. Το κανάλι εκτείνεται από την 
περιοχή στην οποία βρίσκονται οι θέσεις Α και Ρ (θέσεις δέσµευσης των tRNAs), µέχρι το 
σηµείο εξόδου της νεοσχηµατιζόµενης πολυπεπτιδικής αλυσίδας. Το κανάλι αυτό αποτελεί 
πιθανότατα το δρόµο που ακολουθεί η πολυπεπτιδική αλυσίδα αµέσως µετά τη έναρξη του 
σχηµατισµού της µέχρι και τη στιγµή που εξέρχεται από το ριβόσωµα. 
   Οι µικρές υποµονάδες των ευκαρυωτικών ριβοσωµάτων έχουν ορισµένα επιπλέον 
γνωρίσµατα.  Ένα απ’ αυτά είναι το “ράµφος” που επεκτείνεται στην αντίθετη κατεύθυνση από 
εκεί που βρίσκεται το ρήγµα.  Το “ράµφος”, αν και µικρότερο, βρίσκεται επίσης και στη µικρή 
ριβοσωµική υποµονάδα των αρχαιοβακτηρίων. Ένα άλλο χαρακτηριστικό γνώρισµα της µικρής 
υποµονάδος των ευκαρυωτικών ριβοσωµάτων είναι δύο µικροί λοβοί που βρίσκονται στο άκρο 
της υποµονάδος, απέναντι από το κεφάλι.  Πιστεύεται ότι οι λοβοί περιέχουν τις επιπλέον 
αλληλουχίες του 18S rRNA, που το διαφοροποιούν από το 16S rRNA των προκαρυωτικών 
ριβοσωµάτων. 
   Η ανάλυση της δοµής του ριβοσώµατος από την Escherichia coli µε τη µέθοδο της κρύο-
ηλεκτρονικής µικροσκοπίας, σε επίπεδο ανάλυσης 4 nm, έδειξε ότι το χάσµα µεταξύ των δύο 
ριβοσωµικών υποµονάδων προσφέρει άφθονο χώρο για τη σύνδεση των δύο µορίων tRNA και 
των άλλων µεταφραστικών συστατικών που απαιτούνται για την πρωτεϊνική σύνθεση.  
Επίσης, µε την πειραµατική αυτή προσέγγιση, έγινε δυνατή η παρατήρηση µιας “γέφυρας”  
που συνδέει τα 16S και 23S rRNA  στην περιοχή της “πλατφόρµας” της υποµονάδος 30S. 
   Για τη διατήρηση της δοµικής ακεραιότητας του ριβοσώµατος απαιτούνται ιόντα Mg2+.  
Απλή ρύθµιση της συγκέντρωσης του Mg2+ είναι δυνατόν να προκαλέσει αποχωρισµό της 
µικρής από τη µεγάλη ριβοσωµική υποµονάδα.   Οι υποµονάδες των ευκαρυωτικών 
ριβοσωµάτων αποχωρίζονται πιο δύσκολα και απαιτούνται συνήθως, εκτός από το Mg2+, 
χηλικοί παράγοντες και αύξηση της θερµοκρασίας.  Όταν η συγκέντρωση του Mg2+ πέσει κάτω 
από ένα συγκεκριµένο όριο, οι δύο ριβοσωµικές υποµονάδες αποχωρίζονται.  Η διεργασία αυτή 
είναι αντιστρεπτή.  Η απαιτούµενη συγκέντρωση του Mg2+ είναι 0,002Μ και πιστεύεται ότι η 
σύνδεση του Mg2+ στο ριβόσωµα γίνεται µέσω των φωσφορικών ριζών του rRNA. 
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Εικόνα 49: Ριβοσωµικές υποµονάδες 

 

Ριβοσωµικές πρωτεΐνες 
 
   Οι ριβοσωµικές πρωτεΐνες των προκαρυωτικών ριβοσωµάτων είναι περίπου 53, ενώ στα ευκαρυωτικά 
ριβοσώµατα γύρω στις 75. Η θέση πολλών από τις πρωτεΐνες αυτές πάνω στο ριβόσωµα είναι επακριβώς 
γνωστή και έχει βρεθεί ότι µόνο µια πρωτεΐνη είναι κοινή και για τις δύο υποµονάδες, συµβάλλοντας έτσι 
στη σύνδεση τους. 
   Στη µικρή υποµονάδα των προκαρυωτικών ριβοσωµάτων υπάρχουν 21 πρωτεΐνες, από την S1-S21. Οι 
31 ριβοσωµικές πρωτεΐνες της µεγάλης υποµονάδος των προκαρυωτικών κυττάρων αριθµούνται από L1 
µέχρι L34.  Οι αριθµοί L8 και L26 δεν χρησιµοποιούνται λόγω λανθασµένης αναγνώρισης των πρωτεϊνών 
αυτών κατά τα αρχικά στάδια της ερευνητικής προσπάθειας.  Επίσης µια άλλη πρωτεΐνη, η L7/L12, που 
αρχικά πιστευόταν ότι είναι δύο διαφορετικές πρωτεΐνες, αποδείχτηκε ότι είναι το ίδιο πολυπεπτίδιο εκτός 
από την παρουσία µιας χηµικής οµάδας (ακετυλοµάδας) στην L7 που απουσιάζει από την L12.  Όλες οι 
πρωτεΐνες της µικρής και της µεγάλης ριβοσωµικής υποµονάδος βρίσκονται σ’ ένα αντίγραφο, εκτός από 
την L7/L12 που υπάρχει σε τέσσερα.  Στο κολοβακτηρίδιο (Escherichia coli) οι περισσότερες 
ριβοσωµικές πρωτεΐνες είναι µικρές, βασικές και αδιάλυτες, έχοντας ΜΒ από 6-32 kD. Μόνο η S1 έχει 
µεγαλύτερο ΜΒ, που φτάνει τα 61 kD. 
   Οι ριβοσωµικές πρωτεΐνες µπορεί να χωριστούν σε δύο κυρίως οµάδες: 
α. τις πρωτεΐνες που έχουν την ικανότητα να σχηµατίσουν ειδικά σύµπλοκα µε αποµονωµένα µόρια 
rRNA, και  
β. τις πρωτεΐνες που δεν έχουν την ικανότητα αυτή. 
Έτσι, έχει βρεθεί ότι τρεις πρωτεΐνες συνδέονται στο 5S rRNA, έξι στο 16S rRNA και έντεκα στο 23S 
rRNA. Οι πρωτεΐνες αυτές ονοµάζονται κύριες συνδετικές πρωτεΐνες. 
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Προκαρυωτικά και Ευκαρυωτικά ριβοσώµατα 
   Αν και τα ριβοσώµατα των ευκαρυωτικών οργανισµών δεν διαφέρουν λειτουργικά από τα 
ριβοσώµατα των προκαρυωτικών, εντούτοις είναι πολύ µεγαλύτερα και οι περισσότερες 
πρωτεΐνες τους είναι διαφορετικές. Επίσης, πολλές από τις θέσεις αναγνώρισης και τους 
βοηθητικούς παράγοντες είναι διαφορετικοί.  Η δράση διάφορων παρεµποδιστών είναι επίσης 
διάφορη. Το αντιβιοτικό χλωραµφαινικόλη π.χ. επιδρά πάνω στα ριβοσώµατα των βακτηρίων, 
ενώ το κυκλοεξαµίδιο δρα πάνω στην πρωτεϊνική σύνθεση των ευκαρυωτικών κυττάρων. Αυτό 
είναι ένα µεγάλο ευτύχηµα για τους ανθρώπους αφού τα περισσότερα αντιβιoτικά 
παρεµποδίζουν την πρωτεϊνική σύνθεση στους προκαρυωτικούς οργανισµούς. Λόγω των 
διαφορών µεταξύ του βακτηριακού συστήµατος πρωτεϊνικής σύνθεσης και του αντίστοιχου 
ανθρώπινου, τα φάρµακα δρουν επιλεκτικά στα βακτήρια χωρίς να επηρεάζουν τον ανθρώπινο 
οργανισµό. Τα ριβοσώµατα των µιτοχονδρίων και των χλωροπλαστών µοιάζουν µε τα 
ριβοσώµατα των βακτηρίων. Ριβοσώµατα-υβρίδια που αποτελούνται από υποµονάδες βακτηρίων 
και χλωροπλαστών κάνουν πρωτεϊνική σύνθεση ενώ, το ίδιο φαινόµενο παρατηρείται σε 
ριβοσώµατα-υβρίδια που αποτελούνται από υποµονάδες ριβοσωµάτων φυτών και θηλαστικών.  
Όµως, τα υβρίδια που αποτελούνται από υποµονάδες προκαρυωτικών και ευκαρυωτικών 
ριβοσωµάτων είναι ανενεργά. 
   Αν και πολλές ριβοσωµικές πρωτεΐνες έχουν αλλάξει πολύ κατά τη διάρκεια της εξελικτικής 
πορείας, η λειτουργία του ριβοσώµατος έχει παραµείνει αναλλοίωτη. Το φαινόµενο αυτό 
δηµιουργεί δύο βασικά ερωτήµατα: 
 

α. Πως είναι δυνατόν ένα τόσο σύνθετο οργανίδιο, τα δοµικά στοιχεία του οποίου έχουν 
υποστεί τόσες αλλαγές, να διατηρεί ουσιαστικά αναλλοίωτη τη βασική λειτουργική του 
δράση, τόσο στα προκαρυωτικά όσο και στα ευκαρυωτικά κύτταρα;  Η πιθανή απάντηση 
είναι ότι οι αλλαγές που έγιναν στην πρωτοταγή δοµή των ριβοσωµικών πρωτεϊνών και 
των rRNA δεν επηρέασαν τη σωστή δοµή και λειτουργία του ριβοσώµατος.  Οι αλλαγές 
αυτές δεν πρέπει επίσης να προκάλεσαν αλλαγή στην τοπογραφική κατανοµή των 
ριβοσωµικών συστατικών. 
β. Ποια εξελικτική πίεση οδήγησε στην αύξηση της πολυπλοκότητας του ευκαρυωτικού 
ριβοσώµατος;  

Πιθανόν, λόγω της πολυπλοκότητας των ευκαρυωτικών κυττάρων, το ευκαρυωτικά 
ριβοσώµατα απέκτησαν πιο πολύπλοκη δοµή διότι πρέπει να επιτελέσουν περισσότερους ρόλους, 
στους οποίους περιλαµβάνονται και ο έλεγχος της πιστότητας της µετάφρασης του mRNA και 
της ρύθµισης της πρωτεϊνικής σύνθεσης.  

Ριβοσώµατα των µιτοχονδρίων 
   Τα ριβοσώµατα των µιτοχονδρίων έχουν διαφορετικές ιδιότητες απ’ αυτές των υπολοίπων 
ριβοσωµάτων, ενώ, ανάλογα µε τον κυτταρικό τύπο, παρουσιάζουν και σηµαντικές διαφορές 
µεταξύ τους. Τα µιτοχονδριακά ριβοσώµατα έχουν µέγεθος που κυµαίνεται από 55S µέχρι 77S. 
Η ίδια ποικιλοµορφία παρατηρείται και στις ριβοσωµικές υποµονάδες, το µέγεθος των οποίων 
κυµαίνεται για τη µεν µικρή υποµονάδα από 28S µέχρι 40S, ενώ για τη µεγάλη υποµονάδα 
από 39S µέχρι 60S.  Τα µιτοχονδριακά ριβοσώµατα περιέχουν µεγάλο αριθµό ριβοσωµικών 
πρωτεϊνών.  Στη µικρή ριβοσωµική υποµονάδα υπάρχουν περίπου 33 ριβοσωµικές πρωτεΐνες 
και στη µεγάλη 52.  Οι πρωτεΐνες των µιτοχονδριακών ριβοσωµάτων δεν έχουν την ίδια 
εξελικτική σταθερότητα µε τις αντίστοιχες πρωτεΐνες των άλλων ριβοσωµάτων. 
   Στα µιτοχονδριακά ριβοσώµατα δεν υπάρχουν το 5,8S rRNA και 5S rRNA (µε εξαίρεση τα 
µιτοχονδριακά ριβοσώµατα των ανώτερων φυτών). Το µέγεθος των rRNA των µιτοχονδριακών 
ριβοσωµάτων είναι 13S µέχρι 17S για τη µικρή και 16S µέχρι 25S για τη µεγάλη ριβοσωµική 
υποµονάδα.  
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Κυτταρικός Σκελετός 

Γενικά 
  Το θεµελιώδες κυτταρόπλασµα, δηλ. το υλικό που περιβάλλει όλα τα ενδοκυτταρικά 
οργανίδια, πιστευόταν ότι είναι ένα πρωτεϊνικό διάλυµα χωρίς καµιά οργάνωση.  Στις πιο 
ακραίες περιπτώσεις, υποστήριζαν ότι το κύτταρο είναι απλώς ένας “σάκος µε ένζυµα”.  Τα 
κύρια ενδοκυτταρικά οργανίδια, σύµφωνα µε τις απόψεις αυτές, ήταν ελεύθερα να αιωρούνται σε 
τυχαίες θέσεις µέσα στο κυτταρόπλασµα χωρίς καµιά υποστήριξη που θα σταθεροποιούσε τη 
θέση τους στο χώρο. 
  Το 1956 ο Peters, προσπαθώντας να εξηγήσει τη δράση των ορµονών, ανέφερε ότι 
εντυπωσιάστηκε από την κυτταρική τελειότητα και αισθάνθηκε υποχρεωµένος να υποθέσει 
ότι µέσα στο κύτταρο υπάρχει κάποιο λεπτό δίκτυο από τη δράση του οποίου ρυθµίζονται οι 
ενδοκυτταρικές λειτουργίες.  Το ενδοκυτταρικό δίκτυο ονοµάστηκε κυτταρικός σκελετός από 
τον Needham και παρατηρήθηκε για πρώτη φορά στο ηλεκτρονικό µικροσκόπιο από τον Porter 
το 1961. 
  Οι νεότερες έρευνες έδειξαν ότι το θεµελιώδες κυτταρόπλασµα υποστηρίζεται και 
σταθεροποιείται από ένα πολύπλοκο σύστηµα κυτταρικών στοιχείων που ουσιαστικά 
αποτελούν έναν κυτταρικό σκελετό. Ο κυτταρικός σκελετός αποτελεί τη δυναµική 
υποκυτταρική δοµή που επιτρέπει στα διάφορα οργανίδια να µετακινούνται ανάλογα µε τις 
λειτουργικές ανάγκες του κυττάρου. Τα δοµικά στοιχεία του κυτταρικού σκελετού µπορεί να 
φτάσουν σε µεγάλο µήκος και πολύ συχνά συνδέονται µεταξύ τους σχηµατίζοντας δοµές 
εκπληκτικής οµορφιάς και αξιοζήλευτης τελειότητας.  Τα δοµικά στοιχεία του κυτταρικού 
σκελετού βρίσκονται σε µια συνεχή διεργασία συγκρότησης και αποσυγκρότησης και είναι 
υπεύθυνα για: 
                                      α. τον καθορισµό του σχήµατος των κυττάρων, 
                                      β. την κυτταρική κίνηση, 
                                      γ. την ενδοκυτταρική µεταφορά και 
                                      δ.  την κυτταρική προσκόλληση. 
 
  Εκτός από την τρισδιάστατη οργάνωση του κυτταρικού σκελετού παρατηρείται και µια 
αξιοθαύµαστη λειτουργική οργάνωση, η οποία επιτυγχάνεται µε τη λειτουργική εξειδίκευση 
ουσιωδών κυτταροπλασµατικών δοµών. Τα στοιχεία αυτά, µε τη συνεργασία και άλλων 
πρωτεϊνών που συνδέουν το ένα µε το άλλο καθώς επίσης και µε τα ενδοκυτταρικά οργανίδια, 
σχηµατίζουν ένα ολοκληρωµένο σύστηµα που καθορίζει τη θέση των οργανιδίων στο χώρο και 
ταυτόχρονα υποστηρίζει τις µεµβράνες, τα ενδοκυτταρικά οργανίδια και τη θεµέλια ουσία.   
Έτσι λοιπόν, το πλέγµα των ινιδίων του κυτταρικού σκελετού αποτελεί µια δυναµική δοµή. 
  Ο κυτταρικός σκελετός παρουσιάζει επίσης µια ακόµη µοναδικότητα: είναι η µόνη κυτταρική 
δοµή που έρχεται σε επαφή µ’ όλα τα ενδοκυτταρικά οργανίδια, συµπεριλαµβανοµένων του 
πυρήνα και της πλασµατικής µεµβράνης.  Ο κυτταρικός σκελετός βοηθά επίσης το κύτταρο να 
προσκολληθεί σε εξωκυτταρικές δοµές. Το 1/3 περίπου του συνόλου των κυτταρικών 
πρωτεϊνών αντιστοιχούν στις πρωτεΐνες του κυτταρικού σκελετού.   Το υλικό αυτό δεν είναι 
στατικό αλλά έχει έντονη δυναµικότητα, µεταβαλλόµενο κατά την ανάπτυξη, τη 
διαφοροποίηση, τη διαίρεση και τη µετακίνηση των κυττάρων.  Η σηµασία του κυτταρικού 
σκελετού στην κυτταρική λειτουργία είναι εµφανής από την ύπαρξη ορισµένων µεταλλάξεων 
που επηρεάζουν όχι µόνο τα συγκεκριµένα κύτταρα αλλά ολόκληρο τον οργανισµό. Επίσης, έχει 
βρεθεί ότι αρκετές ανθρώπινες ασθένειες  οφείλονται σε δυσλειτουργία του κυτταρικού 
σκελετού. 
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Εικόνα 50: Φωτογραφία από ηλεκτρονικό µικροσκόπιο του κυτταρικού σκελετού  

∆οµικά στοιχεία του Κυτταρικού Σκελετού 
  Τα κύρια δοµικά στοιχεία του κυτταρικού σκελετού είναι: 
 
α. τα µικροϊνίδια (διαµ. ~6nm), 
β. τα ενδιάµεσα ινίδια (διαµ. ~10nm) και 
γ. οι µικροσωληνίσκοι (διαµ. ~25nm).   
   
  Τα µικροϊνίδια βρίσκονται κυρίως µε τη µορφή δικτύου ή δεσµίδων και δοµούνται από µία 
πρωτεΐνη την Ακτίνη. Η ακτίνη, βρίσκεται σ’ όλα τα ευκαρυωτικά κύτταρα και αποτελεί µια 
από τις πιο άφθονες πρωτεΐνες του κυττάρου. Σε ορισµένους κυτταρικούς τύπους η ακτίνη 
φτάνει το 10-20% του συνόλου των πρωτεϊνών του κυττάρου. Η ακτίνη είναι ένα µικρό 
σχετικά µόριο µε ΜΒ 42 kD, αποτελούµενο από 374 ή 375 αµινοξέα. 
Οι δεσµίδες των µικροϊνιδίων προσφέρουν στις κυτταροπλασµατικές περιοχές ελαστική δύναµη 
και υποστηρίζουν διάφορες µεµβρανικές προεκβολές, όπως π.χ. οι µικρολάχνες (εγκολπώσεις της 
κυτταρικής µεµβράνης).  
  Τα ενδιάµεσα ινίδια µέσω των δικτύων και των δεσµίδων που σχηµατίζουν, συµµετέχουν και 
αυτά στην υποστήριξη του κυτταροπλάσµατος στο χώρο µαζί µε τα µικροϊνίδια και τους 
µικροσωληνίσκους.  
  Οι µικροσωληνίσκοι προσδίδουν σταθερότητα στις διάφορες κυτταροπλασµατικές περιοχές.   
Όταν είναι τοποθετηµένοι σε παράλληλες δέσµες, όπως π.χ. στη µιτωτική άτρακτο 
(σχηµατισµός ο οποίος συµµετέχει στην κυτταρική διαίρεση)  και τους νευράξονες 
(χαρακτηριστική δοµή των νευρικών κυττάρων), καθορίζουν την πολικότητα στις δοµές αυτές.  
               
  Κανένα από τα τρία δοµικά στοιχεία του κυτταρικού σκελετού δεν είναι ανεξάρτητο από το 
άλλο.   ∆ιάφορες πρωτεΐνες συνδέουν τα ινίδια µεταξύ τους και οι πρωτεΐνες αυτές βρίσκονται 
κάτω από τον έλεγχο διαφόρων ρυθµιστικών συστηµάτων του κυττάρου. Οι πρωτεΐνες αυτές 
ολοκληρώνουν τον κυτταρικό σκελετό έτσι ώστε κανένα από τα στοιχεία του κυτταρικού 
σκελετού να µην µπορεί να δράσει τελείως ανεξάρτητο από τ’ άλλα.  Αποτέλεσµα της 
ολοκλήρωσης αυτής είναι το γεγονός ότι οποιαδήποτε τροποποίηση ή διαταραχή ενός στοιχείου 
του κυτταρικού σκελετού θα επηρεάσει και τα υπόλοιπα.  Συνεπώς, ο κυτταρικός σκελετός 
είναι ένα πολύπλοκο δίκτυο, το οποίο µε τη βοήθεια πρωτεϊνών διασύνδεσης σχηµατίζει µια 
ολοκληρωµένη δοµή υποστήριξης του κυτταροπλάσµατος.  
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Εικόνα 51: Τα τρία κύρια στοιχεία δόµησης του κυτταρικού σκελετού 

 

 
 

Εικόνα 52: Συµµετοχή του κυτταρικού σκελετού στις ενδοκυτταρικές λειτουργίες του 
κυττάρου 
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Αλλαγές του Κυτταρικού Σκελετού και καρκίνος 
  Ορισµένες ασθένειες, κυρίως η αλλαγή των κανονικών κυττάρων σε καρκινικά, συνδέονται µε 
διαταραχές στην κατανοµή και τη λειτουργία των στοιχείων του κυτταρικού σκελετού.  Στα 
µεταµορφούµενα κύτταρα το οργανωµένο δίκτυο των µικροϊνιδίων µεταβάλλεται και 
παρουσιάζει οµοιόµορφη κατανοµή στο κυτταρόπλασµα, ενώ το ποσό της ελεύθερης ακτίνης 
αυξάνει.  Επίσης, η σύνδεση της ακτίνης µε την πλασµατική µεµβράνη συχνά καταστρέφεται.     
Στα καρκινικά κύτταρα οι δέσµες των ινιδίων ακτίνης είναι λιγότερες σε αριθµό, γίνονται πιο 
λεπτές, ενώ πολλές φορές εξαφανίζονται τελείως.  Σε ορισµένες περιπτώσεις οι αλλαγές αυτές 
οφείλονται σε άµεση αλλαγή της λειτουργίας των γονιδίων. Όµως, τις περισσότερες φορές οι 
αλλαγές αυτές οφείλονται σε µεταβολή των ρυθµιστικών ελέγχων που καθορίζουν την 
οργάνωση του κυτταρικού σκελετού.   Τα ενδιάµεσα ινίδια µεταβάλλουν επίσης τις ιδιότητές 
τους και εµφανίζονται νέοι τύποι ενδιάµεσων ινιδίων αντικαθιστώντας τα ενδιάµεσα ινίδια που 
υπήρχαν στα κανονικά κύτταρα.  Οι αλλαγές αυτές τόσο στα µικροϊνίδια όσο και στα ενδιάµεσα 
ινίδια οδηγούν πολύ συχνά στην απώλεια επαφής των γειτονικών κυττάρων.   
 Τα δεσµοσώµατα και οι στενοσύνδεσµοι εξαφανίζονται, µε αποτέλεσµα τα κύτταρα να χάνουν 
τον έλεγχο της κυτταρικής διαίρεσης και της κίνησης που υπήρχε λόγω της επαφής τους στο 
οργανωµένο σύστηµα των ιστών.   Έτσι, τα καρκινικά κύτταρα διαιρούνται συνεχώς και όταν 
δεν διαιρούνται κινούνται ανάµεσα στα γειτονικά τους κύτταρα.  Τα χαρακτηριστικά αυτά, δηλ. 
η απώλεια κυτταρικής επαφής, η αυξηµένη τιµή κυτταρικής διαίρεσης και η µεταστατική 
ικανότητα µετακίνησης, αποτελούν τα βασικά γνωρίσµατα των καρκινικών κυττάρων.   Τέλος, 
έχει επίσης βρεθεί ότι ορισµένα ογκογονίδια µπορεί άµεσα να προκαλέσουν µεταβολές στον 
κυτταρικό σκελετό. 
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ΜΜΕΕΡΡΟΟΣΣ  22ΟΟ    
 

  ΚΚΥΥΤΤΤΤΑΑΡΡΙΙΚΚΗΗ  ∆∆ΙΙΑΑΙΙΡΡΕΕΣΣΗΗ  ΚΚΑΑΙΙ  
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Γενικά 
  Στα ευκαρυωτικά κύτταρα, ένα απόρθητο κάστρο προφυλάσσει το πολύτιµο γενετικό υλικό 
από οποιαδήποτε εξωτερική επίδραση. Η ύπαρξη πυρήνα στα ευκαρυωτικά κύτταρα και ο 
διαχωρισµός του γενετικού υλικού από το κυτταρόπλασµα αποτελεί το κύριο σηµείο 
διαχωρισµού των προκαρυωτικών από τα ευκαρυωτικά κύτταρα.  Παρά το γεγονός ότι σε όλα 
τα κύτταρα ισχύει το κεντρικό δόγµα:  

DDNNAA   RRΝΝΑΑ   ππρρωωττεεΐΐννεεςς  
 η ύπαρξη πυρήνα µόνο στα ευκαρυωτικά κύτταρα φανερώνει ότι στα ευκαρυωτικά κύτταρα 
είναι απαραίτητος ο διαχωρισµός της σύνθεσης RNA (µεταγραφή) από την πρωτεϊνική 
σύνθεση (µετάφραση) για τη σωστή κυτταρική λειτουργία. 
∆ύο είναι οι πιθανοί λόγοι για τους οποίους τα ευκαρυωτικά κύτταρα απέκτησαν πυρήνα κατά 
τη διάρκεια της εξέλιξης: 
 α. η ύπαρξη κυτταρικού σκελετού, η οποία θα µπορούσε να προκαλέσει καταστροφή στο 
γενετικό υλικό, λόγω των µηχανικών δυνάµεων που αναπτύσσονται, και 
 β. οι εκτενείς αλλαγές που γίνονται στο RNA πριν από τη µετάφρασή του στα 
ριβοσώµατα και οι οποίες συντελούνται µέσα στον πυρήνα.   
 

 Πυρήνας 
  Ο πυρήνας είναι ο τόπος αντιγραφής DNA   DNA και της µεταγραφής DNA RNA.  Στα 
ευκαρυωτικά κύτταρα παρατηρούνται ένας ή περισσότεροι πυρήνες. Οι κατώτεροι οργανισµοί 
είναι διπύρηνοι ή πολυπύρηνοι, ενώ στα ερυθροκύτταρα των θηλαστικών ο πυρήνας χάνεται, 
δευτερογενώς, κατά τη διαφοροποίηση.  
  Στο µεσοφασικό πυρήνα διακρίνονται δύο κυρίως δοµές: η χρωµατίνη  που σχηµατίζει τα 
χρωµοσώµατα και ο πυρηνίσκος. Οι δοµές αυτές βρίσκονται µέσα σ' ένα πρωτεϊνικό "διάλυµα" 
που ονοµάζεται πυρηνόπλασµα. Το πυρηνόπλασµα, όπως πιστεύεται, αποτελεί µια ηµιστερεή, 
ινώδη πηκτή που σχηµατίζει ένα είδος πυρηνικού σκελετού.  Ο πυρηνικός σκελετός, κατά πάσα 
πιθανότητα, συµβάλλει όχι µόνο στη διατήρηση του σχήµατος του πυρήνα αλλά και στη 
ρύθµιση της αντιγραφής, της µεταγραφής, της οργάνωσης των µεσοφασικών χρωµοσωµάτων, 
κτλ.   Επίσης στον πυρήνα, όπως και στο κυτταρόπλασµα, υπάρχουν διακριτές περιοχές µε 
καθορισµένη σύσταση και λειτουργία. Κύρια δοµικά στοιχεία του πυρήνα είναι το DNA, το 
RNA και οι πυρηνικές πρωτεΐνες (ιστονικές και µη ιστονικές πρωτεΐνες).  Στον πυρήνα δεν 
υπάρχουν ένζυµα για αναερόβιο µεταβολισµό, αλλά περιέχονται όλα εκείνα τα απαραίτητα 
ένζυµα που απαιτούνται για το σχηµατισµό ορισµένων φωσφορυλιωµένων ενώσεων και τη 
σύνθεση συνενζύµων. Οι νουκλεοπρωτεΐνες, δηλ. ο συνδυασµός πυρηνικών οξέων και 
πρωτεϊνών, αποτελούν το µεγαλύτερο ποσοστό (πάνω από το 96%) της ξερής µάζας του 
πυρήνα. 
  Η µορφολογία και το µέγεθος του πυρήνα διαφέρει ανάλογα µε τον κυτταρικό τύπο. Οι 
µικρότεροι πυρήνες έχουν παρατηρηθεί σε διάφορα φύκη, ενώ οι µεγαλύτεροι σε ωοκύτταρα και 
σε κύτταρα σιαλογόνων αδένων ∆ίπτερων εντόµων. 
  Οι περισσότεροι πυρήνες έχουν διάµετρο 5-10µm και είναι συνήθως ωοειδείς ή σφαιροειδείς.   
Σε ορισµένες περιπτώσεις ο πυρήνας δεν έχει κάποιο συγκεκριµένο σχήµα, όπως συµβαίνει π.χ. 
σε κύτταρα µερικών αδένων Λεπιδοπτέρων και σε γυρεόκοκκους αρκετών φυτών.  Στην 
περίπτωση αυτή οι πυρήνες ονοµάζονται πολυµορφικοί.  Στους περισσότερους τύπους 
λευκοκυττάρων οι πυρήνες έχουν ανώµαλο σχήµα, κάτι που παρατηρείται και στα κύτταρα 
ριζιδίων ορισµένων φυτών.  Στα σπερµατοζωάρια των ζωικών οργανισµών οι πυρήνες 
παρουσιάζουν διαφορετικό µέγεθος, ανάλογα µε το είδος, ενώ στα σπερµατοζωάρια των εντόµων 
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είναι µακρείς και στενοί. Σε ορισµένα είδη ∆ινοµαστιγωτών οι πυρήνες έχουν σχήµα U, ενώ 
στο βλεφαριδοφόρο Stentor ο µακροπυρήνας παρουσιάζει σχήµα κοµπολογιού. Ο όγκος του 
πυρήνα σε σχέση µε τον κυτταρικό όγκο, διαφέρει ανάµεσα στους διάφορους κυτταρικούς 
τύπους.  
  Ο όγκος του πυρήνα ενός ηπατοκυττάρου θηλαστικών αποτελεί το 10-18% του συνολικού 
κυτταρικού όγκου, ενώ στο θύµο αδένα του ίδιου οργανισµού αποτελεί το 60%  περίπου του 
συνολικού κυτταρικού όγκου. Σε κύτταρα που αποθηκεύουν θρεπτικά συστατικά, όπως π.χ. στο 
λιπώδη ιστό, ο πυρήνας είναι µικρός, αλλά σε σχέση µε το κυτταρόπλασµα κατέχει σηµαντικό 
χώρο µέσα στο κύτταρο. 
 

Πυρηνικό DNA 
  Κάθε µόριο DNA συµπυκνώνεται δηµιουργώντας ένα ξεχωριστό χρωµόσωµα. Το σύνολο της 
γενετικής πληροφορίας που είναι αποθηκευµένο στα χρωµοσώµατα ενός οργανισµού αποτελεί 
το γένωµα (ή γονιδίωµα) του οργανισµού αυτού. Το γένωµα στο βακτήριο Escherichia coli  
περιέχει  4,7 x 106  ζεύγη νουκλεοτιδίων, που βρίσκονται σ’ ένα απλό διπλοελικοειδές µόριο 
DNA (ένα χρωµόσωµα). Το ανθρώπινο γένωµα περιέχει, από την άλλη πλευρά, 3 x 109 ζεύγη 
νουκλεοτιδίων, τα οποία είναι οργανωµένα σε 24 χρωµοσώµατα (22 διαφορετικά αυτοσωµικά 
και 2 διαφορετικά φυλετικά χρωµοσώµατα) και έτσι αποτελείται από 24 διαφορετικά µόρια 
DNA, καθένα από τα οποία περιέχει 50-250 x 106  ζεύγη νουκλεοτιδίων.  Τα µόρια αυτά, όταν 
δεν είναι περιελιγµένα, έχουν µήκος 1,7-8.5 cm και µπορεί να σπάσουν ακόµη και από την πιο 
µικρή µηχανική δύναµη. 
  Τα ευκαρυωτικά κύτταρα παρουσιάζουν µεγάλες διαφορές ως προς το ποσόν του DNA που 
περιέχουν, αλλά πάντοτε έχουν πολύ περισσότερο DNA από τα προκαρυωτικά κύτταρα.  
Λαµβάνοντας υπόψη ότι ένα picogram DNA ισοδυναµεί µε 34cm DNA, έχει υπολογιστεί ότι 
υπάρχουν 174cm DNA στα διπλοειδή κύτταρα, (2n), του ανθρώπου, 37m στο Trillium και 
97m στα πολυταινικά χρωµοσώµατα της Drosophila. Το ανθρώπινο χρωµόσωµα 1 έχει µήκος 
10µm και περιλαµβάνει 7,2cm DNA, το οποίο για να χωρέσει µέσα στο χρωµόσωµα έχει  
συµπυκνωθεί 7.000 φορές σε σχέση µε το αρχικό του µέγεθος. 
  Το µεγαλύτερο ποσό DNA ανά κύτταρο υπάρχει στα αµφίβια, τα οποία είναι πολύ πιο απλά 
σε δοµή και συµπεριφορά απ’ ότι ο άνθρωπος.  Επίσης πολλά φυτικά κύτταρα έχουν 
περισσότερο DNA ανά κύτταρο απ’ ότι έχει ο άνθρωπος. Το DNA ανά κύτταρο του σιταριού 
και του κρεµµυδιού, π.χ., είναι 2-5 φορές περισσότερο απ’ ότι στο άνθρωπο, ενώ οι τουλίπες 
έχουν 10 φορές περισσότερο DNA ανά κύτταρο. Τα ανθρώπινα  κύτταρα περιέχουν 700 φορές 
περισσότερο DNA  σε σχέση µε το βακτήριο Escherichia coli, ενώ τα κύτταρα ορισµένων 
αµφιβίων και φυτών περιέχουν 30 φορές περισσότερο DNA σε σχέση µε τα ανθρώπινα 
κύτταρα. 
  Υπάρχει επίσης σηµαντική ποικιλία στο ποσό του DNA ανάµεσα στις διάφορες, φυλετικά, 
οµάδες. Όλα τα έντοµα ή όλα τα αµφίβια παρουσιάζουν την ίδια πολυπλοκότητα, όµως το ποσό 
του απλοειδούς DNA σε καθένα από τα φύλα αυτά διαφέρει σηµαντικά. Το γένωµα διαφόρων 
ειδών αµφιβίων µπορεί να έχει διαφορές στο περιεχόµενο DNA µέχρι και 100 φορές. Η ίδια 
ποικιλία παρατηρείται και στο περιεχόµενο DNA ανά κύτταρο σε πολλές οµάδες φυτών που 
έχουν παρόµοια δοµή και κυτταρικό κύκλο. Είναι συνεπώς προφανές ότι το ποσό του DNA στο 
απλοειδές γένωµα ενός οργανισµού δεν έχει σχέση µε την πολυπλοκότητα  και τη 
φυλογενετική σχέση του οργανισµού αυτού. 
  Έχει υπολογιστεί ότι στα κύτταρα των θηλαστικών απαιτείται ένα µόνο µικρό ποσοστό του 
γενώµατος για τη ρύθµιση ή την κωδικοποίηση ουσιωδών πρωτεϊνών ή µορίων RNA.  Αν και 
το γένωµα των κυττάρων θηλαστικών περιέχει αρκετό DNA (3 x 109  ζεύγη νουκλεοτιδίων) 
για να κωδικοποιήσει περίπου 3.000.000 πρωτεΐνες µεσαίου ΜΒ, εντούτοις σ’ ένα κύτταρο δεν 
υπάρχουν περισσότερες από 60.000 ουσιώδεις πρωτεΐνες. 
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                Εικόνα 53: ∆οµή του γενετικού υλικού 

  Τα παραπάνω παραδείγµατα, δείχνουν ότι κάποιο ποσό DNA σε ορισµένους οργανισµούς είναι 
“παραπανίσιο”, δηλ. δεν φαίνεται ότι συµµετέχει σε σηµαντικές κυτταρικές λειτουργίες.  Το συνολικό ποσό 
του DNA ανά απλοειδές κύτταρο, αναφέρεται ως “τιµή C”. Η µη ύπαρξη αντιστοιχίας ανάµεσα στην τιµή C 
και στη φυλογενετική πολυπλοκότητα των διαφόρων οργανισµών αναφέρεται ως το “παράδοξο της τιµής 
C”. Η περίπλοκη ποικιλία στο µέγεθος του γενώµατος παρατηρείται κυρίως επειδή τα ευκαρυωτικά 
χρωµοσώµατα περιέχουν διαφορετικά ποσά επαναλαµβανόµενων περιοχών DNA που δεν µεταγράφονται. 
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Χρωµατίνη  
  Η γενική δοµή της χρωµατίνης έχει βρεθεί ότι είναι παρόµοια σε όλα τα ευκαρυωτικά 
κύτταρα (Εικ.53). Η διπλή έλικα του DNA ενός ανθρώπινου χρωµοσώµατος, π.χ., αν τεντωθεί, 
θα διασχίζει τον πυρήνα αρκετές χιλιάδες φορές. Οι ιστόνες (ειδικές πρωτεΐνες που ενώνονται µε 
το DNA) διαδραµατίζουν σηµαντικό ρόλο στη διαδικασία αναδίπλωσης του DNA, µ’ ένα 
τέτοιο τρόπο έτσι ώστε το µόριο του DNA να είναι λειτουργικό και ταυτόχρονα να χωρά µέσα 
στις µικρές διαστάσεις του πυρήνα. Το DNA δεν αναδιπλώνεται σ’ όλο το γένωµα µε τον ίδιο 
τρόπο, µε αποτέλεσµα ο τρόπος αναδίπλωσης του να επηρεάζει άµεσα τη λειτουργικότητα των 
γονιδίων των συγκεκριµένων χρωµοσωµικών περιοχών. Συνεπώς, το DNA κάθε 
χρωµοσώµατος πρέπει να αναδιπλωθεί και να συµπυκνωθεί αρκετά για να χωρέσει µέσα στον 
περιορισµένο χώρο που έχει στη διάθεσή του. Εκτός όµως από το θέµα χώρου, η διατήρηση του 
DNA µέσα στον πυρήνα των ευκαρυωτικών κυττάρων το προφυλάσσει από χηµικές και 
µηχανικές βλάβες.  Η διεργασία σχηµατισµού της χρωµατίνης γίνεται σε τρία στάδια ή επίπεδα 
οργάνωσης (Εικ.53): 
  α. Το πρώτο επίπεδο οργάνωσης είναι η περιέλιξη του DΝΑ γύρω από ιστονικά σωµατίδια 
(νουκλεοσώµατα) τα οποία µοιάζουν µε χάντρες κοµπολογιού (Εικ.54). Ο βαθµός συµπύκνωσης 
του DNA είναι 6. 
   β. Στο δεύτερο επίπεδο οργάνωσης τα σωµατίδια συσπειρώνονται και σχηµατίζουν µια 
ελικοειδή δοµή, η οποία σχηµατίζει το ινίδιο 30nm. Ο βαθµός συµπύκνωσης του DNA είναι 
40. 
  γ. Η τελική µορφή της χρωµατίνης καθορίζεται από το  τρίτο επίπεδο οργάνωσης,  κατά το 
οποίο συµβαίνει η συµπύκνωση του ινιδίου 30nm. Ο βαθµός συµπύκνωσης είναι 1.000 - 2.000 
στα µεσοφασικά χρωµοσώµατα, ενώ στα χρωµοσώµατα κατά την διαδικασία της µίτωσης ο 
βαθµός συµπύκνωσης είναι ≥10.000.  
 

 
Εικόνα 54: ∆οµή Νουκλεοσώµατος. 
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Χρωµοσώµατα 
  Για τη δηµιουργία ενός λειτουργικού χρωµοσώµατος (Εικ.55), το µόριο του DNA δεν αρκεί να 
έχει µόνο την ικανότητα να κατευθύνει τη σύνθεση του RNA, αλλά πρέπει να µεταβιβάζεται, 
αφού πρώτα πολλαπλασιαστεί, µε αξιόπιστο τρόπο από τη µια γενιά στην άλλη.  Η διαδικασία 
αυτή απαιτεί την ύπαρξη τριών ειδικών αλληλουχιών νουκλεοτιδίων στο µόριο του DNA, κάθε 
µια από τις οποίες έχει την ικανότητα να συνδέεται σε ειδικές πρωτεΐνες που καθοδηγούν το 
µηχανισµό αντιγραφής και διαχωρισµού των χρωµοσωµάτων. 
   α. Για την αντιγραφή, απαιτείται µια ειδική αλληλουχία νουκλεοτιδίων που δρα ως αρχή 
έναρξης της αντιγραφής του DNA, 
   β. Για τη σύνδεση των µορίων DNA στη µιτωτική συσκευή απαιτείται µια ειδική 
αλληλουχία νουκλεοτιδίων που ονοµάζεται κεντροµερική αλληλουχία και σχηµατίζει το 
κεντροµέρος, και  
   γ. Για την πλήρη και ελεγχόµενη  αντιγραφή του DNA υπάρχει σε κάθε άκρο του 
ευθύγραµµου µορίου DNA µια ειδική αλληλουχία νουκλεοτιδίων που σχηµατίζει το 
ονοµαζόµενο τελοµέρος.   
  Οι αλληλουχίες αυτές, οι οποίες είναι παρόµοιες σε οργανισµούς φυλογενετικά 
αποµακρυσµένους, π.χ. πρωτόζωα, µύκητες, φυτά και θηλαστικά, αποτελούνται από διαδοχικές 
επαναλήψεις µιας µικρής αλληλουχίας νουκλεοτιδίων που περιέχει µεγάλα ποσά G 
(γουανήνης). Στον άνθρωπο η αλληλουχία αυτή είναι GGGTTA. Οι αλληλουχίες στα 
τελοµέρη των χρωµοσωµάτων έχουν δύο κοινά στοιχεία: 
 Ι. επαναλαµβανόµενα ολιγοµερή, και 
 ΙΙ. µεγάλα ποσά G  στο νηµάτιο. 
   Το τελοµερικό DNA δεν συµµετέχει στο σχηµατισµό των νουκλεοσωµάτων. Χωρίς την 
ύπαρξη των τελοµερικών αλληλουχιών τα χρωµοσώµατα είναι ασταθή.  Το µέσο µήκος του 
τελοµέρους βαθµιαία µειώνεται µε την αύξηση της ηλικίας ή του αριθµού των κυτταρικών 
διαιρέσεων. Η βαθµιαία απώλεια του τελοµερικού DNA οδηγεί σε χρωµοσωµική αστάθεια και 
συµβάλλει στη διαδικασία της γήρανσης 
 
  Ο αριθµός, το µέγεθος και το σχήµα των µεταφασικών χρωµοσωµάτων αποτελούν τον 
καρυότυπο, που είναι ξεχωριστός για κάθε είδος.  Στους περισσότερους οργανισµούς όλα τα 
κύτταρα ενός οργανισµού έχουν τον ίδιο καρυότυπο. Όµως, είδη τα οποία είναι παρόµοια 
µπορούν να έχουν τελείως διαφορετικό καρυότυπο, κάτι που φανερώνει ότι παρόµοιο γενετικό 
υλικό µπορεί να διευθετηθεί µε διαφορετικό τρόπο.   Στους διπλοειδείς οργανισµούς υπάρχουν 
δύο αντίγραφα για κάθε διαφορετικό χρωµόσωµα.  Έτσι, ένα τυπικό ανθρώπινο κύτταρο 
περιέχει συνολικά περίπου 6 x 109  ζεύγη νουκλεοτιδίων.  ∆ιάφορα θηλαστικά έχουν γένωµα, 
το µέγεθος του οποίου είναι παρόµοιο µε το µέγεθος του ανθρώπινου γενώµατος.  
  Τα χρωµοσώµατα µεταβάλλουν τη δοµή και τη δράση τους ανάλογα µε το στάδιο του 
κυτταρικού κύκλου:  
 

• στη µίτωση είναι έντονα συµπυκνωµένα και µεταγραφικά ανενεργά,  
• ενώ κατά τη µεσόφαση είναι λιγότερο συµπυκνωµένα  και µεταγραφικά ενεργά. 

   
   Στην κλασική κυτταρογενετική χρησιµοποιούνται οι όροι χρωµατίδιο και χρωµόνηµα.   
Χρωµατίδιο είναι η µια από τις δύο συµµετρικές δοµές που παρατηρείται στα µεταφασικά 
χρωµοσώµατα.  Κάθε χρωµατίδιο περιέχει ένα απλό µόριο DNA, το οποίο έχει ενωθεί µε τις 
ιστόνες και έχει υποστεί την κατάλληλη διαδικασία συµπύκνωσης.   
 Χρωµόνηµα είναι το λεπτό ινίδιο που παρατηρείται στην πρόφαση και αντιστοιχεί σε 
χρωµατίδιο που βρίσκεται στα αρχικά στάδια της συµπύκνωσης. Χρωµατίδιο και χρωµόνηµα 
είναι διαφορετικά ονόµατα της ίδιας δοµής από την οποία σχηµατίζονται τα χρωµοσώµατα. Τα 
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χρωµοµέρη είναι συσσωµατώµατα χρωµατίνης που µερικές φορές, ανάλογα µε το στάδιο του 
κυτταρικού κύκλου, είναι ορατά κατά µήκος του χρωµονήµατος.  
  Τα χρωµοσώµατα ταξινοµούνται σε τέσσερις τύπους ανάλογα µε τη θέση του κεντροµέρους: 
 Tελοκεντρικά χρωµοσώµατα, το κεντροµέρος βρίσκεται στο άκρο των χρωµοσωµικών 
βραχιόνων. 
 Aκροκεντρικά χρωµοσώµατα έχουν ένα µικρό βραχίονα.   
 Yποµετακεντρικά χρωµοσώµατα έχουν βραχίονες µε διαφορετικό µήκος. 
 Mετακεντρικά χρωµοσώµατα έχουν βραχίονες µε το ίδιο σχεδόν µήκος.  

  Η θέση του χρωµοσώµατος στην οποία βρίσκεται το κεντροµέρος ονοµάζεται πρωτογενής 
περίσφιξη. Τα δύο θυγατρικά µόρια DNA, τα οποία δηµιουργούνται από την αντιγραφή του 
αρχικού DNA µορίου κατά τη φάση S του κυτταρικού κύκλου (θα µιλήσουµε στο εργαστήριο 
για τον κυτταρικό κύκλο), αναδιπλώνονται ξεχωριστά το ένα από το άλλο και δηµιουργώντας 
τα δύο αδελφά χρωµατίδια, συγκρατούνται στο κεντροµέρος. 

 
Εικόνα 55: ∆οµή λειτουργικού Χρωµοσώµατος.
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Εικόνα 56: Καριότυπος Ανθρώπου (Άρρεν). 

 

Οργάνωση των χρωµοσωµάτων στον πυρήνα 
 
  Η θέση των χρωµοσωµάτων στον πυρήνα δεν είναι τυχαία. Λίγο πριν από την κυτταρική 
διαίρεση  τα συµπυκνωµένα χρωµοσώµατα έλκονται προς τους δύο πόλους από ειδικές δοµές 
(τους µικροσωληνίσκους) που είναι συνδεδεµένοι στα κεντροµέρη.  Έτσι, καθώς τα 
χρωµοσώµατα µετακινούνται, προηγούνται τα κεντροµέρη και ακολουθούν οι βραχίονες. Σε 
πολλούς πυρήνες τα χρωµοσώµατα τείνουν να διατηρούν τη θέση αυτή, δηλ. τα κεντροµέρη να 
έχουν κατεύθυνση προς τον ένα πόλο και τα χρωµοσώµατα προς τον άλλο, ακόµη και κατά τη 
µεσόφαση (προσανατολισµός Rabl).  Σε ορισµένες περιπτώσεις ο πυρήνας έχει συγκεκριµένη 
θέση µέσα στο κύτταρο: στα αρχικά έµβρυα της Drosophila (µύγα του ξιδιού), π.χ., όλα τα 
κεντροµέρη είναι προσανατολισµένα προς το κορυφαίο τµήµα του κυττάρου. Ο προσανατολισµός 
αυτός πρέπει να έχει κάποια σηµαντική λειτουργία στον καθορισµό της κυτταρικής 
πολικότητας, αλλά µέχρι τώρα δεν είναι τίποτα γνωστό.  
  Αν και υποστηρίζεται ότι κάθε χρωµόσωµα καταλαµβάνει τη δική του περιοχή στο 
µεσοφασικό πυρήνα, η θέση των µεσοφασικών χρωµοσωµάτων δεν είναι απόλυτα καθορισµένη, 
παρά το γεγονός ότι τα κύτταρα διατηρούν τον προσανατολισµό Rabl, δύο προφανώς όµοια 
κύτταρα έχουν γειτονικά χρωµοσώµατα σε διαφορετικές θέσεις.  
Ορισµένες χρωµοσωµικές θέσεις χρησιµοποιούνται ως θέσεις σύνδεσης µε τον πυρηνικό 
φάκελο.  Οι θέσεις σύνδεσης είναι κατανεµηµένοι εξίσου και στους δύο χρωµοσωµικούς 
βραχίονες.  Οι θέσεις αυτές διατηρούν αφενός τον προσανατολισµό των χρωµοσωµάτων στο 
χώρο, αφετέρου µπορεί να αποτελέσουν τα σηµεία εκείνα από τα οποία µπορεί να αρχίσει ο 
επανασχηµατισµός του πυρηνικού φακέλου στο τέλος της µίτωσης. Παράλληλα, η συµπύκνωση 
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και η αποσυµπύκνωση της χρωµατίνης αρχίζει από τις συγκεκριµένες θέσεις σύνδεσης 
χρωµοσωµάτων-πυρηνικού φακέλου. 
  Όλα τα υπάρχοντα δεδοµένα καταδεικνύουν την ύπαρξη µιας υπερχρωµοσωµικής οργάνωσης 
που καθορίζει τις θέσεις σύνδεσης και την κατανοµή των χρωµοσωµάτων τόσο στον πυρήνα 
κατά την µεσόφαση όσο και κατά την µίτωση.  
 

Κυτταρική ∆ιαίρεση (Καρκινογένεση) 

Γενικά 
  Μια από τις πιο βασικές ιδιότητες της ζωντανής ύλης είναι η ικανότητά της για αύξηση και 
πολλαπλασιασµό. Στους µονοκύτταρους οργανισµούς κάθε κυτταρική διαίρεση δηµιουργεί έναν 
καινούργιο οργανισµό. Στους πολυκύτταρους οργανισµούς απαιτούνται πολλές κυτταρικές 
διαιρέσεις για να δηµιουργήσουν το νέο άτοµο. Μετά τη δηµιουργία του πολυκύτταρου 
οργανισµού, η κυτταρική διαίρεση είναι επίσης απαραίτητη για να αναπληρώσει τα κύτταρα 
που χάνονται, για διάφορους λόγους, από τον οργανισµό. Έτσι, ένας ενήλικας άνθρωπος πρέπει 
να δηµιουργεί εκατοµµύρια νέα κύτταρα κάθε δευτερόλεπτο, µόνο και µόνο για να διατηρήσει 
το status quo. Αν οι κυτταρικές διαιρέσεις παρεµποδιστούν, π.χ. µε µεγάλες δόσεις ιονίζουσας 
ακτινοβολίας, το άτοµο θα πεθάνει σε λίγες µέρες. 
  Υπάρχουν δύο κύριοι τρόποι διαίρεσης (Εικ.57):  

 H µίτωση.  
 H µείωση.  

  Το κυριότερο µονοπάτι κυτταρικής διαίρεσης στα ευκαρυωτικά κύτταρα περιλαµβάνει την 
αντιγραφή του DNA, η οποία ακολουθείται από τη µίτωση. Η αντιγραφή και η µίτωση 
χαρακτηρίζονται από τη σχεδόν τέλεια πιστότητα µε την οποία διπλασιάζεται η γενετική 
πληροφορία στο πατρικό κύτταρο και κατόπιν µεταβιβάζεται στα θυγατρικά κύτταρα.  Κατά τη 
µίτωση τα χρωµοσώµατα διπλασιάζονται σε αριθµό και µοιράζονται εξίσου στα θυγατρικά 
κύτταρα.   
  Κατά τη µείωση επιτυγχάνεται η ελάττωση του αριθµού των χρωµοσωµάτων ορισµένων 
κυττάρων των διπλοειδών οργανισµών (2η) στο µισό (η) για τη δηµιουργία των γαµετών.  
Κατόπιν, µε τη συνένωση των δύο γαµετών (ωάριο και σπερµατοζωάριο) προκύπτει το ζυγωτό, 
το αρχικό κύτταρο από το οποίο θα αναπτυχθεί ένας νέος οργανισµού, και το οποίο είναι 
διπλοειδές (2η). Η µείωση, περιορίζεται στους ευκαρυωτικούς οργανισµούς οι οποίοι 
αναπαράγονται σεξουαλικά. Τα προϊόντα της µείωσης, σε αντίθεση µ’ αυτά της µίτωσης, 
διαφέρουν από τα πατρικά τους κύτταρα τόσο ως προς την ποσότητα του πυρηνικού DNA, όσο 
και ως προς τις γενετικές πληροφορίες που περιέχουν. 
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Εικόνα 57: Μείωση – Μίτωση: στάδια, οµοιότητες και διαφορές. 
 

Κυτταρικός Κύκλος 
  Σ' όλους τους ζωντανούς οργανισµούς, η ικανότητα του πολλαπλασιασµού εξαρτάται από 
διεργασίες που γίνονται στο κυτταρικό επίπεδο και οι οποίες χωρίζονται σε τρεις φάσεις: 

• τη µεσόφαση (που διακρίνεται σε τρεις επιµέρους φάσεις G1, S, G2),  
• την πυρηνοδιαίρεση (Μ), 
• την κυτταροδιαίρεση (D).   

 Η διαδοχή G1 S G2 M D ονοµάζεται κύκλος ζωής του κυττάρου ή κυτταρικός κύκλος 
(Εικ.58). 
  Κατά τη µεσόφαση το κύτταρο θεωρείται ότι βρίσκεται σε περίοδο “ηρεµίας” γιατί 
φαινοµενικά δεν παρατηρείται καµιά δράση στον πυρήνα. Στην πραγµατικότητα όµως, στο 
στάδιο αυτό, συµβαίνει η µεγαλύτερη κυτταρική δράση και οι κυριότερες κυτταρικές διεργασίες 
που προετοιµάζουν το κύτταρο για την κυτταρική διαίρεση. G1 είναι το χρονικό διάστηµα 
µεταξύ του τέλους της µίτωσης και της αρχής της σύνθεσης του DNA.  S είναι η περίοδος της 
σύνθεσης του DNA και G2 είναι το διάστηµα ανάµεσα στο τέλος της σύνθεσης του DNA και 
της αρχής της µίτωσης. Μετά τη µεσόφαση, το κύτταρο αρχίζει τη διαίρεσή του. Η µίτωση 
αντιπροσωπεύει ένα µικρό µόνο τµήµα του κύκλου ζωής ενός κυττάρου.  
  Η µετάβαση από το ένα στάδιο του κυτταρικού κύκλου στο άλλο ρυθµίζεται από µια µεγάλη 
ποικιλία γενετικών και βιοχηµικών παραγόντων.  Τα τελευταία χρόνια γίνονται έντονες 
ερευνητικές προσπάθειες για την ανακάλυψη των µοριακών διακοπτών που εκτρέπουν τα 
κύτταρα από την κυτταροπλασµατική αύξηση στην κυτταρική διαίρεση. Το ενδιαφέρον δεν 
είναι µόνο ακαδηµαϊκό, αφού λανθασµένη ρύθµιση του κυτταρικού κύκλου οδηγεί σε µη 
ελεγχόµενη αύξηση, χαρακτηριστικό γνώρισµα των καρκινικών κυττάρων.  Ο τελικός έλεγχος 
της κυτταρικής διαίρεσης είναι γενετικός. Η µελέτη των γονιδίων που προκαλούν καρκίνο και 
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ονοµάζονται ογκογονίδια, έχει προσφέρει ένα µεγάλο πλήθος πληροφοριών για την κυτταρική 
διαίρεση στα κανονικά κύτταρα.  Κάθε ογκογονίδιο έχει ένα αντίστοιχο κανονικό γονίδιο που 
ονοµάζεται πρωτο-ογκογονίδιο. 
  Κατά τον κυτταρικό κύκλο, αρκετά βιολογικά µεγαλοµόρια υφίστανται περιοδικές µεταβολές 
οι οποίες έχουν µεγάλη λειτουργική σηµασία για την πορεία της κυτταρικής διαίρεσης.  Οι 
χρωµοσωµικές πρωτεΐνες (ιστόνες και µη ιστονικές πρωτεΐνες) υφίστανται περιοδική 
τροποποίηση (φωσφορυλίωση) κατά τις διάφορες φάσεις του κυτταρικού κύκλου. Πιστεύεται 
ότι οι φωσφορυλιώσεις αυτές σχετίζονται µε τη συµπύκνωση των χρωµοσωµάτων ή/και µε τη 
γενική αναστολή της µεταγραφής που γίνεται κατά τη µίτωση.  
  Περιοδικότητα παρατηρείται και κατά τη µεταγραφή στη διάρκεια του κυτταρικού κύκλου. Η 
περιοδική µεταγραφή των γονιδίων τα οποία κωδικοποιούν δοµικές και λειτουργικές πρωτεΐνες 
του κυτταρικού κύκλου, έχει πολύ µεγάλη σηµασία για την τάξη, την πιστότητα και το σωστό 
χρόνο εκτέλεσης των φαινοµένων της κυτταρικής διαίρεσης. 
Ο κυτταρικός κύκλος, µέσα από τη µεγαλόπρεπη πολυπλοκότητά του, επαναλαµβάνεται 
δισεκατοµµύρια φορές κατά την αύξηση, την ανάπτυξη και τη διατήρηση της δοµής των 
πολυκύτταρων οργανισµών. Στον άνθρωπο, µετά τη γονιµοποίηση του ωαρίου δηµιουργούνται 
65 τρισεκατοµµύρια κύτταρα.  Έχει υπολογιστεί ότι για να διατηρηθεί η κανονική προµήθεια 
του οργανισµού σε ερυθροκύτταρα, απαιτούνται 2.000.000 κυτταρικές διαιρέσεις/sec. Ο 
µηχανισµός της κυτταρικής διαίρεσης είναι σχεδόν τέλειος, αφού διαιρείται ένας τόσο µεγάλος 
αριθµός κυττάρων και µάλιστα χωρίς λάθη.  Αυτή η τάξη και η απόλυτη ακρίβεια εξαρτάται 
από τη δράση συγκεκριµένων γονιδίων τα οποία ενεργοποιούνται τον κατάλληλο χρόνο και στη 
σωστή φάση, πριν και κατά την κυτταρική διαίρεση. 
  Πρόσφατα πειραµατικά δεδοµένα δείχνουν ότι υπάρχει ένα σύστηµα ελέγχου του κυτταρικού 
κύκλου, που ρυθµίζει τη δράση κάθε συγκεκριµένου σταδίου.  Οι πρωτεΐνες του συστήµατος 
αυτού πιστεύεται ότι εµφανίστηκαν πριν από ένα δισεκατοµµύριο χρόνια και από τότε έχουν 
διατηρηθεί εξελικτικά έτσι ώστε πολλές απ’ αυτές λειτουργούν τέλεια, ακόµη κι’ όταν 
µεταφερθούν από ένα ανθρώπινο κύτταρο σ’ ένα σακχαροµύκητα. 
  Από µια άποψη, ο κυτταρικός κύκλος λειτουργεί σαν ένα αυτόµατο πλυντήριο ρούχων.  Όπως 
συµβαίνει και µε το πλυντήριο ρούχων, έτσι και στον κυτταρικό κύκλο ο διακόπτης ελέγχου 
ενεργοποιεί διαδοχικά κάθε στάδιο της κυτταρικής διαίρεσης. Το σύστηµα ελέγχου του 
κυτταρικού κύκλου είναι µια κυκλική βιοχηµική µηχανή η οποία έχει κατασκευαστεί από µια 
οµάδα πρωτεϊνών που αλληλεπιδρούν µεταξύ τους µ’ ένα συγκεκριµένο και συντονισµένο τρόπο, 
έτσι ώστε να ρυθµίσουν τον αναδιπλασιασµό του κυττάρου και την τέλεια διαίρεσή του. 
  Ο κυτταρικός κύκλος µπορεί να τροποποιηθεί από µια µεγάλη ποικιλία παραγόντων.  Οι 
αυξητικοί παράγοντες είναι απαραίτητοι για την κυτταρική διαίρεση και βρίσκονται σε πολύ 
µικρές ποσότητες µέσα στα κύτταρα.  Έτσι, σ’ έναν πολυκύτταρο οργανισµό υπάρχει 
ανταγωνισµός για τους αυξητικούς παράγοντες µε αποτέλεσµα τον περιορισµό της πυκνότητας 
των κυτταρικών πληθυσµών. Οι αυξητικοί παράγοντες ρυθµίζουν τον κυτταρικό 
πολλαπλασιασµό µε τη βοήθεια των µεµβρανικών υποδοχέων και, µέσα από ένα πολύπλοκο 
δίκτυο ενδοκυτταρικών σηµάτων, επηρεάζουν τελικά τη γονιδιακή δράση των απαραίτητων, 
για την κυτταρική διαίρεση, γονιδίων. Ο έλεγχος του κυτταρικού κύκλου µέσω των 
µεµβρανικών υποδοχέων έχει πολύ µεγάλη σηµασία για τους πολυκύτταρους οργανισµούς, διότι 
αποτελεί τον κυρίαρχο τρόπο συντονισµού των κυτταρικών διαιρέσεων κατά την ανάπτυξη και 
τη διατήρηση των οργανικών συστηµάτων. 
  Άλλοι παράγοντες που επηρεάζουν ή ρυθµίζουν τον κυτταρικό κύκλο περιλαµβάνουν: 

• µεταβολές στη µεταφορά των ιόντων δια µέσου της κυτταρικής µεµβράνης, 
•  µεταβολή στο pH,  
• τροποποιήσεις στις ιστόνες και στις µη ιστονικές πρωτεΐνες, 
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• µεταβολές στη συγκέντρωση των πολυαµινών, µιας οµάδας µικρών βασικών µορίων 
(προσθήκη πολυαµινών επιταχύνει την αντιγραφή του DNA και την κυτταρική 
διαίρεση). 

 
 

 
Εικόνα 58: Κυτταρικός κύκλος. 

 

Μεσόφαση  
  Η µεσόφαση αρχίζει καθώς το κύτταρο, από µια προηγούµενη κυτταρική διαίρεση, εισέρχεται 
σε µια φάση αύξησης. Κάθε στάδιο της µεσόφασης χαρακτηρίζεται από ένα ιδιαίτερο πρότυπο 
κυτταρικής σύνθεσης. Κατά τη φάση G1 ουσιαστικά συνθέτονται όλες οι πρωτεΐνες, οι 
υδατάνθρακες και τα λιπίδια, που είναι χαρακτηριστικά για κάθε κυτταρικό τύπο,  αλλά δεν 
γίνεται αντιγραφή του DNA.  Η φάση αυτή όπως είπαµε ονοµάζεται G1 (Gap = χάσµα, 
αναφέρεται στη µη αντιγραφή του DNA στη συγκεκριµένη αυτή φάση). Σε κάποιο σηµείο, και 
εφόσον το κύτταρο πρόκειται να διαιρεθεί, αρχίζει η αντιγραφή του DNA. Η έναρξη της 
αντιγραφής του DNA σηµατοδοτεί το τέλος της φάσης G1 και την έναρξη της φάσης S (S = 
DNA σύνθεση). Κατά τη φάση S αναδιπλασιάζεται, µε µεγάλη ακρίβεια, ολόκληρο το 
πυρηνικό DNA.    
  Σε κάθε κυτταρικό κύκλο, το DNA πρέπει να αντιγραφεί µόνο µια φορά. Αυτό επιτυγχάνεται 
µ’ ένα σύστηµα αυτοπεριορισµού της αντιγραφής: κάθε τµήµα της χρωµατίνης, µόλις 
αντιγραφεί, µεταβάλλεται µ’ έναν τέτοιο τρόπο ώστε να παρεµποδίσει την αντιγραφή του, για 
δεύτερη φορά, κατά τη διάρκεια του ίδιου κυτταρικού κύκλου.  Η νέα αντιγραφή παρεµποδίζεται 
λόγω της σύνδεσης µιας πρωτεΐνης ή κάποιου άλλου µορίου στις αλληλουχίες του DNA, 
αµέσως µετά την αντιγραφή του στη φάση S.  Κατά τη µίτωση ο παράγοντας παρεµπόδισης 
αφαιρείται. Καθώς ολοκληρώνεται η αντιγραφή του DNA, η φάση S τελειώνει και το κύτταρο 
εισέρχεται στο τελικό στάδιο της µεσόφασης, τη φάση G2. Οι περισσότεροι κυτταρικοί τύποι 
παραµένουν στη φάση G2 για πολύ µικρό χρονικό διάστηµα.  Στο τέλος της φάσης G2, το 
οποίο σηµατοδοτεί τη λήξη της µεσόφασης, αρχίζει η µίτωση.  
  Η χρονική διάρκεια του κυτταρικού κύκλου διαφέρει ανάµεσα στα διάφορα είδη. Οι διαφορές 
που παρατηρούνται στη χρονική διάρκεια του κυτταρικού κύκλου, οφείλονται ουσιαστικά στη 
διαφορετική χρονική διάρκεια της φάσης G1. Oι φάσεις S και G2 έχουν σχετικά σταθερή 
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διάρκεια. Στα περισσότερα κύτταρα θηλαστικών η χρονική διάρκεια των φάσεων S και G2 
είναι περίπου 10-14 hrs. Ένας πλήρης κυτταρικός κύκλος στα κύτταρα του εντερικού επιθηλίου 
διαρκεί περίπου 10 hrs. Τα καρκινικά κύτταρα διαιρούνται πολύ πιο γρήγορα και ένας πλήρης 
κυτταρικός κύκλος στα περισσότερα είδη καρκινικών κυττάρων διαρκεί λιγότερο από 1 hr. Η 
πιο µικρή διάρκεια του κυτταρικού κύκλου παρατηρείται στα κύτταρα εµβρύων ζώων, στα 
οποία η διάρκεια δεν υπερβαίνει τα 15-20 min.  
  Άλλα κύτταρα διαιρούνται πάρα πολύ αργά (σε διάστηµα ηµερών, µηνών ή και ετών) ή µετά 
το σχηµατισµό τους δεν διαιρούνται.  Αυτό παρατηρείται στα κύτταρα του κεντρικού νευρικού 
συστήµατος και των µυών στα θηλαστικά, τα οποία µετά την ολοκλήρωση της διαφοροποίησής 
τους σταµατούν να διαιρούνται.   Στις περιπτώσεις αυτές ο κυτταρικός κύκλος σταµατά στη 
φάση G1.  Έχει προταθεί από αρκετούς ερευνητές ότι η κυτταρική διαίρεση σταµατά σε µια 
ειδική υποφάση της φάσης G1 που ονοµάζεται φάση G0. 

 

 

 

Μίτωση 
  Η µίτωση θεωρείται το επιστέγασµα όλων των διαδικασιών που γίνονται κατά τη µεσόφαση. 
Είναι αξιοσηµείωτο το γεγονός ότι τα θυγατρικά κύτταρα διατηρούν το ίδιο γενετικό υλικό και 
τις ίδιες γενετικές πληροφορίες µε το κύτταρο από το οποίο προέρχονται. Κατά τη µίτωση 
σταµατά η σύνθεση RNA από το DNA, ενώ µειώνεται η τιµή της πρωτεϊνικής σύνθεσης. 
Πρέπει να τονιστεί ότι η µίτωση είναι ένα δυναµικό και συνεχές φαινόµενο κατά το οποίο το 
ένα στάδιο διαδέχεται το άλλο, χωρίς να υπάρχουν σαφή όρια µεταξύ τους. Με βάση πάντως τις 
µορφολογικές αλλαγές, η µίτωση διακρίνεται στα εξής στάδια:  

• Πρόφαση  
• Μετάφαση  
• Ανάφαση  
• Τελόφαση.  

  Το στάδιο G0 αποτελεί το σηµείο παροδικής ή µόνιµης εξόδου του κυττάρου από τον κυτταρικό κύκλο. 
Το µέγεθος των κυττάρων που βρίσκονται στη φάση G0 µειώνεται, επειδή δεν αναπληρώνονται γρήγορα οι 
πρωτεΐνες και τα µόρια RNA που αποικοδοµούνται. Η σύνθεση των πρωτεϊνών στη φάση G0 είναι το 1/3 
της σύνθεσης που γίνεται στα διαιρούµενα κύτταρα. 
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Εικόνα 59: Tα στάδια της Μίτωσης όπως φαίνονται στο οπτικό µικροσκόπιο 

 
Πρόφαση  
   Η πρόφαση αρχίζει µε τη συµπύκνωση και την αναδίπλωση των µακριών χρωµοσωµικών 
ινιδίων, τα οποία στο τέλος αυτής της διαδικασίας είναι αρκετά παχιά και µπορούν να 
παρατηρηθούν στο οπτικό µικροσκόπιο.  Καθώς προχωρά η συµπύκνωση, το χρωµόσωµα 
χωρίζεται στα δύο χρωµατίδια. Στο τέλος της πρόφασης, τα χρωµοσώµατα έχουν συµπυκνωθεί 
σε κοντές, σχετικά παχιές, διπλές “ράβδους”. Η συµπύκνωση µπορεί να συνεχιστεί και κατά τη 
µετάφαση. Η συµπύκνωση φαίνεται ότι ελέγχεται από ειδικούς παράγοντες που 
ενεργοποιούνται κατά την πρόφαση και τη µετάφαση.   
  Καθώς προχωρά η συµπύκνωση των χρωµοσωµάτων, ο πυρηνίσκος βαθµιαία εξαφανίζεται. Η 
εξαφάνιση του πυρηνίσκου σηµατοδοτεί τη βαθµιαία µείωση της µεταγραφής όλων των ειδών 
RNA, η οποία στο τέλος της πρόφασης είναι µηδενική, ενώ το ίδιο συµβαίνει και µε την 
πρωτεϊνική σύνθεση. Καθώς µειώνονται οι τιµές της µεταγραφής του RNA και της 
πρωτεϊνικής σύνθεσης, σταµατά η µετακίνηση των κυστιδίων ανάµεσα στα διάφορα 
υποκυτταρικά οργανίδια, καθώς επίσης η ενδοκύτωση και η εξωκύτωση. 
  Καθώς συµπυκνώνονται τα χρωµοσώµατα, αρχίζει να σχηµατίζεται στο κυτταρόπλασµα η 
µιτωτική άτρακτος. Κατά τη δηµιουργία της ατράκτου, οι µικροσωληνίσκοι διατάσσονται 
παράλληλα µεταξύ τους, από το ένα άκρο του κυττάρου στο άλλο. Ο προσανατολισµός αυτός 
των µικροσωληνίσκων δηµιουργεί τους δύο πόλους του κυττάρου.  Οι µικροσωληνίσκοι της 
ατράκτου, µε τη βοήθεια των µοριακών µηχανών κίνησης των µικροσωληνίσκων, 
αναπτύσσουν τις δυνάµεις εκείνες οι οποίες τελικά µεταφέρουν τα χρωµατίδια στους δύο πόλους 
του κυττάρου. 
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Μετάφαση 
  Στα ανώτερα ευκαρυωτικά κύτταρα, το τέλος της πρόφασης και η έναρξη της µετάφασης 
σηµατοδοτείται από τη θραύση του πυρηνικού φακέλου. Ο πυρηνικός φάκελος σπάζει σε µικρά 
κυστίδια τα οποία διασκορπίζονται στο κυτταρόπλασµα. Η θραύση του πυρηνικού φακέλου 
οφείλεται στη φωσφορυλίωση κάποιων πρωτεϊνών του (των λαµινών), η οποία αυξάνει 
τουλάχιστον τέσσερις φορές αυτό το χρονικό διάστηµα.  Οι λαµίνες παραµένουν σε 
φωσφορυλιωµένη κατάσταση µέχρι την τελόφαση, οπότε αποφωσφορυλιώνονται και 
επανασχηµατίζεται ο πυρηνικός φάκελος.  Κατά τη µετάφαση παρατηρούνται τρία σηµαντικά 
φαινόµενα: 

α. η µιτωτική άτρακτος µετακινείται στην περιοχή που υπήρχε ο πυρήνας, 

β. κάθε χρωµόσωµα συνδέεται µε µικροσωληνίσκους της ατράκτου, και   

γ. τα χρωµοσώµατα µετακινούνται στο µέσο της ατράκτου. 

  Ορισµένοι ονοµάζουν την περίοδο κατά το οποίο συµβαίνουν τα γεγονότα αυτά προ-µετάφαση, 
ενώ χαρακτηρίζουν ως µετάφαση τη χρονική περίοδο κατά την οποίαν τα χρωµοσώµατα είναι 
πλήρως συνδεδεµένα µε την άτρακτο και περιµένουν την έναρξη της ανάφασης. 
 
  Ένα µεγάλο µέρος της ακρίβειας που παρατηρείται κατά τη µίτωση, εξαρτάται από τον τρόπο 
µε τον οποίον συνδέονται τα χρωµοσώµατα στους µικροσωληνίσκους της ατράκτου.  Η σύνδεση 
αυτή γίνεται σε µια εξειδικευµένη χρωµοσωµική περιοχή, τον κινητοχώρο (Εικ.63). Σε κάθε 
χρωµατίδιο συνδέονται µικροσωληνίσκοι που κατευθύνονται προς τον αντίθετο κυτταρικό 
πόλο.   Αυτός ο τρόπος σύνδεσης εξασφαλίζει την ισότιµη µετακίνηση των χρωµατιδίων προς 
τους δύο πόλους. Οι µικροσωληνίσκοι που συνδέονται στον κινητοχώρο σχηµατίζουν µια 
δεσµίδα που ονοµάζεται ινίδιο της ατράκτου. 

 
 

Εικόνα 60: Μιτωτική άτρακτος. 
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Εικόνα 61: Μιτωτική άτρακτος όπως φαίνεται από µικροσκόπιο.  
 

 
 

Εικόνα 62: Μιτωτική άτρακτος όπως φαίνεται από µικροσκόπιο. 
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Εικόνα 63: Μίτωση-Κινητοχώρος. 
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Ανάφαση 
   Η ανάφαση αρχίζει καθώς τα χρωµατίδια έλκονται προς τους αντίθετους κυτταρικούς πόλους. 
Η ανάλυση των κινήσεων των χρωµοσωµάτων που γίνονται κατά την ανάφαση δείχνει ότι ο 
διαχωρισµός των χρωµατιδίων και η µετακίνησή τους προς τους πόλους εξαρτώνται από 
διαφορετικούς µηχανισµούς. Ο διαχωρισµός των χρωµατιδίων είναι µια αυτόνοµη διαδικασία η 
οποία δεν σχετίζεται µε τη µιτωτική άτρακτο. Τα αδελφά χρωµατίδια, όπως έχει παρατηρηθεί 
στο ηλεκτρονικό µικροσκόπιο, συγκρατούνται µεταξύ τους µε λεπτά ινίδια.  
  Η µετακίνηση των χρωµοσωµάτων προς τους πόλους εξαρτάται απόλυτα από τους 
µικροσωληνίσκους της µιτωτικής συσκευής. Η µετακίνηση αυτή περιλαµβάνει µια πολύπλοκη, 
απόλυτα συγχρονισµένη αλληλεπίδραση δυνάµεων που αναπτύσσονται από τους 
µικροσωληνίσκους, τις µοριακές µηχανές κίνησης µικροσωληνίσκων.  
  Κατά την ανάφαση τα αδελφά χρωµατίδια διαχωρίζονται και έλκονται προς τους αντίθετους 
πόλους (ανάφαση Α), ενώ ταυτόχρονα οι δύο πόλοι της ατράκτου αποµακρύνονται ο ένας από 
τον άλλο (ανάφαση Β).  Στην ανάφαση Α µειώνεται η απόσταση ανάµεσα στους κινητοχώρους 
και τον κυτταρικό πόλο, ενώ στην ανάφαση Β παρατηρείται επιµήκυνση ολοκλήρου της 
µιτωτικής ατράκτου.  
  Η κίνηση των κινητοχώρων µπορεί να παροµοιαστεί µε την κίνηση µιας ατµοµηχανής κατά 
µήκος της σιδηροδροµικής γραµµής, µε τη διαφορά ότι η σιδηροδροµική γραµµή καταστρέφεται 
καθώς περνά η ατµοµηχανή-κινητοχώρος.  Κατά την κίνηση αυτή είναι απαραίτητη και η 
παρουσία ΑΤΡ. Η αποσυγκρότηση των µικροσωληνίσκων µπορεί επίσης να παράγει µέρος της 
δύναµης που απαιτείται για την ανάφαση Α. 
   Η ανάφαση Β γίνεται µ’ ένα ενεργητικό µηχανισµό διολίσθησης. Η διολίσθηση, 
υποβοηθούµενη γίνεται από µοριακές µηχανές κίνησης µικροσωληνίσκων, κατά πάσα 
πιθανότητα πρωτεΐνες (της οικογένειας της κινεσίνης). Στην όλη διαδικασία φαίνεται ότι 
συµµετέχει, µε έµµεσο τρόπο, και η συγκρότηση των µικροσωληνίσκων από τις δοµικές 
µονάδες της σωληνίνης. 
  Εκτός από τις απόψεις που αναφέρθηκαν πιο πάνω, έχουν αναφερθεί µερικές ακόµη υποθέσεις 
για τον τρόπο µε τον οποίο µετακινούνται τα χρωµατίδια στους κυτταρικούς πόλους κατά την 
ανάφαση.  

• Μια υπόθεση αναφέρει ότι η µετακίνηση των χρωµατιδίων οφείλεται στα µικροϊνίδια 
και όχι στους µικροσωληνίσκους.  

•  Μια δεύτερη αναφέρει ότι η ανάφαση Β προκύπτει από την τάση που εφαρµόζεται στους 
αστέρες από δυνάµεις εκτός της µιτωτικής ατράκτου.  

• Μια τρίτη υπόθεση υποστηρίζει ότι, σε ορισµένους κατώτερους οργανισµούς στους 
οποίους ο πυρηνικός φάκελος δεν σπάζει κατά τη µίτωση, η µετακίνηση των 
χρωµοσωµάτων επιτυγχάνεται από την αύξηση ή την επέκταση των τµηµάτων του 
πυρηνικού φακέλου που είναι συνδεδεµένα µε τα χρωµατίδια.   
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Εικόνα 64: Μετακίνηση των χρωµατιδίων στους πόλους της Μιτωτικής Ατράκτου. 
 

Τελόφαση  
  Καθώς τα χρωµατίδια φτάνουν στους πόλους, η ανάφαση τελειώνει και αρχίζει το τελικό 
στάδιο της µίτωσης, η τελόφαση. Κατά την τελόφαση τα χρωµατίδια αποσυµπυκνώνονται και 
αποκτούν την κανονική µορφολογία που είχαν κατά τη µεσόφαση. Καθώς προχωρά η 
αποσυµπύκνωση, κυστίδια περιβάλλουν τις χρωµατινικές µάζες και αφού ενωθούν µεταξύ τους, 
σχηµατίζουν, µέσα από µια πολύπλοκη διαδικασία, τον πυρηνικό φάκελο του θυγατρικού 
κυττάρου. Μετά το σχηµατισµό του πυρηνικού φακέλου, αρχίζει και πάλι η µεταγραφή και ο 
πυρηνίσκος επανασχηµατίζεται.    
  Η πρωτεϊνική σύνθεση αυξάνεται καθώς ολοκληρώνεται η τελόφαση, ενώ επαναρχίζει η 
µεµβρανική κυκλοφορία, η ενδοκύτωση και η εξωκύτωση. Κάθε θυγατρικό κύτταρο βρίσκεται 
τώρα στη φάση G1 της επόµενης µεσόφασης. Κατά την τελόφαση το µεγαλύτερο τµήµα της 
µιτωτικής ατράκτου εξαφανίζεται, µε την εξαίρεση µιας ζώνης κοντών µικροσωληνίσκων που 
θα συµµετάσχει στην κυτταροπλασµατική διαίρεση. 
Κυτταροπλασµατική διαίρεση  
  Στα περισσότερα κύτταρα η διαίρεση του κυτταροπλάσµατος, που ονοµάζεται κυτταροκίνηση 
(cytokinesis), αρχίζει κατά την ανάφαση και ολοκληρώνεται στην τελόφαση. Άλλες όµως φορές 
(όπως π.χ. συµβαίνει σε µερικά έµβρυα εντόµων και στα ενδοσπέρµια των φυτών) η διαίρεση 
του κυτταροπλάσµατος γίνεται πολύ αργότερα από την πυρηνοδιαίρεση. Το επίπεδο διαίρεσης 
του κυτταροπλάσµατος περνά από τον ισηµερινό της ατράκτου που συµπίπτει, τις περισσότερες 
φορές, µε το µέσο του κυττάρου.       Στα ζωικά κύτταρα (Εικ.65), καθώς επίσης σε ορισµένους 
µύκητες και φύκη, η πρώτη ένδειξη της κυτταροπλασµατικής διαίρεσης είναι η εµφάνιση µιας 
σχισµής στην πλασµατική µεµβράνη, στο µέσο περίπου του κυττάρου.   
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  Η σχισµή, η οποία περιβάλλει τελείως το κύτταρο, γίνεται όλο και πιο βαθιά, µέχρις ότου 
αποχωριστούν τελείως τα δύο θυγατρικά κύτταρα (περίσφιξη). Η δύναµη που συµβάλλει στον 
αποχωρισµό των δύο θυγατρικών κυττάρων είναι µια ζώνη µικροϊνιδίων. Η ζώνη αυτή 
ονοµάζεται συσταλτός δακτύλιος και βρίσκεται κάτω ακριβώς από την πλασµατική µεµβράνη 
στο σηµείο που σχηµατίζεται η σχισµή. Στα περισσότερα κύτταρα η διαίρεση είναι συµµετρική. 
Σε αρκετούς όµως, κυρίως φυτικούς, κυτταρικούς τύπους η διαίρεση αυτή είναι ασύµµετρη. Στις 
περιπτώσεις αυτές η διαίρεση δηµιουργεί δύο κύτταρα τα έχουν διαφορετικό µέγεθος και 
προορίζονται να αναπτυχθούν µε διαφορετικό τρόπο. 
  Η κυτταροπλασµατική διαίρεση στα ανώτερα φυτά πραγµατοποιείται µε το σύστηµα του 
φραγµοπλάστη και της κυτταρικής πλάκας (Εικ.66). Στο µέσο επίπεδο του κυττάρου, 
αρχίζουν και συγκεντρώνονται µικρά κυστίδια που προέρχονται από τη συσκευή Golgi.  Τα 
κυστίδια αυτά ενώνονται µεταξύ τους και βαθµιαία δηµιουργούν την κυτταρική πλάκα. Η 
κυτταρική πλάκα επεκτείνεται φυγόκεντρα προς τα τοιχώµατα του κυττάρου µε τα οποία 
ενώνεται και βαθµιαία διαχωρίζονται τα θυγατρικά κύτταρα.  Η θέση που θα σχηµατιστεί ο 
φραγµοπλάστης σηµειώνεται από την προ-προφασική ζώνη των µικροσωληνίσκων.  
 
 
 
 
 
 

 
 

Εικόνα 65: Κυτταροπλασµατική διαίρεση Ζωϊκού κυττάρου. 

126 of 164 http://www.agrool.gr



Ε Ι Σ Α Γ Ω ΓΗ  Σ ΤΗΝ  Κ Υ Τ Τ Α Ρ Ι Κ Η  Β Ι Ο Λ Ο Γ Ι Α  Κ Α Ι  Γ Ε Ν Ε Τ Ι Κ Η  

 125

 
Εικόνα 66: Κυτταροπλασµατική διαίρεση Φυτικού κυττάρου. 

 

∆ιαφορές ζωικών και φυτικών κυττάρων κατά τη µίτωση  
  Κατά την πυρηνοδιαίρεση δεν υπάρχουν ουσιαστικές διαφορές ανάµεσα στα φυτικά και τα 
ζωικά κύτταρα. Όµως, παρατηρούνται ορισµένες διαφορές πριν και µετά την πυρηνοδιαίρεση, οι 
οποίες περιληπτικά είναι οι εξής: 
 

α.  Στα ζωικά κύτταρα η διαίρεση του κυττάρου αρχίζει µε τη διαίρεση του κεντριολίου 
σε δύο θυγατρικά κεντριόλια που αποτελούν τους πόλους της πυρηνικής ατράκτου. Στα κύτταρα 
των ανώτερων φυτών δεν υπάρχουν κεντριόλια, αλλά στο στάδιο της προ-πρόφασης 
σχηµατίζεται η προ-προφασική ζώνη µικροσωληνίσκων, η οποία καθορίζει το επίπεδο της 
πυρηνοδιαίρεσης και της κυτταροδιαίρεσης. 

 
β.  Στα ζωικά κύτταρα η κυτταροδιαίρεση γίνεται µε περίσφιξη, ενώ στα φυτικά 

κύτταρα µε το σύστηµα φραγµοπλάστη - κυτταρικής πλάκας. 
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Μείωση 
  Η µείωση είναι ένας ειδικός τύπος κυτταρικής διαίρεσης που παρατηρείται στα γεννητικά 
κύτταρα σεξουαλικώς αναπαραγόµενων οργανισµών. Η σεξουαλική αναπαραγωγή γίνεται µέσω 
των γεννητικών κυττάρων ή γαµετών (ωάριο, σπερµατοζωάριο) τα οποία µετά τη 
γονιµοποίηση αποτελούν το ζυγώτη. Στα ζώα και τα κατώτερα φυτά η µείωση είναι τελική ή 
γαµετική (δηλ. γίνεται πριν από το σχηµατισµό των γαµετών), ενώ στα περισσότερα φυτά η 
µείωση είναι ενδιάµεση ή σπορική (δηλ. µερικές φορές γίνεται µεταξύ της γονιµοποίησης και 
του σχηµατισµού γαµετών).  Κατά τη µείωση τα κύτταρα ονοµάζονται µειωτικά κύτταρα.  Στη 
µείωση µια απλή αντιγραφή του DNA ακολουθείται από δύο διαδοχικές διαιρέσεις του πυρήνα, 
οι οποίες υποδιπλασιάζουν το χρωµοσωµικό αριθµό(δηλ. από 2n που ήταν το πατρικό κύτταρο, 
τα θυγατρικά κύτταρα γίνονται n). Αντίθετα, στη µίτωση κάθε αντιγραφή του DNA 
ακολουθείται από µια διαίρεση. 
  Στη µείωση περιλαµβάνονται τρεις διαδικασίες οι οποίες έχουν πολύ µεγάλη σηµασία για την 
ανάπτυξη και την επιβίωση των σεξουαλικώς αναπαραγοµένων οργανισµών:  

Μίτωση και  κυτταρικό γήρας 

  Ο πολλαπλασιασµός των κυττάρων στους πολυκύτταρους οργανισµούς δεν εξαρτάται µόνο από 
περιβαλλοντικούς παράγοντες αλλά και από την ιστορία κάθε κυτταρικού τύπου: κάθε διαφοροποιηµένος 
κυτταρικός τύπος, σε κάθε στάδιο της ανάπτυξης, υπακούει σε ελαφρά διαφορετικούς κανόνες οι οποίοι 
εκφράζουν τις διαφορές των εσωτερικών µηχανισµών ελέγχου.  Το πιο απλό, αλλά και το πιο µυστηριώδες, 
παράδειγµα µακροχρόνιων επιδράσεων πάνω στην κυτταρική διαίρεση φαίνεται στο φαινόµενο του 
κυτταρικού γήρατος. 
  Τα περισσότερα κανονικά κύτταρα των θηλαστικών και των πτηνών παρουσιάζουν µια χαρακτηριστική 
απροθυµία να συνεχίσουν να διαιρούνται, παρά το γεγονός ότι τους έχουν προσφερθεί όλα τα απαραίτητα 
θρεπτικά συστατικά.  Ινοβλάστες από ανθρώπινο έµβρυο, π.χ., θα αναδιπλασιαστούν περίπου 50 φορές και 
κατόπιν ο πολλαπλασιασµός τους θα µειωθεί και τελικά θα σταµατήσει.  Τα κύτταρα εισέρχονται στη φάση 
G0, από την οποία δεν εξέρχονται ποτέ.  Παρόµοια κύτταρα από ένα άτοµο 40 ετών, θα σταµατήσουν να 
διαιρούνται µετά από 40 διαιρέσεις, ενώ τα κύτταρα από ένα άτοµο 80 ετών θα σταµατήσουν να διαιρούνται 
µετά από 30 διαιρέσεις.  Ινοβλάστες από ζώα µε µικρότερο χρόνο ζωής σε σχέση µε τον άνθρωπο, 
διαιρούνται λιγότερες φορές. Το φαινόµενο αυτό ονοµάστηκε κυτταρικό γήρας λόγω της σχέσης του 
αριθµού των κυτταρικών διαιρέσεων µε τη µέση ηλικία του οργανισµού. 
Αρκετές θεωρίες προσπαθούν να ερµηνεύσουν το φαινόµενο αυτό.  Ορισµένοι υποστηρίζουν ότι το κυτταρικό 
γήρας οφείλεται στην τυχαία συγκέντρωση καταστροφικών µεταλλάξεων, οι οποίες αντανακλούν ατέλειες 
του κυτταρικού κύκλου. Άλλοι υποστηρίζουν ότι το κυτταρικό γήρας είναι ένας µηχανισµός που αναπτύχθηκε 
για την προστασία του οργανισµού από τον καρκίνο, διότι όσο λιγότερες είναι οι κυτταρικές διαιρέσεις τόσο 
περισσότερο περιορίζεται η αύξηση των όγκων. Υπάρχουν, όµως, πολλά δεδοµένα που δεν συµφωνούν µε τις 
θεωρίες αυτές. 
  Παρά το γεγονός ότι το κυτταρικό γήρας µπορεί να προβλεφθεί για ένα δεδοµένο κυτταρικό πληθυσµό, 
εντούτοις αυτό δεν είναι δυνατόν να γίνει στο επίπεδο του απλού κυττάρου. Σ’ έναν κυτταρικό κλώνο 
προφανώς όµοιων κανονικών ινοβλαστών, που αναπτύσσονται κάτω από φυσιολογικές συνθήκες, 
παρατηρήθηκε ότι ορισµένα κύτταρα πολλαπλασιάζονται αρκετές φορές, ενώ άλλα πολύ λίγες.  Ορισµένα 
κύτταρα σταµατούν να διαιρούνται τελείως, ως αποτέλεσµα τυχαίας µετάπτωσης στη φάση G0.  Η µετάπτωση 
αυτή παρατηρείται όλο και πιο συχνά σε κάθε κυτταρικό κύκλο, µέχρις ότου όλα τα κύτταρα του πληθυσµού 
σταµατήσουν να διαιρούνται.   Μια πιθανή εξήγηση για το φαινόµενο αυτό σχετίζεται µε τα τελοµέρη των 
χρωµοσωµάτων.  Όταν το κύτταρο διαιρείται οι τελοµερικές αλληλουχίες δεν αντιγράφονται µε τον ίδιο 
τρόπο όπως το υπόλοιπο γένωµα, αλλά συνθέτονται από το ένζυµο τελοµεράση το οποίο λειτουργεί µε 
λιγότερη ακρίβεια απ’ ότι οι µηχανισµοί αντιγραφής.  Έτσι, δηµιουργούνται τυχαίες ποικιλίες στον αριθµό 
των επαναλαµβανόµενων τελοµερικών αλληλουχιών. Το κυτταρικό γήρας συνδέεται στενά µε µια 
προοδευτική µείωση του αριθµού των τελοµερικών αλληλουχιών, γεγονός που δείχνει ότι το γήρας µπορεί να 
προκαλείται από την ανικανότητα του κυττάρου να διατηρήσει σταθερό το µήκος των τελοµερών. 
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1. Η µείωση του αριθµού των χρωµοσωµάτων, 
2. Ο γενετικός ανασυνδυασµός. Με το γενετικό ανασυνδυασµό οι γενετικές πληροφορίες 

αναµιγνύονται δίνοντας νέους συνδυασµούς και έτσι δηµιουργείται µια σχεδόν 
ατέλειωτη ποικιλία γενετικών τύπων σε κάθε γενιά.  

3. Η σύνθεση των RNAs και των πρωτεϊνών οι οποίες απαιτούνται για τη διαφοροποίηση 
των γαµετών και τα πρώτα στάδια της εµβρυακής ανάπτυξης. 

   Πριν από τη µείωση παρατηρείται µια προ-µειωτική µεσόφαση κατά την οποίαν 
αντιγράφεται το DNA, διπλασιάζονται οι χρωµοσωµικές πρωτεΐνες καθώς επίσης και πολλές 
από τις πρωτεΐνες και τα άλλα µόρια που απαιτούνται για την όλη διαδικασία.  Την προ-
µειωτική µεσόφαση ακολουθούν δύο διαδοχικές µειωτικές διαιρέσεις.  Κατά την πρώτη 
µειωτική διαίρεση, η οποία παρουσιάζει µεγάλο βαθµό εξειδίκευσης και διαφέρει σηµαντικά 
από τη µιτωτική διαίρεση, ο χρωµοσωµικός αριθµός µειώνεται, γίνεται ο γενετικός 
ανασυνδυασµός και, κυρίως στα ζώα, συνθέτονται σε µεγάλες ποσότητες RNAs και πρωτεΐνες. 
Η δεύτερη µειωτική διαίρεση µοιάζει µε τη µιτωτική διαίρεση που γίνεται στο ίδιο είδος.  
Προ-µειωτική µεσόφαση  
  Στην προ-µειωτική µεσόφαση διακρίνονται επίσης οι φάσεις G1, S και G2 οι οποίες µοιάζουν 
µε τις αντίστοιχες φάσεις της µιτωτικής µεσόφασης.  Παρόλα αυτά, υπάρχουν και διαφορές. Η 
πιο εντυπωσιακή είναι η χρονική διάρκεια που απαιτείται για τον αναδιπλασιασµό του DNA.  
Η προ-µειωτική S φάση στον τρίτωνα Triturus (σαυροειδές οργανισµός που ζει σε λίµνες και 
ποτάµια), διαρκεί 10 µέρες, ενώ η αντίστοιχη φάση στη µιτωτική µεσόφαση διαρκεί 12 hrs. 
Στα περισσότερα είδη κατά την προ-µειωτική µεσόφαση, ο πυρήνας είναι πολύ µεγαλύτερος 
από τον πυρήνα των σωµατικών κυττάρων. 
 
Μειωτική διαίρεση Ι  
  Η µειωτική διαίρεση χωρίζεται σε µειωτική διαίρεση Ι και ΙΙ. Ανάµεσα στις δύο µειωτικές 
διαιρέσεις µεσολαβεί ένα διάστηµα, που ονοµάζεται διακίνηση.  Πριν από τη µειωτική διαίρεση 
ΙΙ δεν παρατηρείται αντιγραφή DNA, ούτε υπάρχει η φάση S. Σε γενικές γραµµές η άτρακτος 
σχηµατίζεται και λειτουργεί όπως και η µιτωτική άτρακτος στα σωµατικά κύτταρα του ιδίου 
είδους. 
 

 Μειωτική πρόφαση Ι 
  Στο στάδιο αυτό γίνεται ο γενετικός ανασυνδυασµός και συνθέτεται το µεγαλύτερο µέρος 
των RNAs και των πρωτεϊνών. Η σχετική πολυπλοκότητα των φαινοµένων που συµβαίνουν 
στη µειωτική πρόφαση Ι αντανακλάται και στη χρονική διάρκεια του σταδίου αυτού, η οποία 
µπορεί να διαρκεί βδοµάδες, µήνες ή και χρόνια. Στη µειωτική πρόφαση Ι διακρίνονται πέντε 
διαδοχικά στάδια (Εικ.67): 

Α. Λεπτοταινία: Η έναρξη της λεπτοταινίας χαρακτηρίζεται από την εµφάνιση των 
χρωµοσωµάτων µε τη µορφή λεπτών επιµήκων ινιδίων. Τα αδελφά χρωµατίδια βρίσκονται 
πολύ κοντά το ένα στο άλλο, µε αποτέλεσµα τα χρωµοσώµατα να φαίνεται ότι αποτελούνται 
από ένα και όχι από δύο χρωµατίδια. Καθώς τα χρωµοσώµατα αρχίζουν να συµπυκνώνονται, τα 
τελοµέρη τους συνδέονται στον πυρηνικό φάκελο.  Η σύνδεση αυτή µπορεί να βοηθήσει την 
ευθυγράµµιση και το ζευγάρωµα των χρωµοσωµάτων. 

Β. Ζυγοταινία: Κατά την έναρξη της ζυγοταινίας τα χρωµοσώµατα αρχίζουν να 
σχηµατίζουν ζεύγη. Στους διπλοειδείς οργανισµούς κάθε χρωµόσωµα (µε την εξαίρεση ενός 
τύπου φυλετικών χρωµοσωµάτων) βρίσκεται σε δύο αντίγραφα  σχηµατίζοντας ένα οµόλογο 
ζεύγος χρωµοσωµάτων. Ένα οµόλογο χρωµόσωµα κάθε ζεύγους προέρχεται από τον πατέρα και 
το άλλο από τη µητέρα. Τα δύο οµόλογα χρωµοσώµατα κάθε ζεύγους περιέχουν τα ίδια γονίδια 
τα οποία είναι τοποθετηµένα µε την ίδια σειρά. Όµως, διαφορετικές µορφές των γονιδίων που 
ονοµάζονται αλληλόµορφα, µπορεί να βρίσκονται σε κάθε οµόλογο χρωµόσωµα. 
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  Το ζευγάρωµα, που ονοµάζεται σύναψη, συνεχίζεται µέχρις ότου τα δύο χρωµοσώµατα κάθε 
οµόλογου ζεύγους ευθυγραµµιστούν τελείως σε όλο το µήκος τους.  Ο χρόνος που απαιτείται για 
την πλήρη σύναψη κυµαίνεται από λίγες ώρες µέχρι πολλές µέρες.  

Γ. Παχυταινία: η παχυταινία αρχίζει µε την ολοκλήρωση της σύναψης. Οι 
χρωµοσωµικοί βραχίονες είναι πιο παχείς από τα προηγούµενα στάδια. Το ζεύγος των οµολόγων 
χρωµοσωµάτων, που ονοµάζεται και τετράδα, περιέχει τέσσερα χρωµατίδια.  Το κυρίαρχο 
φαινόµενο της παχυταινίας είναι ο γενετικός ανασυνδυασµός, κατά τον οποίον τα χρωµατίδια 
των αντίθετων οµολόγων χρωµοσωµάτων ανταλλάσσουν τµήµατα και δηµιουργούν νέους 
συνδυασµούς αλληλοµόρφων γονιδίων.  

∆. ∆ιπλοταινία: Η έναρξη της διπλοταινίας σηµαδεύεται από σηµαντικές αλλαγές στη 
δοµή και τη δραστηριότητα των χρωµοσωµάτων. Στο στάδιο αυτό,  κάθε αδελφό χρωµατίδιο 
γίνεται ορατό και τα χρωµοσώµατα εµφανίζονται διπλά. Έτσι, µπορούν να διακριθούν και τα 
τέσσερα χρωµατίδια κατά τη διπλοταινία. Η απόσταση µεταξύ των οµολόγων χρωµοσωµάτων 
αρχίζει και αυξάνεται, ενώ την ίδια περίοδο το συναπτονηµικό σύµπλεγµα (Εικ.68) 
αποσυγκροτείται και τα χρωµοσώµατα δεν συνδέονται πια στον πυρηνικό φάκελο.  Στη 
διπλοταινία διακρίνονται τα χιάσµατα ανάµεσα στα χρωµατίδια που έχουν δηµιουργηθεί µε τη 
βοήθεια του συναπτονηµικού συµπλέγµατος.  Υπάρχει τουλάχιστον ένα χίασµα για κάθε 
χρωµοσωµική δυάδα. Κατά τη διπλοταινία, σε αρκετά ζωικά κύτταρα, τα χρωµοσώµατα 
αποσυµπυκνώνονται και αρχίζει η µεταγραφή.  
  Μεταγραφική δραστηριότητα παρατηρείται σε όλους τους οργανισµούς κατά την πρόφαση Ι. Η 
µεταγραφική αυτή δραστηριότητα δηµιουργεί όλα τα είδη RNA και φτάνει, στα περισσότερα 
είδη, το µέγιστο της τιµής της κατά τη διπλοταινία. 
  Το στάδιο της διπλοταινίας µπορεί να διαρκέσει για µεγάλο χρονικό διάστηµα. Στα 
αναπτυσσόµενα ωοκύτταρα των αµφιβίων διαρκεί περίπου ένα χρόνο. Στον άνθρωπο τα 
ωοκύτταρα παραµένουν στο στάδιο της διπλοταινίας µέχρι το στάδιο της σεξουαλικής 
ωριµότητας.  Τότε, λίγο πριν από την ωορρηξία, ένα ωοκύτταρο βγαίνει από το στάδιο της 
διπλοταινίας και συνεχίζει τη µειωτική διαδικασία.  Ο χρόνος που διαρκεί η διπλοταινία στον 
άνθρωπο µπορεί να διαρκέσει 50 ή και περισσότερα χρόνια. 

Ε. ∆ιακίνηση: Μετά το τέλος της διπλοταινίας τα χρωµοσώµατα 
επανασυµπυκνώνονται, η µεταγραφική δραστηριότητα σταµατά και οι πυρηνίσκοι 
εξαφανίζονται. Οι αλλαγές αυτές χαρακτηρίζουν το στάδιο της διακίνησης. 

Στο στάδιο της Ζυγοταινία ολοκληρώνεται το χαρακτηριστικό συναπτονηµικό σύµπλεγµα (Εικ.68) που 
συµβάλλει στο γενετικό ανασυνδυασµό. Μια άλλη σηµαντική αλλαγή που παρατηρείται στην παχυταινία είναι η 
σύνθεση µιας οµάδας ειδικών ιστονών που ονοµάζονται µειωτικές ιστόνες.  Οι µειωτικές ιστόνες αντικαθιστούν 
ορισµένες ή όλες τις ποικιλίες των ιστονών που βρίσκονται στα νουκλεοσώµατα των σωµατικών κυττάρων του 
ίδιου οργανισµού.  Η παχυταινία µπορεί να διαρκέσει µέρες ή και εβδοµάδες.  Σ’ αυτό το χρονικό διάστηµα τα 
οµόλογα χρωµοσώµατα παραµένουν στενά συνδεδεµένα και διατηρούν τις συνδέσεις τους µε τον πυρηνικό φάκελο. 
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Εικόνα 67: Μειωτική Πρόφαση Ι 
 

 
Εικόνα 68: Συναπτονηµικό Σύµπλεγµα. 
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 Μειωτική Μετάφαση Ι  
  H θραύση του πυρηνικού φακέλου, όπως και στη µίτωση, αποτελεί σηµείο αναφοράς για τη 
µετάβαση από την πρόφαση Ι στη µετάφαση Ι.  Εκτός από τη σύναψη των οµολόγων 
χρωµοσωµάτων σε τετράδες, η µείωση στο σηµείο αυτό µοιάζει πάρα πολύ µε τη µίτωση.  Μια 
κύρια διαφορά όµως παρατηρείται καθώς τα χρωµοσώµατα της τετράδος συνδέονται στους 
µικροσωληνίσκους της ατράκτου. Τα δύο αδελφά χρωµατίδια του ενός οµολόγου ζεύγους της 
τετράδος συνδέονται στον ένα πόλο της ατράκτου και τα άλλα δύο στον άλλο.  Σε αντίθεση, τα 
δύο αδελφά χρωµατίδια κατά τη µετάφαση της µίτωσης συνδέονται στους αντίθετους πόλους. 

 Μειωτική Ανάφαση Ι  
  Η ανάφαση Ι αρχίζει καθώς τα οµόλογα ζεύγη των χρωµοσωµάτων έλκονται προς τους 
αντίθετους πόλους. Έτσι, τα δύο µέλη κάθε οµόλογου ζεύγους διαχωρίζονται και οι πόλοι 
λαµβάνουν τον απλοειδή αριθµό των χρωµοσωµάτων.  Με την ανάφαση Ι επιτυγχάνεται 
συνεπώς η κύρια αποστολή της µείωσης.  Όµως, επειδή κάθε χρωµόσωµα περιέχει ακόµη δύο 
χρωµατίδια, σε κάθε πόλο υπάρχει 2x ποσότητα DNA. 
Η DNA τοποϊσοµεράση ΙΙ θεωρείται απαραίτητη για την έναρξη της ανάφασης Ι.  Το ένζυµο 
αυτό επιτρέπει τον αποχωρισµό των οµολόγων κατά την έναρξη της ανάφασης Ι, σπάζοντας και 
επανενώνοντας τα µόρια του DNA στα σηµεία των χιασµάτων. 
Στους πόλους µεταφέρεται ένας τυχαίος συνδυασµός πατρικών και µητρικών χρωµοσωµάτων, 
µετά τον ισότιµο διαχωρισµό τους.  Τα 23 ζεύγη των χρωµοσωµάτων του ανθρώπου, π.χ., 
επιτρέπουν 223  συνδυασµούς µητρικών και πατρικών χρωµοσωµάτων και συνεπώς είναι 
δυνατόν να παραχθούν 8.400.000 διαφορετικά είδη γαµετών.  Έτσι, ακόµη και χωρίς το 
γενετικό ανασυνδυασµό ή κάποια άλλη µορφή ποικιλοµορφίας, η πιθανότητα ότι δύο παιδιά 
από τους ίδιους γονείς να έχουν τον ίδιο συνδυασµό µητρικών και πατρικών χρωµοσωµάτων 
είναι 1 σε (223)2 ή 1 στα 70 τρισεκατοµµύρια! 

 
 Μειωτική Τελόφαση Ι και Μεσόφαση Ι  

  Στα περισσότερα ζώα, η τελόφαση Ι και η διακίνηση µεταξύ των δύο µειωτικών διαιρέσεων 
είναι τόσο σύντοµη, έτσι ώστε φαίνεται ότι τα µειωτικά κύτταρα µεταβαίνουν από την 
ανάφαση Ι κατευθείαν στην πρόφαση ΙΙ.  Αντίθετα, στα µονοκοτυλήδονα φυτά, τα 
χρωµοσώµατα αποσυµπυκνώνονται τελείως και ένας πυρηνικός φάκελος περιβάλλει τα 
χρωµοσώµατα κατά την τελόφαση και τη διακίνηση. Στη φύση έχουν παρατηρηθεί όλες οι 
δυνατές περιπτώσεις µεταξύ των δύο αυτών ακραίων µορφών. Στη µεσόφαση Ι δεν παρατηρείται 
σε κανένα είδος αντιγραφή του DNA.  
  Η απλή άτρακτος της πρώτης διαίρεσης αποδιοργανώνεται και κατόπιν επανασχηµατιζόνται 
δύο νέες άτρακτοι στις θέσεις των πόλων της αναφάσης Ι. Τα κεντριόλια και οι αστέρες 
διαιρούνται, αλλά δεν διπλασιάζονται. Έτσι, η διαίρεση των κεντριολίων και των αστέρων 
δηµιουργεί από ένα κεντριόλιο που τοποθετείται σε κάθε πόλο. 
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Εικόνα 69: Φάση 1η της Μείωσης. 

 
Μειωτική διαίρεση ΙΙ  
  Μετά από µια εξαιρετικά σύντοµη πρόφαση ΙΙ, τα χρωµοσώµατα που βρίσκονται στους δύο 
πόλους µετά τη µειωτική διαίρεση Ι, µετακινούνται στο µέσο των νέων ατράκτων. Η σύνδεση 
των χρωµοσωµάτων στην άτρακτο γίνεται µε τον ίδιο τρόπο όπως και στη µίτωση. Λόγω της 
σύνδεσης αυτής, τα αδελφά χρωµατίδια διαχωρίζονται και κινούνται προς τους αντίθετους 
πόλους κατά την ανάφαση ΙΙ (Εικ.70).   
  Έτσι, κάθε πόλος έχει τώρα τον απλοειδή αριθµό χρωµοσωµάτων και 1x ποσότητα DNA. 
Στην τελόφαση ΙΙ τα χρωµοσώµατα αποσυµπυκνώνονται και σχηµατίζονται οι πυρηνικοί 
φάκελοι στα τέσσερα κύτταρα που προκύπτουν.  Η τύχη των τεσσάρων αυτών κυττάρων είναι 
διαφορετική, ανάλογα µε το είδος. 
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Εικόνα 70: Φάση 2η της Μείωσης. 
 
 

∆ιαφορές Μείωσης - Μίτωσης 
 Οι κυριότερες διαφορές ανάµεσα στη µίτωση και τη µείωση είναι: 

α. Η µίτωση γίνεται στα σωµατικά κύτταρα, ενώ η µείωση περιορίζεται στα γεννητικά 
κύτταρα. 

β.  Στη µίτωση ένας κύκλος αναδιπλασιασµού του DNA ακολουθείται από µια διαίρεση 
και έχει σαν αποτέλεσµα το σχηµατισµό διπλοειδών κυττάρων.  Στη µείωση ένας κύκλος 
αναδιπλασιασµού του DNA ακολουθείται από δύο διαιρέσεις και προκύπτουν απλοειδή 
κύτταρα. 

γ. Στη µίτωση η αντιγραφή του DNA γίνεται στη φάση S που ακολουθείται από τη 
G2.  Στη µείωση υπάρχει µια προ-µειωτική σύνθεση του DNA η οποία είναι πολύ µακρά και 
αµέσως ακολουθεί η µείωση. 

δ.  Στη µίτωση κάθε χρωµόσωµα συµπεριφέρεται ανεξάρτητα, ενώ στη µείωση υπάρχει 
ένα ζεύγος οµόλογων χρωµοσωµάτων. 

ε. Η µίτωση διαρκεί λίγες ώρες, ενώ η µείωση διαρκεί πολύ περισσότερο. 
ζ. Στη µίτωση το γενετικό υλικό παραµένει σταθερό, ενώ στη µείωση υπάρχει γενετική 

ποικιλοµορφία. 
 

Καρκινογένεση 
  Σε αντίθεση µε τους µονοκύτταρους οργανισµούς, οι οποίοι ανταγωνίζονται για την επιβίωσή 
τους, τα κύτταρα ενός πολυκύτταρου οργανισµού πρέπει να συνεργάζονται αρµονικά το ένα µε 
το άλλο. Κάθε µετάλλαξη που προκαλεί την εγωιστική συµπεριφορά ενός κυττάρου µπορεί να 
προκαλέσει την καταστροφή ολόκληρου του πληθυσµού. Η µετάλλαξη, ο συναγωνισµός και η 
φυσική επιλογή που λειτουργούν στους πληθυσµούς των σωµατικών κυττάρων, είναι τα 
βασικά συστατικά του καρκίνου.  
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  Καρκίνος είναι η ασθένεια κατά την οποίαν τα µεταλλαγµένα κύτταρα αρχίζουν να 
“καλοπερνούν” σε βάρος των γειτόνων τους, αλλά στο τέλος καταστρέφουν ολόκληρη την 
κυτταρική κοινωνία και πεθαίνουν µαζί της.  
  Πολύ συχνά, οι έλεγχοι που ρυθµίζουν τις κυτταρικές διαιρέσεις καταστρέφονται και έτσι ένα 
κύτταρο αρχίζει να αυξάνεται και να διαιρείται, ενώ ο ιστός δεν έχει ανάγκη για περισσότερα 
κύτταρα του συγκεκριµένου αυτού τύπου. Όταν οι απόγονοι του κυττάρου αυτού 
κληρονοµήσουν την τάση να µην υπακούουν στις εντολές ρύθµισης της κυτταρικής διαίρεσης, 
τότε τα κύτταρα πολλαπλασιάζονται συνεχώς. Η µάζα των ανεπιθύµητων αυτών κυττάρων 
ονοµάζεται όγκος. 
  Στις τεχνικά προηγµένες χώρες, το 15-20% των θανάτων οφείλεται στον καρκίνο. Τα 
καταστροφικά αποτελέσµατα που παρατηρούνται από την αύξηση των όγκων προέρχονται: 

α. από την παρεµπόδιση της λειτουργίας άλλων κυττάρων, ιστών, οργάνων, ή/και 
β. από την απώλεια βασικών κυτταρικών ιδιοτήτων λόγω µετατροπής των κυττάρων. 

  Οι στερεοί όγκοι καταστρέφουν τους περιβάλλοντες ιστούς και παρεµποδίζουν την κανονική 
ροή του αίµατος και τη λειτουργία των νευρικών κυττάρων. Κατά τη µετάσταση, λόγω της 
διαταραχής της συνέχειας των ιστών, µπορούν να προκαλέσουν αιµορραγία και µολύνσεις.  Σε 
προχωρηµένες καρκινικές καταστάσεις ο πόνος µπορεί να είναι πολύ έντονος. Όταν η συνολική 
µάζα του καρκινικού ιστού αυξηθεί αρκετά, οι απαιτήσεις των αυξανόµενων και διαιρούµενων 
καρκινικών κυττάρων σε θρεπτικά συστατικά είναι πολύ µεγάλες και έτσι στερούν από τα 
κανονικά κύτταρα βασικά λειτουργικά στοιχεία, προκαλώντας µυϊκή αδυναµία, κόπωση, 
απώλεια βάρους και γενική παρεµπόδιση των σωµατικών λειτουργιών. 
 

Χαρακτηριστικά γνωρίσµατα του καρκίνου
Στα καρκινικά κύτταρα, η ρύθµιση του κυτταρικού πολλαπλασιασµού είναι ελαττωµατική, και τα κύτταρα αυτά 
πολλαπλασιάζονται  in vivo σε λανθασµένο χρόνο και σε λανθασµένη θέση.  Τα καρκινικά κύτταρα συνεχίζουν να 
διαιρούνται κάτω από συνθήκες στις οποίες τα κανονικά κύτταρα δεν θα µπορούσαν να διαιρεθούν.   Έτσι, πρώτο 
και κυριότερο χαρακτηριστικό γνώρισµα των καρκινικών κυττάρων είναι οι µη ελεγχόµενες κυτταρικές διαιρέσεις. 
Ο κυτταρικός κύκλος των καρκινικών κυττάρων είναι πολύ πιο γρήγορος απ’ ότι στα αντίστοιχα κανονικά κύτταρα. 
Τα καρκινικά κύτταρα δεν διαφοροποιούνται πλήρως και δεν αναπτύσσουν διακυτταρικούς συνδέσµους µε τα 
γειτονικά τους κύτταρα.  Στα καρκινικά κύτταρα παρατηρούνται επίσης διαταραχές του κυτταρικού σκελετού, 
υψηλός µεταβολικός ρυθµός, µεγάλες συγκεντρώσεις Na+, K+ και Ca2+, καθώς επίσης και υψηλό pH.  Συχνά 
παρατηρούνται χρωµοσωµικές ανωµαλίες ενώ ο πυρήνας παρουσιάζει διαφορετικό µέγεθος και σχήµα σε σχέση µε 
τα κανονικά κύτταρα. 
Ως νεόπλασµα χαρακτηρίζεται µια συνεχώς αυξανόµενη µάζα ανώµαλων κυττάρων.  Για όσο χρονικό διάστηµα τα 
νεοπλασµατικά κύτταρα παραµένουν συγκεντρωµένα ως µια απλή µάζα, τότε ο όγκος χαρακτηρίζεται ως καλοήθης 
όγκος.  Ένας όγκος θεωρείται ως καρκίνος, µόνον όταν είναι κακοήθης όγκος, δηλ. όταν τα κύτταρά του έχουν την 
ικανότητα να κάνουν µετάσταση σε άλλους ιστούς.  Οι διάφοροι τύποι καρκίνου ταξινοµούνται ανάλογα µε τον ιστό 
και τον κυτταρικό τύπο από τον οποίον προέρχονται.   Ο καρκίνος που προέρχεται από τα επιθηλιακά κύτταρα 
ονοµάζεται καρκίνωµα, ενώ αυτός που προέρχεται από το συνδετικό ιστό ή τα µυϊκά κύτταρα χαρακτηρίζεται ως 
σάρκωµα.  Ο καρκίνος που προκύπτει από τα αιµοποιητικά κύτταρα ονοµάζεται λευχαιµία.   Κάθε καρκίνος έχει 
χαρακτηριστικά γνωρίσµατα που αντανακλούν την προέλευσή του.  Καρκίνοι που προέρχονται από διαφορετικούς 
κυτταρικούς τύπους είναι συνήθως διαφορετικές ασθένειες. Όλοι οι κυτταρικοί τύποι µπορούν να µετατραπούν σε 
καρκινικά κύτταρα.  Τα καρκινικά κύτταρα έχουν συνήθως τις ιδιότητες των µη ώριµων κυτταρικών τύπων από 
τους οποίους προέρχονται. 
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Εµφάνιση του καρκίνου 
  H εµφάνιση του καρκίνου δεν προκαλείται από µια και µόνο αιτία. Συνήθως απαιτούνται 5-7 
διαφορετικές αιτίες για τη µετατροπή ενός κανονικού κυττάρου σε καρκινικό.  Πολλαπλές 
αλλαγές, µερικές από τις οποίες χρειάζονται αρκετά χρόνια για να εµφανιστούν, είναι 
απαραίτητες για την έκφραση των καρκινικών κυττάρων. Μια αρχική γενετική αλλαγή µπορεί 
να προέλθει από πολλούς παράγοντες περιλαµβανοµένων των ακτινοβολιών, διαφόρων 
χηµικών ουσιών, ενσωµάτωση γενώµατος ρετροϊών, δηµιουργία µεταλλάξεων κατά την 
αντιγραφή, τυχαία επέκταση της γονιδιακής δόσης του DNA ή τυχαία απώλεια ενός 
τµήµατος του DNA. Οι αρχικές αυτές αλλαγές µπορεί να είναι κληρονοµήσιµες. Επειδή τα 
κύτταρα πρέπει να υποστούν πολυάριθµες γενετικές αλλαγές για να δηµιουργηθεί ένας στέρεος 
µεταστατικός όγκος, είναι εύλογο, ότι ένα κύτταρο µε µεγαλύτερη γενετική αστάθεια θα 
διασχίσει το εξελικτικό αυτό µονοπάτι, πολύ πιο γρήγορα απ’ ότι ένα κύτταρο µε κανονική 
γενετική σταθερότητα.  Η γενετική αστάθεια µπορεί να είναι κληρονοµήσιµη. Έχει 
υπολογιστεί ότι το 5% των καρκίνων στον άνθρωπο έχουν άµεση σχέση µε την 
κληρονοµικότητα.  
  Τα διάφορα πειραµατικά δεδοµένα που υπάρχουν µέχρι τώρα υποστηρίζουν την εξής πορεία 
για την εµφάνιση ενός καρκίνου:  
Η έκθεση ενός κυττάρου σε µια καρκινογόνο ουσία οδηγεί σε µεταβολές του DNA που 
µετατρέπουν ένα πρωτο-ογκογονίδιο (φυσιολογικό γονίδιο που συµετέχει στην κυτταρική 
διαίρεση) σε ογκογονίδιο. Οι αλλαγές αυτές µεταβάλλουν το κύτταρο, προσφέροντας σ’ αυτό 
αναπτυξιακά πλεονεκτήµατα έναντι των γειτονικών του κυττάρων. Καθώς αυξάνεται (ως 
καλοήθης όγκος ή πολύποδας, αλλά πιο συχνά ως ένας µη ορατός κυτταρικός κλώνος), µια ή 
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περισσότερες αλλαγές ενεργοποιούν και άλλα πρωτο-ογκογονίδια που µετατρέπονται σε 
ογκογονίδια. Οι πολλαπλές γενετικές τροποποιήσεις επιτρέπουν στον κλώνο να “δραπετεύσει” 
από όλους τους ελέγχους που ρυθµίζουν την κυτταρική διαίρεση ανάλογα µε τις ανάγκες του 
συγκεκριµένου ιστού. Ο κυτταρικός κλώνος όχι µόνο αυξάνει χωρίς κανένα έλεγχο, αλλά τα 
κύτταρά του γίνονται µεταστατικά και αρχίζουν να εξαπλώνονται σε νέες θέσεις. Από το 
σηµείο  αυτό, ο κυτταρικός κλώνος αναγνωρίζεται ως κακοήθης όγκος. 
  Η εµφάνιση του καρκίνου, όπως αναφέρθηκε λίγο πιο πάνω, περιλαµβάνει πολλά στάδια, 
ορισµένα από τα οποία επηρεάζονται από γενετικούς και άλλα από περιβαλλοντικούς 
παράγοντες. Μεταβολή του περιβάλλοντος ή των συνθηκών και των συνηθειών διαβίωσης 
µπορεί να µειώσει δραστικά τις πιθανότητες εµφάνισης καρκίνου. Υπολογίζεται ότι το 80-90% 
των καρκίνων θα µπορούσε να έχει αποφευχθεί. Παρόλα αυτά είναι πολύ δύσκολο να 
ταυτοποιηθούν οι ειδικοί περιβαλλοντικοί παράγοντες κινδύνου ή να βρεθούν οι τρόποι δράσης 
τους.  Πρέπει πάντως να τονιστεί ότι για τους περισσότερους τύπους καρκίνου, η πιθανότητα 
εµφάνισης τους, αυξάνεται 3-5 φορές µε την αύξηση της ηλικίας. 

Παράγοντες καρκινογένεσης 
  Πολλοί φυσικοί και τεχνητοί παράγοντες ενεργοποιούν ή προάγουν την ανάπτυξη του καρκίνου.  Οι παράγοντες 
αυτοί ονοµάζονται καρκινογόνα και είναι κυρίως διάφορα χηµικά προϊόντα ή διάφοροι τύποι ακτινοβολιών που 
προκαλούν αλλαγές στο DNA ή µεταβάλλοντας τη δράση των βιολογικών µορίων και την τιµή διαφόρων 
βιολογικών διεργασιών.  Καρκινογόνο δράση έχουν επίσης και αρκετοί ιοί. 

 Ιοί  
  Οι ρετροϊοί και οι DNA ογκοϊοί συνδέονται άµεσα µε τη δηµιουργία καρκίνου, και το 15-20% των περιπτώσεων 
καρκίνου σχετίζεται άµεσα µε τις οµάδες αυτές.  Το γένωµα των ρετροϊών ενσωµατώνεται στο γένωµα του 
κυττάρου-ξενιστή µε τη µορφή DNA αντιγράφου.  Όλα τα θηλαστικά έχουν ενσωµατωµένο στο γένωµά τους το 
γενετικό υλικό ρετροϊών.  Σε σπάνιες περιπτώσεις, οι ρετροϊοί έχουν γονίδια που µπορούν να επάγουν µη 
ελεγχόµενες κυτταρικές διαιρέσεις και να συµβάλλουν στην εµφάνιση των υπολοίπων χαρακτηριστικών των 
καρκινικών κυττάρων. 
Συνήθως, οι DNA ογκοϊοί δεν ενσωµατώνονται στο γένωµα των κανονικών κυττάρων, αλλά µόνο όταν ενωθούν µε 
καρκινικά κύτταρα. Οι περισσότεροι DNA ογκοϊοί είναι µέλη των πιο γνωστών οµάδων ιών που προσβάλλουν τα 
διάφορα θηλαστικά και τον άνθρωπο, χωρίς φυσικά να προκαλούν καρκίνο.  Ισχυρές ενδείξεις για τη σύνδεση ενός 
DNA ογκοϊού µε την εµφάνιση καρκίνου υπάρχουν στην περίπτωση του ιού Epstein-Bar. 

 Χηµικά  
  Τα χηµικά καρκινογόνα που προκαλούν άµεση καρκινογένεση είναι διάφοροι αλκυλιωτικοί παράγοντες.   Οι 
πολυκυκλικοί υδρογονάνθρακες δεν είναι άµεσα καρκινογόνες ουσίες. Όµως, τα παράγωγα των ουσιών αυτών που 
προκύπτουν από διάφορες βιολογικές διεργασίες, π.χ. κατά την αποτοξίνωση που γίνεται στο ήπαρ από το σύστηµα 
του κυτοχρώµατος Ρ450, έχουν την ικανότητα να επάγουν την καρκινογένεση. 
  Τα χηµικά καρκινογόνα έχουν διαφορετική δοµή αλλά µια κοινή ιδιότητα: είναι ηλεκτρονιόφιλα. Η αντίδραση των 
ηλεκτρονιόφιλων ουσιών µε το DNA είναι το πρωταρχικό καρκινογενές γεγονός και οι αλλαγές του DNA θα 
µεταβάλλουν τελικά ένα πρωτο-ογκογονίδιο σε ογκογονίδιο. 
  Το κάπνισµα, που είναι η πιο συχνή αιτία καρκίνου, υπολογίζεται ότι προκαλεί το 1/3 των περιπτώσεων καρκίνου 
στις Η.Π.Α.  Επίσης ένας σηµαντικός αριθµός τροφών περιέχουν ουσίες που µπορεί να προκαλέσουν καρκίνο.  Το 
ψήσιµο του καφέ, π.χ.,  δηµιουργεί περισσότερες από 800 πτητικές χηµικές ουσίες, από τις οποίες εξετάστηκαν οι 
καρκινογόνες ιδιότητες 21 ουσιών. Αποδείχτηκε, ότι οι 16 απ’ αυτές έχουν καρκινογόνες ιδιότητες. 

 Ακτινοβολίες  
  Οι κυριότερες πηγές ακτινοβολίας που µπορούν να προκαλέσουν καρκίνο είναι οι ακτίνες Χ, η υπεριώδης 
ακτινοβολία, το ραδόνιο και ορισµένα ισότοπα, όπως το ουράνιο-235. Η υπεριώδης ακτινοβολία απορροφάται 
άµεσα από το DNA.  Καρκινογόνες ιδιότητες έχει και η ιονίζουσα ακτινοβολία επειδή προάγει το σχηµατισµό 
χηµικά ενεργών οµάδων όταν απορροφηθεί από µόρια που περιβάλλουν το DNA.  Οι χηµικές οµάδες µπορεί επίσης 
να προκαλέσουν µεταλλάξεις ή να σπάσουν το DNA. 
  Μερικές από τις αλλαγές που επάγονται από τις ακτινοβολίες µπορούν να προκαλέσουν την έναρξη της 
µεταγραφικής δραστηριότητας ορισµένων γονιδίων που σχετίζονται µε την κυτταρική διαίρεση.  Άλλες αλλαγές 
µπορούν να προάγουν την αποδιαφοροποίηση των κυττάρων ή τη µετάσταση. 
  Η πιο κοινή φυσική πηγή καρκινογόνου ακτινοβολίας είναι η ηλιακή ακτινοβολία.  Παρατεταµένη έκθεση στην 
ηλιακή ακτινοβολία θα προκαλέσει καρκίνο του δέρµατος, περιλαµβανοµένου και του µελανώµατος, που είναι ένας 
από τους πλέον µεταστατικούς τύπους καρκίνου. 
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Προφυλάξεις 
  Η καλύτερη άµυνα ενάντια στα χηµικά καρκινογόνα και την ακτινοβολία είναι η αποφυγή 
τους. Επειδή η εµφάνιση του καρκίνου είναι µια διεργασία που επηρεάζεται από πολλούς 
παράγοντες, είναι δυνατόν ο έλεγχος ορισµένων από τους παράγοντες αυτούς να µειώσει την 
πιθανότητα εµφάνισης καρκίνου. ∆ίαιτες, π.χ. που περιέχουν κυρίως ή αποκλειστικά λαχανικά, 
είναι πιο υγιεινές σε σχέση µε τις δίαιτες που περιέχουν κυρίως ζάχαρη, κρέας ή λίπη. Η 
κατανάλωση κρέατος αυξάνει την πιθανότητα καρκίνου του παχέος εντέρου κατά τρεις φορές σε 
σχέση µε άτοµα τα οποία καταναλώνουν µόνο χορταρικά. ∆ιάφορες έρευνες έχουν δείξει ότι µια 
δίαιτα πλούσια σε λαχανικά φρούτα, µειώνει την πιθανότητα καρκίνου, κυρίως στον 
γαστροεντερικό σωλήνα. Αυτό οφείλεται: 

α. στη µικρότερη ποσότητα προσλαµβανόµενης ενέργειας, 

β. στην παρουσία βιταµινών, κυρίως Α, C, E, καροτένιων, 

γ. στην αύξηση του ποσού των φυτικών ινιδίων, 

δ. στην παρουσία φυτικών ουσιών (ινδόλια, φυτικές φαινόλες, κ.τ.λ.) που έχουν 
προληπτική αντικαρκινογόνο δράση εξουδετερώνοντας ορισµένες καρκινογόνες ουσίες,   
ε. στην αυξηµένη πρόσληψη λαχανικών, που µοιραία ελαττώνει την πρόσληψη κρέατος 
και λιπών. 

  Στον παρακάτω πίνακα φαίνονται οι πιθανότητες εµφάνισης καρκίνου σε δύο οµάδες µε 
διαφορετικές συνθήκες διαβίωσης,κυρίως ως προς τον τρόπο διατροφής και το κάπνισµα. Πρέπει 
πάντως να δίνεται µεγάλη προσοχή στα εντοµοκτόνα και τα αζωτούχα λιπάσµατα που 
χρησιµοποιούνται στις φυτικές καλλιέργειες. 
 

 
 
 

 
Είδος Καρκίνου 

 
Παράγων Κινδύνου 

 
Παράγων κινδύνου 

--------------------- Χορτοφάγοι, µη καπνιστές Καπνιστές, µη χορτοφάγοι  

Στόµα και Λάρυγγας  1 9,11  

Οισοφάγος  1 5,76  

Στοµάχι  1 2,02  

Ήπαρ  1 3,58  

Πνεύµονες  1 8,54  

Καρκίνος, γενικά   1 2,49  

 
Πίνακας: Σχετικός Παράγων κινδύνου για την εµφάνιση καρκίνου, ανάλογα µε τις 

συνθήκες διαβίωσης. 
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Γήρας 
  Tο πέρασµα του χρόνου αναπόφευκτα συνοδεύεται από εκφυλιστικές αλλοιώσεις σε διάφορους κυτταρικούς 
τύπους. Πολλές από τις αλλαγές αυτές είναι δευτερογενείς. Τα οστά, οι αρθρώσεις, ο συνδετικός ιστός γίνονται 
δύσκαµπτα, ενώ οι ενδιάµεσοι χώροι καταλαµβάνονται  όλο και περισσότερο από κολλαγόνο και θεµέλια ουσία. Η 
ικανότητα αντίδρασης του καρδιοαγγειακού συστήµατος µειώνεται σηµαντικά. Ο εγκέφαλος, οι µύες και τα 
σπλάχνα υποφέρουν από τη µειωµένη αιµάτωση που παρατηρείται.  Στα κύτταρα του νευρικού συστήµατος, τα 
µυοκύτταρα και άλλα κύτταρα  συγκεντρώνονται βαθµιαία διάφορα υλικά τα οποία δεν µπορούν να µεταβολιστούν, 
παρεµποδίζοντας έτσι τη λειτουργία των κυττάρων αυτών. Οι συνεχείς κύκλοι αλλαγών ανάµεσα στη λειτουργία και 
τη µορφολογία των κυτταρικών δοµών, καθιστά τους ιστούς πιο ευάλωτους σε τραυµατισµό. Η κατάσταση αυτή 
επιταχύνει τη γήρανση των ιστών.   Σε ορισµένες περιπτώσεις η ικανότητα διαφόρων κυττάρων να παραµένουν 
ενεργά εξαρτάται από θρεπτικούς παράγοντες, τη νεύρωση, τις ενδοκρινείς ορµόνες και συνδυασµούς ανάµεσα 
στους παράγοντες αυτούς.  
  Λόγω της συσσώρευσης διαφόρων προϊόντων που προέρχονται από τη µη σωστή λειτουργία των γονιδίων, 
αρχίζουν να διαταράσσονται οι ενδοκυτταρικές και διακυτταρικές βιοχηµικές αντιδράσεις,  µε αποτέλεσµα την 
καταστροφή των µηχανισµών εκείνων οι οποίοι ενορχηστρώνουν τη σωστή λειτουργία ενός πολυκύτταρου 
οργανισµού. Μέσα στα κύτταρα, ουσιώδη για την κυτταρική λειτουργία ένζυµα και οι µηχανισµοί παραγωγής τους 
λειτουργούν όλο και πιο αργά. Οι µηχανισµοί επιδιόρθωσης που υπάρχουν στο κύτταρο για το DNA, το RNA και 
τις πρωτεΐνες γίνονται λιγότερο αποτελεσµατικοί και οι θραύσεις που γίνονται στα µόρια αυτά επιδιορθώνονται 
λανθασµένα. 
  Το νευροενδοκρινές σύστηµα ανταποκρίνεται πάρα πολύ αργά στα ερεθίσµατα µε το πέρασµα του χρόνου και η 
απώλεια αυτών των ορµονικών εντολών στερεί από τα κύτταρα και τους ιστούς την άµεση δυνατότητα να 
επισκευάσουν τα ενδεχόµενα λάθη που συµβαίνουν. Οι κυψελίδες των πνευµόνων στα ηλικιωµένα ζώα είναι πιο 
λεπτές (σε σχέση µε τα νεότερα ζώα) και περιέχουν λίγα πνευµονοκύτταρα. Οι ενδιάµεσες περιοχές περιέχουν 
µεγάλα ποσά κολλαγόνου και αποθέσεις υλικών της βασικής µεµβράνης και της θεµέλιας ουσίας.  Βρογχιοεκτασία 
και θραύση του τοιχώµατος των κυψελίδων είναι κοινά φαινόµενα. Οι αλλαγές αυτές περιορίζουν την ικανότητα 
των πνευµόνων να αναλάβουν τελείως µετά από κάποια φλεγµονή. 
  Οι αλλαγές που παρατηρούνται στο ανθρώπινο δέρµα πιστεύεται ότι εκφράζουν το πέρασµα του χρόνου. Όµως, 
αποδείχτηκε ότι αυτό δεν οφείλεται σε εγγενείς παράγοντες γήρανσης, αλλά σε περιβαλλοντικούς παράγοντες και 
κυρίως στην έκθεση στον ήλιο. Η παρατεταµένη έκθεση στον ήλιο προκαλεί το 90% των περιπτώσεων στις αλλαγές 
που παρατηρούνται στο δέρµα του ανθρώπου. Επίσης, τα κάπνισµα, εκτός από τις άλλες βλαβερές συνέπειες, 
επιταχύνει τη γήρανση του δέρµατος. 
  Ως µηχανισµοί του κυτταρικού γήρατος θεωρούνται τα λάθη τα οποία συµβαίνουν τόσο στο DNA (σωµατικές 
µεταλλάξεις) όσο και στις πρωτεΐνες  (Θεωρίες λάθους).  Οι θεωρίες αυτές υποστηρίζουν ότι τα κύτταρα 
υφίστανται µη θανατηφόρες βλάβες, οι οποίες όµως µετά από ένα σηµείο παρεµποδίζουν τελείως την κυτταρική 
λειτουργία. Η  θεωρία της σωµατικής µετάλλαξης υποστηρίζει ότι µε το πέρασµα του χρόνου παρατηρείται µια 
προοδευτική συσσώρευση λαθών του DNA που γίνονται στα σωµατικά κύτταρα, πιθανότατα διότι το DNA δεν έχει 
την ικανότητα να επισκευάσει τα λάθη που συµβαίνουν. Στους ηλικιωµένους οργανισµούς εύκολα παρατηρούνται
λάθη στην πρωτεϊνική σύνθεση. Οι µειωµένες ποσότητες σηµαντικών ενζύµων και των πρωτεϊνών που δρουν ως 
µεµβρανικοί υποδοχείς έχουν µεγάλη σηµασία για το γήρας των ενδοθηλιακών κυττάρων, των µακροφάγων και των 
λευκοκυττάρων.  Μειωµένη δραστικότητα των υδροξυλασών στους ινοβλάστες προκαλεί την παραγωγή 
τροποποιηµένου κολλαγόνου (ανώµαλη αναλογία της α-έλικας). Οι ανοσοβιολογικές θεωρίες υποστηρίζουν ότι το 
λεµφοποιητικό σύστηµα διαδραµατίζει σηµαντικότατο ρόλο στο γήρας. Ο θάνατος επέρχεται διότι χάνεται η 
ικανότητα της αντίδρασης του οργανισµού στα ξένα αντιγόνα, ενώ θεωρείται ότι η ύπαρξη ανώµαλων αντιγόνων 
στην κυτταρική επιφάνεια προκαλεί προδιάθεση για την ανάπτυξη αυτοαλλεργικών ασθενειών και κακοήθους 
καρκίνου. 
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Μενδελιανή Κληρονοµικότητα 
 

Βασικές έννοιες  
  Στα άτοµα κάθε είδους συναντάµε µια σειρά γνωρισµάτων, π.χ. το χρώµα του άνθους κάποιου 
φυτού αποτελεί ένα από τα γνωρίσµατα των ατόµων του είδους. Όταν αναφερόµαστε γενικά σε 
κάποιο γνώρισµα των ατόµων ενός είδους, θα χρησιµοποιούµε τη λέξη ¨χαρακτήρας¨. Στα 
διαφορετικά άτοµα κάποιος χαρακτήρας µπορεί να εµφανιζεται µε διαφορετικές µορφές. Έτσι , 
π.χ. το χρώµα των µατιών στον άνθρωπο µπορεί να είναι σκούρο (µαύρο ή καφέ) ή ανοικτό 
(πράσινο, µπλε ή γκρι). Όταν αναφερόµαστε στις συγκεκριµένες µορφές µε τις οποίες 
εµφανίζεται κάποιος χαρακτήρας, θα χρησιµοποιούµε τη λέξη ¨χαρακτηριστικό¨.  
  Το σύνολο των χαρακτηριστικών ενός ατόµου, όπως αυτά διαµορφώνονται από την 
αλληλεπίδραση µεταξύ των γονιδίων του και παραγόντων του περιβάλλοντος του, συνιστά το 
φαινότυπο του.  Πρακτικά όµως χρησιµοποιούµε συχνά τον όρο «φαινότυπος», αναφερόµενοι σε 
ένα µόνο ή ορισµένα από τα χαρακτηριστικά ενός οργανισµού, αυτά στα οποία εστιάζουµε την 
προσοχή µας. Έτσι, µπορούµε π.χ. να πούµε ότι «ο φαινότυπος ενός φυτού είναι ιώδη άνθη». 
Σηµειώστε ότι ο φαινότυπος δεν αναφέρεται κατ΄ ανάγκη σε ορατά χαρακτηριστικά και έτσι δεν 
αποκαλύπτει πάντα την εµφάνιση ενός ατόµου.  Αφορά οποιοδήποτε χαρακτηριστικό το οποίο 
µπορεί µα γίνει αντιληπτό µε κάποια µέθοδο, όπως π.χ. τη βιοχηµική σύσταση ενός ατόµου. Οι 
άνθρωποι για παράδειγµα, κατατάσσονται σε διάφορες φαινοτυπικές οµάδες ανάλογα µε την 
οµάδα αίµατος τους. 
 Τα γονίδια είναι αλληλουχίες (τµήµατα) στο DNA (στα χρωµοσώµατα), τα οποία 
συµµετέχουν στην διαµόρφωση ενός ή περισσοτέρων κληρονοµικών χαρακτηριστικών του 
οργανισµού. Η περιοχή που καταλαµβάνει κάποιο γονίδιο σε ένα χρωµόσωµα αναφέρεται ως 
γονιδιακός τόπος.  
  Οι διπλοειδής οργανισµοί (2n) φέρουν τα χρωµοσώµατα τους εις διπλούν, όταν λοιπόν 
αναφερόµαστε σε κάποιο χρωµόσωµα (π.χ. χρωµόσωµα 11) µιλάµε για το ζεύγος των 
οµόλογων χρωµοσωµάτων που το αποτελούν. Για κάθε γονίδιο που υπάρχει σε ένα από τα δύο 
οµόλογα χρωµοσώµατα αντιστοιχεί και ένα στο οµόλογο του. Το ζεύγος αυτό των γονιδίων 
ονοµάζονται αλληλόµορφα γονίδια. Τα δύο αυτά γονίδια δεν είναι κατ΄ ανάγκη πανοµοιότυπα. 
Μπορεί να αποτελεί το ένα παραλλαγή του άλλου και να ελέγχουν µεν τον ίδιο χαρακτήρα (π.χ. 
χρώµα άνθους), µε διαφορετικό όµως τρόπο. Μπορεί δηλαδή να είναι υπεύθυνα για τη 
διαµόρφωση διαφορετικών χαρακτηριστικών (π.χ. λευκά ή ιώδη άνθη). ∆ιπλοειδή άτοµα τα 
οποία φέρουν και στις δύο θέσεις ενός γονιδιακού τόπου τους το ίδιο αλληλόµορφο γονίδιο, 
ονοµάζονται οµόζυγα ως προς το σχετικό αλληλόµορφο ή/και τον αντίστοιχο χαρακτήρα. Αν 
φέρουν διαφορετικά αλληλόµορφα γονίδια, ονοµάζονται ετερόζυγα ως προς το χαρακτήρα αυτό. 
  Το σύνολο των αλληλόµορφων γονιδίων ενός ατόµου, συνιστά το γονότυπο του. Πρακτικά 
όµως, όταν χρησιµοποιούµε τον όρο «γονότυπο» αναφερόµαστε σε ένα µόνο ή ορισµένα από τα 
αλληλόµορφα κάποιου οργανισµού, αυτά στα οποία εστιάζουµε την προσοχή µας. Μπορούµε π.χ. 
να πούµε ότι «ο γονότυπος ενός φυτού είναι ΑΑ». Με τα δύο Α συµβολίζουµε τα δύο 
αλληλόµορφα του γονιδιακού τόπου.  
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Εικόνα 1: Γονιδιακός τόπος και αλλιλόµορφα: 
  Με τον όρο γονιδιακός τόπος αναφερόµαστε στην περιοχή που καταλαµβάνει κάποιο γονίδιο σε ένα χρωµόσωµα. Οι 
αντίστοιχες περιοχές των οµόλογων χρωµοσωµάτων θεωρούνται ένας µόνο γονιδιακός τόπος. Έτσι στην περίπτωση των 
διπλοειδών ατόµων, σε ένα γονιδιακό τόπο τους, απαντούν δύο γονίδια που µπορεί να αποτελούν το ένα παραλλαγή του 
άλλου και να ελέγχουν  τον ίδιο χαρακτήρα (π.χ. χρώµα άνθους 11 ένα φυτό) µε διαφορετικό τρόπο (π.χ. κόκκινο ή 
κίτρινο), Τα γονίδια που απαντούν σε να συγκεκριµένο γονιδιακό τόπο και ελέγχουν τον ίδιο χαρακτήρα µε 
διαφορετικό τρόπο, θεωρούνται µεταξύ τους αλληλόµορφα. Στο παράδειγµα τις εικόνας 1, οι αλληλουχίες των δύο 
αλληλόµορφων διαφέρουν µόλις κατά ένα ζεύγος βάσεων στο DNA τους, και των αντίστοιχων πρωτεϊνών κατά ένα 
αµινοξύ. Έτσι, τα δύο αλληλόµορΦα συνθέτουν πρωτεΐνες µε διαφορετική λειτουργικότητα, η παρουσία ή η απουσία 
των οποίων συνδέεται µε την εµφάνιση διαφορετικών χαρακτηριστικών στο φαινότυπο του ατόµου (κόκκινο ή κίτρινο 
άνθος). ∆ιπλοειδή άτοµα τα οποία φέρουν και στις δύο θέσεις ενός γονιδιακού τόπου τους το ίδιο αλληλόµορφο, 
ονοµάζονται οµόζυγα (ως προς το αλληλόµορφο αυτό ή / και τον αντίστοιχο χαρακτήρα). ∆ιπλοειδή άτοµα που φέρουν 
διαφορετικά αλληλόµορφα στις δύο θέσεις ενός γονιδιακού τους τόπου, ονοµάζονται ετερόζυγα (ως προς αλληλόµορφα 
αυτά ή / και τον αντίστοιχο χαρακτήρα). Στο παράδειγµα λοιπόν αυτό, µπορούµε να πούµε πως έχουµε ένα άτοµο που 
είναι ετερόζυγο ως προς τα αλληλόµορφα γονίδια Ι και ΙΙ, ή ετερόζυγο ως προς το χρώµα του άνθους. Ποιο από τα δύο 
αλληλόµορφα των ετερόζυγων ατόµων εκδηλώνεται στο φαινότυπο τους; Στο παράδειγµά µας αυτό, τι χρώµα θα έχουν 
τελικά τα άνθη του φυτού; Το ερώτηµα αυτό διερευνάται παρακάτω. 
 

 Σχέσεις µεταξύ αλληλόµορφων γονιδίων 
Στην περίπτωση των οµόζυγων ατόµων, είναι σαφές πως θα διαµορφώσουν το σχετικό 
χαρακτήρα ανάλογα µε τον τρόπο µε τον οποίο αυτός ελέγχεται από το αλληλόµορφο που 
φέρουν εις διπλούν. Τι συµβαίνει όµως µε τα ετερόζυγα άτοµα; Η παρουσία σε αυτά δύο 
διαφορετικών αλληλόµορφων, συνεπάγεται πως για τη διαµόρφωση ενός χαρακτήρα διαθέτουν 
δύο «αντικρουόµενες» γενετικές οδηγίες. Ανάλογα µε τον τρόπο µε τον οποίο 
«συµπεριφέρονται» δύο διαφορετικά αλληλόµορφα γονίδια όταν συνυπάρξουν στο ίδιο ετερόζυγο 
άτοµο, διακρίνουµε τις ακόλουθες περιπτώσεις (Εικόνα 2): 

• Επικρατή / υπολειπόµενα αλληλόιιορφα γονίδια: Ορισµένες φορές, σε συνθήκες 
ετεροζυγωτίας το ένα αλληλόµορφο παρεµποδίζει και καλύπτει τη φαινοτυπική 
εκδήλωση του άλλου. Τότε λέµε πως τα δύο αλληλόµορφα έχουν µεταξύ τους σχέση 
επικρατούς προς υπολειπόµενο. Αυτό που εκδηλώνεται φαινοτυπικά ονοµάζεται 
επικρατές ενώ αυτό που δεν εκδηλώνεται φαινοτυπικά ονοµάζεται υπολειπόµενο. Στις 
περιπτώσεις αυτές τα ετερόζυγα άτοµα είναι φαινοτυπικά ταυτόσηµα, µε τα οµόζυγα για 
το επικρατές αλληλόµορφο. 

• Ατελώς επικρατή αλληλόµορφα γονίδια: Ορισµένες φορές, σε συνθήκες ετεροζυγωτίας 
εκδηλώνεται στο φαινότυπο ένας «µέσος όρος των χαρακτηριστικών που προσδιορίζουν 
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τα δύο αλληλόµορφα. Τότε τα δύο αλληλόµορφα θεωρούνται µεταξύ τους ατελώς 
επικρατή. Στις περιπτώσεις αυτές τα ετερόζυγα άτοµα, έχουν ένα ενδιάµεσο φαινότυπο 
σε σχέση µε το φαινότυπο των δύο οµόζυγων τύπων. 

• Συνεπικρατή αλληλόµοσφα γονίδια: Ορισµένες φορές, σε συνθήκες ετεροζυγωτίας 
εκδηλώνεται αυτόνοµα στο φαινότυπο το χαρακτηριστικό που προσδιορίζει καθένα από 
τα δύο αλληλόµορφα. Τότε τα δύο αλληλόµόρφα θεωρούνται µεταξύ τους συνεπικρατή. 
Στις περιπτώσεις αυτές στα ετερόζυγα άτοµα συνυπάρχουν ανεξάρτητα, φαινοτυπικά 
στοιχεία των δύο οµόζυγων τύπων. 

 

 
 

Εικόνα 2: Σχέσεις µεταξύ αλληλόµορφων. 
Οι σχέσεις µεταξύ δύο αλληλόµορφων, κρίνονται από το φαινότυπο των ατόµων που είναι 
ετερόζυγα ως προς αυτά. Τα υποθετικά αυτά παραδείγµατα αφορούν το χρωµατισµό του άνθους τριών διαφορετικών 
φυτικών ειδών. Σε όλες τις περιπτώσεις ο χαρακτήρας αυτός ελέγχεται από δύο αλληλόµορφα. Το ένα είναι υπεύθυνο 
για τον σχηµατισµό κόκκινων ανθέων ενώ το άλλο για το σχηµατισµό λευκών. Τα οµόζυγα άτοµα ανάλογα µε το 
αλληλόµορφο που φέρουν εις διπλούν, διακρίνονται σε δύο κατηγορίες:σε αυτά µε κόκκινα άνθη και σε αυτά λευκά. 
Σε ό,τι αφορά το φαινότυπο των ετερόζυγων, υπάρχουν τρεις περιπτώσεις ανάλογα τη σχέση µεταξύ των 
αλληλόµορφων:  

• Αν Τα αλληλόµορφα έχουν µεταξύ τους σχέση επικρατούς προς υπολειπόµενο, τότε το επικρατές 
αλληλόµορφο καλύπτει τη φαινοτυπική εκδήλωση του υπολειπόµενου. Έτσι, ο φαινότυπος του ετερόζυγου 
ταυτίζεται µε αυτόν του οµόζυγου ως προς το επικρατές αλληλόµορφο. Για τον συµβολισµό των 
αλληλόµορφων χρησιµοποιείται συνήθως το αρχικό γράµµα του επικρατούς χαρακτηριστικού. Το επικρατές 
αλληλόµορφο συµβολίζεται µε κεφαλαίο γράµµα ενώ το υπολειπόµενο µε µικρό, στο παράδειγµά µας λοιπόν η 
αντιστοιχία µεταξύ γονότυπων και φαινοτύπων θα είναι η ακόλουθη: ΚΚ - κόκκινα άνθη / Κκ κόκκινα άνθη / 
κκ - λευκά άνθη. 

• Αν τα δύο αλληλόµορφα είναι ατελώς επικρατή, εκδηλώνεται ένας «µέσος όρος» των χαρακτηριστικών που 
προσδιορίζουν και έτσι ο φαινότυπος του ετερόζυγου είναι ενδιάµεσος σε σχέση µε αυτών των δύο οµόζυγων. 
Για το συµβολισµό ατελώς επικρατών αλληλόµορφων γονιδίων, χρησιµοποιούµε το αρχικό κεφαλαίο γράµµα 
ενός από τα δύο χαρακτηριστικά, µε διαφορετικό όµως εκθέτη. Στο παράδειγµά µας λοιπόν η αντιστοιχία 
µεταξύ γονότυπων και φαινοτύπων θα είναι η ακόλουθη: Κ1Κ1 - κόκκινα άνθη / Κ1Κ2- ροζ άνθη / Κ2Κ2 - 
λευκά άνθη. 

• Αν τα δύο αλληλόµορφα είναι συνεπικρατή, εκδηλώνονται και τα δύο αυτόνοµα και έτσι στο φαινότυπο του 
ετερόζυγου συνυπάρχουν ανεξάρτητα φαινοτυπικά στοιχεία των δύο οµόζυγων τύπων. Για το συµβολισµό 
συνεπικρατών αλληλόµορφων ακολουθείται η ίδια λογική που αναπτύξαµε στην περίπτωση των ατελώς 
επικρατών αλληλόµορφων. Έτσι, στο παράδειγµα µας η αντιστοιχία µεταξύ γονότυπων και φαινοτύπων θα 
είναι η ακόλουθη: Κ1Κ1 - κόκκινα άνθη / Κ1Κ2 - ασπροκόκκινα άνθη / Κ2Κ2 - λευκά άνθη. 
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Προφανώς, όταν γνωρίζουµε το φαινότυπο των ετερόζυγων ατόµων, µπορούµε να συµπεράνουµε τη σχέση µεταξύ δύο 
αλληλόµορφων. Αντίστροφα, αν γνωρίζουµε τη σχέση δύο αλληλόµορφων, µπορούµε να προβλέψουµε το φαινότυπο 
των ετερόζυγων ατόµων. 

 

Πολλαπλά αλληλόµορφα. 
  Τα διπλοειδή άτοµα φέρουν γενικά δύο αλληλόµορφα σε κάθε γονιδιακό τους τόπο. Αν όµως 
εξετάσουµε τα διάφορα ζευγάρια αλληλόµορφων των ατόµων µιας οµάδας, µπορεί κάλλιστα να 
συναντήσουµε σε ορισµένους γονιδιακούς τόπους, περισσότερους από δύο τύπους αλληλόµορφων. 
Όταν σε επίπεδο πληθυσµού υπάρχουν τρία ή περισσότερα διαφορετικά αλληλόµορφα, τότε 
αυτά ονοµάζονται πολλαπλά αλληλόµορφα. Στον άνθρωπο π.χ. υπάρχει ένας γονιδιακός τόπος 
που ονοµάζεται Ι και ελέγχει το χαρακτήρα «οµάδα αίµατος στο σύστηµα ΑΒΟ». Στον 
ανθρώπινο πληθυσµό απαντούν τρία αλληλόµορφα αυτού του γονιδιακού τόπου τα ΙΑ, ΙΒ και i. 
Ο φαινότυπος κάθε ανθρώπου, δηλαδή η οµάδα αίµατός του, εξαρτάται από το ποιο ζευγάρι των 
τριών αυτών αλληλόµορφων φέρει στο γονιδίωµά του Τα ΙΑ και ΙΒ, κωδικοποιούν το καθένα 
για ένα διαφορετικό ένζυµο. Τα δύο αυτά ένζυµα είναι υπεύθυνα για την εµφάνιση στην 
επιφάνεια των ερυθροκυττάρων µας Των λεγόµενων αντιγόνων Α Και Β αντίστοιχα. Τα 
παραπάνω αντιγόνα ανιχνεύονται µε κατάλληλες βιοχηµικές µεθόδους. Το i δεν κωδικοποιεί 
για ενεργό ένζυµο και ως εκ τούτου δεν προκαλεί την εµφάνιση των αντιγόνων Α και Β. Από 
τους ανά δύο συνδυασµούς των αλληλόµορφων αυτών, προκύπτουν τρεις τύποι ετερόζυγων 
ατόµων. Τα άτοµα µε γονότυπο ΙΑ φέρουν µόνο το αντιγόνο Α Και κατατάσσονται στην οµάδα 
αίµατος Α. Τα άτοµα µε γονότυπο ΙΒ φέρουν µόνο το αντιγόνο Β και κατατάσσονται στην 
οµάδα αίµατος Β. Εποµένως τα ΙΑ και ΙΒ είναι επικρατή ως προς το i που είναι υπολειπόµενο. 
Τα άτοµα µε γονότυπο ΙΑΙΒ φέρουν και τα δύο αντιγόνα και κατατάσσονται στην οµάδα 
αίµατος ΑΒ. Εφ’ όσον λοιπόν στο φαινότυπο τους εκδηλώνοντςι ανεξάρτητα και τα δύο αυτά 
αλληλόµορφα, είναι µεταξύ τους συνεπικρατή. Τα άτοµα µε γονότυπο ii δεν φέρουν κανένα από 
τα παραπάνω αντιγόνα και κατατάσσονται στην οµάδα αίµατος Ο. Στην Εικόνα 3 δίνονται 
όλοι οι δυνατοί γονοτυπικοί συνδυασµοί και οι αντίστοιχοι φαινότυποι (οµάδες αίµατος). 

 
Εικόνα 3: πολλαπλά αλληλόµορφα. 

 Η οµάδα αίµατος στο σύστηµα ΑΒΟ ελέγχεται από τα αλληλόµορφα ΙΑ, ΙΒ και i. Τα ΙΑ και ΙΒ είναι µεταξύ τους 
συνεπικρατή και επικρατή ως προς το υπολειπόµενο i. Παρουσιάζονται τα έξι δυνατά ζευγάρια στα οποία τα 
αλληλόµορφα αυτά µπορεί να απαντούν σε ένα συγκεκριµένο άτοµο, καθώς και οι αντίστοιχοι φαινότυποι (οµάδες 
αίµατος). Όπως γίνεται φανερό µε το παράδειγµα αυτό, οι χαρακτηρισµοί για ένα αλληλόµορφο ως επικρατές, 
υπολειπόµενο, ατελώς επικρατές ή συνεπικρατές, είναι σχετικοί. Αναφέρονται δηλαδή στη σχέση του µε κάποιο 
συγκεκριµένο άλλο αλληλόµορφο χωρίς να αποτελούν αναγκαία έναν γενικό, σταθερό και αµετάβλητο χαρακτηρισµό 
για το αλληλόµορφο αυτό. Ενώ π.χ. το i είναι σταθερά υπολειπόµενο, το ΙΑ  είναι επικρατές ως προς το i και 
συνεπικρατές µε το ΙΒ.  
 
 

143 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 142

Γρηγόριος Μέντελ: ο πρώτος γενετιστής. 
 Γενετική ονοµάζεται η επιστήµη που µελετά το φαινόµενο της κληρονοµικότητας. Αν και 
υπάρχουν σαφείς ενδείξεις πως η κληρονοµικότητα είχε ήδη κινήσει το ανθρώπινο ενδιαφέρον 
τουλάχιστον από το 4.000 π.Χ.. ο πρώτος που διεξήγαγε συστηµατική επιστηµονική έρευνα 
γύρω από αυτή ήταν ο Γρηγόριος Μέντελ (Gregor Mendel 1822 - 1884). 0 Αυστριακός αυτός 
µοναχός που θεωρείται πατέρας της γενετικής, πειραµατίστηκε στον κήπο του µοναστηριού του 
στο Brno (πόλη της σηµερινής Τσεχίας), διασταυρώνοντας άτοµα tου φυτού µοσχοµπίζελο 
(Pisum sativum). Η επιτυχία του Μέντελ οφείλεται στον υποδειγµατικό σχεδιασµό των 
πειραµάτων του (Πίνακας 1): 
α) Σε κάθε πείραµα περιορίζονταν στη µελέτη ενός ή δύο το πολύ χαρακτήρων του φυτού (π.χ. 
ύψος φυτού ή/και χρώµα άνθους). Έτσι, τα αποτελέσµατα του δεν ήταν ιδιαίτερα πολύπλοκα 
γεγονός που διευκόλυνε την ερµηνεία τους. 
β) Χρησιµοποίησε φυτά προερχόµενα από στελέχη, που ήταν αµιγή (καθαρό) ως προς τα 
χαρακτηριστικά που µελετούσε. Αµιγή ως προς κάποιο χαρακτηριστικό ονόµασε τα στελέχη, 
των οποίων τα άτοµα όταν αυτογονιµοποιούνταν, εµφάνιζαν για πολλές γενιές το ίδιο αυτό 
χαρακτηριστικό (π.χ. πάντα ιώδη άνθη). Με σηµερινή ορολογία θα λέγαµε πως επρόκειτο για 
στελέχη οµόζυγων ατόµων. Έστω π.χ. πως µελετούσε την κληρονόµηση του χρώµατος του 
άνθους. Τότε ξεκινούσε τα πειράµατά του διασταυρώνοντας µεταξύ τους: 
-Ένα οµόζυγο άτοµο που είχε γονότυπο ΙΙ (ιώδη άνθη). 
-Ένα οµόζυγο άτοµο που είχε γονότυπο ii (λευκά άνθη). 
Αν τα δύο αυτά άτοµα αυτογονιµοποιούνταν, θα µεταβίβαζαν στους απογόνους τους το ίδιο 
πάντα συγκεκριµένο αλληλόµορφο (ανάλογα, είτε το Ι είτε το ι). Όλοι λοιπόν οι απόγονο τους 
θα είχαν σταθερά το ίδιο χρώµα άνθους (ανάλογα ιώδες ή λευκό). Για αυτό ο Μέντελ 
χαρακτήριζε τις ποικιλίες των οµόζυγων φυτών αµιγείς (καθαρές). Όπως θα δούµε, η 
παραπάνω πειραµατική τακτική βοήθησε σηµαντικά τον Μέντελ στην κατανόηση των 
βασικών νόµων που διέπουν το φαινόµενο της κληρονοµικότητας. 
γ) Ανέλυσε στατιστικά τα αποτελέσµατά του. Μετρούσε πόσοι απόγονοι κάθε διασταύρωσης 
έφεραν το ίδιο χαρακτηριστικό και στη συνέχεια υπολόγιζε τις συχνότητες εµφάνισης των 
διάφορων χαρακτηριστικών. 
 

  
Πίνακας 1: Συνοπτική αναφορά των σηµαντικότερων λόγων στους οποίους οφείλεται η 

επιτυχία των Πειραµάτων Του Μέντελ.  
 

δ) Υπήρξε ιδιαίτερα επιτυχής η επιλογή του µοσχοµπίζελου. Ως Πειραµατικό υλικό για τη 
µελέτη της κληρονοµικότητας, το φυτό αυτό παρουσιάζει µια σειρά πλεονεκτηµάτων: 
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• Εµφανίζει ποικιλότητα ως προς πολλούς χαρακτήρες. Αυτό είναι σηµαντικό, γιατί η 
κληρονόµηση ενός χαρακτήρα δεν µπορεί να µελετηθεί σε ένα γενετικά οµοιόµορφο 
πληθυσµό. ∆εν µπορούµε π.χ. να εξετάσουµε στον άνθρωπο την κληρονόµηση του 
χρώµατος του δέρµατος, µελετώντας τις διασταυρώσεις, µεταξύ ατόµων ενός πληθυσµού 
που αποτελείται µόνο από λευκά άτοµα. 

• Μπορεί να αναπαραχθεί και µε τεχνητή γονιµοποίηση. Αναπαραγωγικό όργανο των 
φυτών είναι το άνθος. Κάθε άνθος του µοσχοµπίζελου διαθέτει τόσο αρσενικό 
αναπαραγωγικό σύστηµα, τους λεγόµενους στήµονες, όσο και θηλυκό τον λεγόµενο 
ύπερο (λεπτοµέρειες στην Εικόνα 4). Στους στήµονες παράγεται η γύρη που 
περιλαµβάνει τους αρσενικούς γαµέτες ενώ στον ύπερο παράγονται οι θηλυκοί γαµέτες. 
Κάτω από φυσικές συνθήκες, η γονιµοποίηση γίνεται συνήθως µεταξύ αρσενικών και 
θηλυκών γαµετών του ίδιου άνθους, οπότε ονοµάζεται αυτογονιµοποίηση. Στα πλαίσια 
της τεχνητής γονιµοποίησης, παρεµποδίζεται η αυτογονιµοποίηση και η γύρη από τα 
άνθη ενός φυτού µεταφέρεται µε τη βοήθεια πινέλου στον ύπερο άνθους άλλου φυτού. Η 
δυνατότητα τεχνητής γονιµοποίησης που παρέχει το µοσχοµπίζελο, επέτρεπε στο 
Μέντελ να επιλέγει και εύκολα να διασταυρώνει µεταξύ τους, όποια άτοµα επιθυµούσε 
ανάλογα µε το επιστηµονικό ερώτηµα που είχε θέσει. 

• Τέλος, το µοσχοµπίζελο αναπτύσσεται εύκολα, γρήγορα (έχει µικρή διάρκεια γενιάς) και 
δίνει µεγάλο αριθµό απογόνων. Έτσι, διευκολύνεται και επιταχύνεται η διεξαγωγή 
πειραµάτων γενετικής ενώ παράλληλα καθίσταται δυνατή η στατιστική επεξεργασία 
των αποτελεσµάτων τους. 
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Εικόνα 4: Τεχνητή γονιµοποίηση στο µοσχοµπίζελο. 

Οι νόµοι του Μέντελ. 
Α. Εισαγωγή. 
  Αρχικά ο Μέντελ δηµιούργησε αµιγή στελέχη για ένα ή για δύο από τους επτά χαρακτήρες 
στους οποίους εστιάστηκε (Εικόνα 5). Στη συνέχεια, µε τεχνητή γονιµοποίηση διασταύρωνε 
µεταξύ τους άτοµα διαφορετικών αµιγών ποικιλιών, που διέφεραν ως προς ένα ή δύο 
χαρακτήρες (π.χ. ύψος φυτού ή / και χρώµα άνθους). Τα φυτά αυτά αποτελούν τη λεγόµενη 
πατρική γενιά (συµβολίζεται µε Ρ), ενώ οι απόγονοι τους την πρώτη θυγατρική γενιά 
(συµβολίζεται µε F1). Άτοµα όπως αυτά της F1 που προέρχονται από γονείς οι οποίοι είναι 
οµόζυγοι, ο καθένας όµως ως προς διαφορετικό αλληλόµορφο του ίδιου χαρακτήρα, ονοµάζονται 
υβριδικά (ή υβρίδια). Τέλος, άφηνε να αυτογονιµοποιηθούν τα υβριδικά άτοµα της F1 οπότε 
έπαιρνε τους απογόνους τους που αποτελούν τη δεύτερη θυγατρική γενιά (συµβολίζεται µε 
F2). Οι διασταυρώσεις που γίνονται στο πλαίσιο της µελέτης του τρόπου κληρονόµησης ενός 
µόνο χαρακτήρα, ονοµάζονται διασταυρώσεις µονοϋβριδισµού. Αντίστοιχα, αυτές στις οποίες 
µελετάται η κληρονόµηση δύο χαρακτήρων, ονοµάζονται διασταυρώσεις διυβριδισµού. 
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Β. Ο πρώτος νόµος του Μέντελ. 
  Όταν ο Μέντελ διασταύρωσε τεχνητά µεταξύ τους άτοµα από δύο αµιγή στελέχη, εκ των 
οποίων το ένα αποτελείτο από ψηλά φυτά ενώ το άλλο από κοντά, στην F1 γενιά όλα τα άτοµα 
ήταν ψηλά. Τα φυτά της F1 αυτογονιµοποιούµενα, έδιναν στην F2 τόσο ψηλά όσο και κοντά 
φυτά, πάντα σε αναλογία 3:1. Παρατήρησε λοιπόν πως το χαρακτηριστικό του ενός γονέα (του 
κοντού φυτού), αποκρύπτονταν στην F1 και επανεµφανίζονταν στην F2 γενιά σε αναλογία 3 1. 
Για να ερµηνεύσει τα αποτελέσµατα αυτά έκανε τις ακόλουθες υποθέσεις: 

• Θεώρησε πως η διαφορά στο ύφος των φυτών οφείλεται σε διακριτούς παράγοντες. Κάθε 
άτοµο φέρει δύο τέτοιους παράγοντες. [Τα φυτά είναι διπλοειδείς οργανισµοί και έτσι το 
ύψος κάθε ατόµου ελέγχεται από ένα ζεύγος αλληλόµορφων γονιδίων. Οι δύο «διακριτοί 
κληρονοµικοί παράγοντες» του Μέντελ, δεν είναι άλλοι από τα αλληλόµορφα Ψ 
(αποδίδει το χαρακτηριστικό ψηλό φυτό) και ψ (αποδίδει το χαρακτηριστικό «κοντό 
φυτό»). Καθώς τα δύο φυτά που διασταύρωσε προέρχονταν από αµιγή στελέχη, είχαν 
γονότυπο ΨΨ και ψψ]. 

• Οι απόγονοι µια διασταύρωσης κληρονοµούν τυχαία ένα µόνο από τους δύο παράγοντες 
κάθε γονιού τους. Στα άτοµα της F1 συνυπάρχουν οι δύο διαφορετικοί παράγοντες κα η 
δράση του ενός επικρατεί πάνω στον άλλο µε αποτέλεσµα να εµποδίζει την εκδήλωσή 
του. [Τα νέα άτοµα προκύπτουν από την τυχαία σύντηξη απλοειδών γαµετών και 
κληρονοµούν ένα µόνο αλληλόµορφο γονίδιο κάθε γονιού τους: από το ψηλό φυτό το Ψ 
ενώ από το κοντό το ψ. Έτσι τα άτοµα της F1 είναι ετερόζυγα (Ψψ). Το αλληλόµορφο Ψ 
επικρατεί πάνω στο αλληλόµορφο ψ, Όλα λοιπόν τα φυτά της F1 είναι ψηλά]. 

• Ο συγκεκαλυµµένος όµως παράγοντας δεν χάνεται. Επανεκδηλώνεται σε ορισµένα 
άτοµα της F2, σε αυτά που από τον τυχαίο συνδυασµό πατρικών παραγόντων, θα τον 
κληρονοµήσουν και από τους δύο γονείς τους. [Τα ετερόζυγα άτοµα της F1 παράγουν σε 
ίση αναλογία δύο τύπους γαµετών: τους «Ψ» και «ψ». Κατά την αυτογονιµοποίησή τους, 
οι δύο αυτοί τύποι γαµετών συντήκονται µεταξύ τους σε τυχαία ζευγάρια. Έτσι, στην F2 
στατιστικά Το 1/4 των ατόµων Θα έχει γονότυπο ψψ. Στα άτοµα αυτά Θα 
επανεµφανιστεί το χαρακτηριστικό «κοντό φυτό, καθώς το υπολειπόµενο αλληλόµορφο 
βρίσκεται σε οµοζυγωτία]. 
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Εικόνα 5: Οι επτά χαρακτήρες και τα αντίστοιχα χαρακτηριστικά του φυτού Pisum 

sativum (µοσχοµπίζελο) που µελέτησε 0 Μέντελ. 
     
  Για τη θεωρητική µελέτη των διάφορων διασταυρώσεων χρησιµοποιείται το λεγόµενο 
τετράγωνο του Punnett (Εικόνα 6). Το τετράγωνο του Punnett είναι ένα πλέγµα, στις δύο 
κάθετες πλευρές του οποίου τοποθετούµε του πιθανούς γαµέτες των γονέων µιας διασταύρωσης. 
Σε κάθε επιµέρους διαµέρισµα του πλέγµατος αντιστοιχεί ένας συγκεκριµένος συνδυασµός 
γαµετών και κατ’ επέκταση ένας από τους πιθανούς γονότυπους των απογόνων της 
διασταύρωσης. Έτσι, αυτή η θεωρητική µέθοδος ανάλυσης µας διευκολύνει να βρούµε όλους 
τους δυνατούς γονότυπους των απογόνων µιας διασταύρωσης. Όταν λοιπόν διασταυρωθούν 
µεταξύ τους οµόζυγα στελέχη ψηλών και κοντών φυτών, οι γαµέτες τους δεν µπορεί παρά να 
είναι αποκλειστικά του τύπου Ψ και ψ αντίστοιχα. Εκ των πραγµάτων όλα τα άτοµα της F1 
θα έχουν γονότυπο Ψψ. Εφ’ όσον το αλληλόµορφο Ψ επικρατεί πάνω στο ψ, θα είναι όλα ψηλά. 
Αν άτοµα της F1 αυτογονιµοποιηθούν, σύµφωνα µε τους  «κανόνες» µε τους οποίους διεξάγεται 
η µείωση, θα δώσουν γαµέτες κατά 50% τύπου Ψ και κατά 50% τύπου ψ. Από την τυχαία 
σύντηξη των γαµετών αυτών προκύπτουν στην F2 τρεις δυνατοί γονότυποι στις ακόλουθες 
αναλογίες: 1 ΨΨ :2 Ψψ :1 ψψ. ∆εδοµένου ότι τα ετερόζυγα άτοµα είναι ψηλά, οι αντίστοιχες 
φαινοτυπικές αναλογίες θα είναι: 3 ψηλά : 1 κοντό φυτό. 
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Εικόνα 6: Μονοϋβριδισµος. 

  Σχηµατική παρουσίαση ενός από τα πειράµατα µονοϋβριδισµού του Μίντελ. Παράλληλα µε τις διασταυρώσεις 
παρουσιάζεται και η διαδικασία της µείωσης ώστε να γίνει κατανοητός ο τρόπος µε τον οποίο σχηµατίζονται οι γαµέτες 
των γονέων. Απεικονίζεται µόνο ένα ζεύγος οµόλογων χρωµοσωµάτων: αυτό στο οποίο εδράζεται ο γονιδιακός τόπος 
που ελέγχει το χαρακτηριστικό “ύψος φυτού”. Πάνω στα χρωµοσώµατα υποδεικνύεται η θέση του επικρατούς 
αλληλόµορφου Ψ (ελέγχει το χαρακτηριστικό “ψηλό φυτό”) και του υπολειπόµενου ψ (ελέγχει το χαρακτηριστικό 
“κοντό φυτό”) 
  Οι οµόζυγοι γονείς της Ρ γενιάς δίνουν αποκλειστικά ένα τύπο γαµετών: το ψηλό φυτό µόνο Ψ ενώ το κοντό µόνο ψ. 
Κατά την αυτογονιµοποίηση του ετερόζυγου ατόµου της F1 γενιάς οι γαµέτες του (είτε αρσενικοί είτε θηλυκοί), θα 
είναι οι µισοί Ψ και οι άλλοι µισοί ψ. Από τον τυχαίο συνδυασµό τους προκύπτουν οι γονοτυπικές αναλογίες 1ΨΨ: 
2Ψψ: 1ψφ, που αντιστοιχούν στις φαινοτυπικές αναλογίες 3Ε : 1Υ (οι δείκτες Ε και Υ αναφέρονται στο Επικρατές και 
το Υπολειπόµενο χαρακτηριστικό αντίστοιχα: 3Ε = 3 ψηλά φυτά / 1Υ = 1 Κοντό φυτό). Στον πίνακα παρουσιάζονται 
όλες Οι δυνατές διασταυρώσεις µονοϋβριδισµού και οι σχετικές φαινοτυπικές αναλογίες, για την περίπτωση ζεύγους 
αλληλόµορφων που έχουν µεταξύ τους σχέση επικρατούς προς υπολειπόµενο. Κάτω από τον πίνακα µνηµονεύονται 
δύο παρατηρήσεις, που Θα σας φανούν ιδιαίτερα χρήσιµες στη συνέχεια του, κεφαλαίου.  
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  Οι παρατηρήσεις και τα συµπεράσµατα που προκύπτουν από αυτές τις διασταυρώσεις 
µονοϋβριδισµού, συνοψίζονται στον πρώτο νόµο του Μέντελ γνωστό και ως νόµο του 
διαχωρισµού των αλληλόµορφων γονιδίων: 
  Κατά τη µείωση τα δύο αλληλόµορφα ενός γονιδίου που ελέγχουν κάποιο χαρακτήρα, 
διαχωρίζονται και το καθένα τους µεταφέρεται µέσω του αντίστοιχου οµόλογου 
χρωµοσώµατος στους µισούς από τους γαµέτες κάθε ατόµου. Με την γονιµοποίηση έχουµε 
τυχαία σύντηξη ενός από τους δυνατούς τύπους ασερνικού και ενός από τους δυνατούς 
τύπους θηλυκού γαµέτη. Έτσι σε κάθε άτοµο της επόµενης γενιάς µεταβιβάζονται δύο 
αλληλόµορφα κάθε γονιδίου (ένα µητρικής και ένα πατρικής προέλευσης), σε τυχαίους 
συνδυασµούς. 
  Στην Εικόνα 6, δίνεται ένας πίνακας µε τις φαινοτυπικές αναλογίες που προκύπτουν από κάθε 
δυνατή διασταύρωση, στην περίπτωση ενός ζεύγους αλληλόµορφων που έχουν µεταξύ τους 
σχέση επικρατούς προς υπολειπόµενο. Από τον πίνακα αυτό µπορούµε µε βάση την κοινή 
λογική να οδηγηθούµε σε δύο σηµαντικά συµπεράσµατα: 
α) Μόνο επικρατές χαρακτηριστικό µπορεί, ενώ το φέρουν και οι δύο γονείς να µην 
εκδηλώνεται σε ορισµένους από τους απογόνους. Αυτό συµβαίνει στην διασταύρωση «Αα Χ 
Αα», όπου από δύο γονείς που φέρουν το επικρατές χαρακτηριστικό (είναι ψηλά φυτά), 
ορισµένοι από τους απογόνους τους (το 25%), φέρουν το υπολειπόµενο χαρακτηριστικό (είναι 
κοντά φυτά). Αντίθετα, όταν ένα υπολειπόµενο χαρακτηριστικό το φέρουν και οι δύο γονείς 
(όπως συµβαίνει µόνο στη διασταύρωση µεταξύ κοντών φυτών του τύπου «αα Χ αα), τότε 
υποχρεωτικά αυτό εκδηλώνεται σε όλους τους απογόνους (όλοι οι απόγονοι είναι κοντά φυτά).  
β) Μόνο το υπολειπόµενο µπορεί χωρίς να το φέρει κανένας γονέας (φαινοτυπικά) να 
εκδηλωθεί σε ορισµένους από τους απογόνους. Αυτό συµβαίνει και πάλι στην διασταύρωση 
«Αα Χ Αα», όπου από άτοµα που δεν φέρουν το υπολειπόµενο χαρακτηριστικό (είναι ψηλά 
φυτά), ορισµένοι από τους απογόνους τους (το 25%), φέρουν το υπολειπόµενο χαρακτηριστικό 
(είναι κοντά φυτά). Αντίθετα, για να εκδηλωθεί ένα επικρατές χαρακτηριστικό στους 
απογόνους, θα πρέπει να το φέρει οπωσδήποτε τουλάχιστον ο ένας από τους γονείς. Για να 
πάρουµε ψηλά φυτά στους απογόνους θα πρέπει τουλάχιστον ο ένας από τους γονείς να είναι 
ψηλό φυτό. 
 
Γ. Ο δεύτερος νόµος Του Μέντελ. 
  Σε µια δεύτερη σειρά πειραµάτων ο Μέντελ µελέτησε διασταυρώσεις διυβριδισµού. 
∆ιασταύρωσε λοιπόν αµιγή στελέχη φυτών, των οποίων τα σπέρµατα ήταν κίτρινα και λεία, µε 
αµιγή στελέχη που παρήγαγαν πράσινα και ρυτιδωµένα σπέρµατα. Στην F1 όλα τα φυτά είχαν 
σπέρµατα κίτρινα και λεία. Το γεγονός αυτό αποδείκνυε πως το χαρακτηριστικά κίτρινο και 
λείο, επικρατούσαν πάνω στα πράσινο και ρυτιδωµένο αντίστοιχα. Με αυτογονιµοποίηση των 
ατόµων της F1 πήρε στην F2 σε συγκεκριµένη αναλογία, τέσσερις κατηγορίες φυτών ως προς 
τον τύπο των σπερµάτων που παρήγαγαν: 
           9 µε σπέρµατα κίτρινα και λεία, 
                                       3 µε σπέρµατα κίτρινα και ρυτιδωµένα, 

      3 µε σπέρµατα πράσινα και λεία, 
                                       1 µε σπέρµατα πράσινα και ρυτιδωµένα. 
  Στην Εικόνα 7 παρουσιάζονται αναλυτικά οι διασταυρώσεις στις οποίες αναφερθήκαµε. 
Απεικονίζεται επίσης η διαδικασία της µείωσης στα ετερόζυγα άτοµα της F1 γενιάς. Στους 
γαµέτες τους φέρουν φυσικά από ένα αλληλόµορφο, καθενός από τους δύο γονιδιακούς τόπους 
που ελέγχουν το χρώµα και την υφή του σπέρµατος. Καθώς κάθε αλληλόµορφο του ενός 
γονιδιακού τόπου, µπορεί να συνδυαστεί µε οποιοδήποτε από τα δύο αλληλόµορφα του άλλου 
γονιδιακού τόπου, παράγονται σε ίση αναλογία οι ακόλουθοι τέσσερις τύποι γαµετών: ΚΛ, Κλ, 
κΛ και κλ. 
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  Το γεγονός πως κατά το σχηµατισµό των γαµετών, µπορούν να προκύψουν όλοι οι δυνατοί 
συνδυασµοί αλληλόµορφων των δύο γονιδιακών τόπων που εξετάσαµε, εκφράζεται στο δεύτερο 
νόµο του Μέντελ, γνωστό και ως νόµο της ανεξάρτητης µεταβίβασης των γονιδίων: 
  Τα δύο αλληλόµορφα ενός γονιδίου που ελέγχει κάποιο χαρακτήρα µεταβηβάζετε στην 
επόµενη γενιά ανεξάρτητα, από τα δύο αλληλόµορφα ενός άλλου γονιδίου που ελέγχει 
κάποιο διαφορετικό χαρακτήρα. 
 

 
Εικόνα 7: ∆ιασταύρωση  ∆ιυβριδισµού. 

  Σχηµατική παρουσίαση ενός από τα πειράµατα διυβριδισµού του Μέντελ. Κάτω από τις διασταυρώσεις φαίνεται η 
διαδικασία της µείωσης στα άτοµα της F1 γενιάς. Απεικονίζονται µόνο τα δύο ζεύγη των οµόλογων χρωµοσωµάτων 
στα οποία εδράζονται οι γονιδιακοί τόποι που ελέγχουν τους µελετούµενους χαρακτήρες «χρώµα σπέρµατος» και «υφή 
σπέρµατος». Πάνω στα χρωµοσώµατα υποδεικνύονται τα δύο ζευγάρια αλληλόµορφων (Κ: κίτρινο σπέρµα / κ: 
πράσινο σπέρµα, Λ: λείο σπέρµα / λ: ρυτιδωµένο σπέρµα). 
  Μετά την αντιγραφή του DNA κάθε χρωµόσωµα αποτελείται από δύο αδελφές χρωµατίδες. Στη µετάφαση Ι τα ζεύγη 
των οµόλογων χρωµοσωµάτων διευθετούνται το ένα απέναντι από το άλλο. Η διευθέτηση αυτή µπορεί να επιτευχθεί µε 
δύο διαφορετικές διατάξεις των χρωµοσωµάτων. Το ποια από τις δύο διατάξεις θα ακολουθηθεί είναι τελείως τυχαίο. 
Πρακτικά, κατά το σχηµατισµό των µισών γαµετών θα ακολουθηθεί ή η πρώτη διάταξη και κατά το σχηµατισµό των 
υπόλοιπων η δεύτερη. Ακολουθεί ο διαχωρισµός των οµόλογων χρωµοσωµάτων και η ολοκλήρωση της πρώτης 
µειωτικής διαίρεσης. Στη δεύτερη µειωτική διαίρεση σπάνε τα κεντροµερίδια, διαχωρίζονται οι αδελφές χρωµατίδες και 
σχηµατίζονται οι απλοειδείς γαµέτες. Καθώς από την πρώτη πιθανή διάταξη της µετάφασης Ι προκύπτουν σε αναλογία 
1 : 1 γαµέτες του τύπου ΚΛ και κλ ενώ από τη δεύτερη γαµέτες του τύπου Κλ και κΛ, τελικά στο σύνολο των γαµετών 
του ετερόζυγου ατόµου της F1 θα αντιπροσωπεύονται και οι τέσσερις αυτοί τύποι γαµετών σε αναλογία 25% ο 
καθένας. 
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   Πρέπει να τονιστεί πως ο δεύτερος νόµος του Μέντελ δεν ισχύει πάντα. Όταν οι δύο 
µελετούµενοι χαρακτήρες ελέγχονται από γονιδιακούς τόπους που εδράζονται στο ίδιο ζεύγος 
οµόλογων χρωµοσωµάτων, αποκαλούνται συνδεδεµένοι. Σε µια τέτοια περίπτωση, κατά το 
σχηµατισµό των γαµετών θεωρητικά δεν µπορεί κάθε αλληλόµορφο του ενός γονιδιακού τόπου, 
να συνδυαστεί µε οποιοδήποτε από τα δύο αλληλόµορφα του άλλου γονιδιακού τόπου. Τα 
αλληλόµορφα συνδεδεµένων γονιδιακών τόπων τείνουν να µεταβιβάζονται στη επόµενη γενιά 
σε συγκεκριµένους συνδυασµούς και όχι ανεξάρτητα το ένα από το άλλο (Εικόνα 8). 
 

 
Εικόνα 8: Συνδεδεµένοι γονιδιακοί τόποι. 

 
∆. ∆ιασταυρώσεις ελέγχου. 
  Είναι φανερό πως ο φαινότυπος των ψηλών φυτών δεν αποκαλύπτει το γονότυπό τους (ΨΨ ή 
Ψψ). Έτσι, αν και ο Μέντελ έβλεπε π.χ. τη φαινοτυπική αναλογία 3:1, σε πρώτη φάση 
µπορούσε µόνο να υποθέσει πως η αντίστοιχη γονοτυπική αναλογία ήταν 1 ΨΨ : 2 Ψψ : 1 ψψ, 
όπως προέβλεπε η θεωρία του. Προκειµένου λοιπόν να εξακριβώσει το γονότυπο των ψηλών 
φυτών, έκανε ορισµένες επιπλέον διασταυρώσεις. Καθένα από τα ψηλά άτοµα της F2 το 
διασταύρωνε µε κοντά φυτά, των οποίων ο γονότυπος ήταν δεδοµένα ψψ. Αν οι απόγονοι της 
διασταύρωσης ήταν όλοι ψηλά φυτά, οδηγείτο στο συµπέρασµα πως επρόκειτο για άτοµο 
οµόζυγο ως προς το επικρατές αλληλόµορφο Ψ. Αν όµως µεταξύ των απογόνων υπήρχε έστω 
και ένα κοντό φυτό, δεδοµένου ότι αυτό θα έπρεπε να έχει κληρονοµήσει ένα υπολειπόµενο 
αλληλόµορφο ψ και από τους δύο γονείς του, αντιλαµβάνονταν πως το ελεγχόµενο ψηλό άτοµο 
ήταν ετερόζυγο. Τέτοιες διασταυρώσεις στις οποίες προκειµένου να βρούµε το γονότυπο ενός 
ατόµου που φέρει το επικρατές χαρακτηριστικό, το διασταυρώνουµε µε ένα άτοµο οµόζυγο ως 
προς το υπολειπόµενο αλληλόµορφο, ονοµάζονται διασταυρώσεις ελέγχου (Εικόνα 9). 
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Εικόνα 9: ∆ιασταύρωση ελέγχου. 

 ∆ιασταυρώσεις ελέγχου ονοµάζονται αυτές, στις οποίες προκειµένου να βρούµε το γονότυπο ενός ατόµου που φέρει το 
επικρατές χαρακτηριστικό, το διασταυρώνουµε µε άτοµο οµόζυγο ας προς το αντίστοιχο υπολειπόµενο αλληλόµορφο. 
Ο Μέντελ τις χρησιµοποίησε για να διαπιστώσει αν οι γονοτυπικές αναλογίες των διασταυρώσεών του, είναι αυτές που 
προέβλεπε η Θεωρία του.  
 

Αποκλίσεις από τις Μεντελικές αναλογίες. 
 Α. Εισαγωγή. 
  Οι νόµοι του Μέντελ βασίζονται στη µείωση. Προβλέπουν τον τρόπο µε οποίο τα 
αλληλόµορφα των γονέων µιας διασταύρωσης, µεταβιβάζονται στην επόµενη γενιά. Κατ’ 
επέκταση προβλέπουν τους γονότυπους των απογόνων της διασταύρωσης. Αν και οι νόµοι δεν 
αναφέρονται στους πιθανούς φαινότυπους των απογόνων, οι φαινοτυπικές αναλογίες 3:1 και 
9:3:3:1 που ο Μέντελ παρατήρησε στα πειράµατα του κατά τη διασταύρωση ετερόζυγων 
ατόµων, είναι γνωστές ως κλασικές Μεντελικές αναλογίες. Παρακάτω θα αναφερθούµε σε τρεις 
περιπτώσεις στις οποίες δεν ισχύουν οι νόµοι του Μέντελ, µε συνέπεια να µην παρατηρούνται 
ούτε και οι κλασικές Μεντελικές αναλογίες. Στη συνέχεια, θα αναφέρουµε τρεις περιπτώσεις 
στις οποίες, αν και παρατηρούνται διαφοροποιήσεις από τις κλασικές Μεντελικές αναλογίες, 
στην πραγµατικότητα οι νόµοι του Μέντελ εξακολουθούν να ισχύουν.  
Β. Φυλοσύνδετη κληρονοµικότητα. 
  Όπως γνωρίζετε, το φύλο στον άνθρωπο ελέγχεται από ένα ζεύγος χρωµοσωµάτων, τα Χ και 
Υ που είναι ανισοµεγέθη και ονοµάζονται φυλετικά. Τα γονίδια που βρίσκονται πάνω στο 
τµήµα του Χ για το οποίο δεν υπάρχει αντίστοιχο στο Υ. χαρακτηρίζονται ως φυλοσύνδετα. Τα 
γονίδια των υπόλοιπων 44 χρωµοσωµάτων ονοµάζονται αυτοσωµικά. Τα θηλυκά άτοµα 
έχοντας δύο Χ χρωµοσώµατα, φέρουν δύο αλληλόµορφα κάθε φυλοσύνδετου γονιδίου και 
ασφαλώς µπορεί να είναι οµόζυγα ή ετερόζυγα. Είναι προφανές πως τα αρσενικά άτοµα είναι 
πάντα απλοειδή ως προς τα φυλοσύνδετα γονίδια και ονοµάζονται ηµίζυγα. ∆εδοµένου ότι οι 
νόµοι του Μέντελ αναφέρονται σε ζευγάρια αλληλόµορφων γονιδίων, δεν µπορούν να 
εφαρµοστούν στην περίπτωση των φυλοσύνδετων γονιδίων. Η κληρονόµηση των φυλοσύνδετων 

153 of 164 http://www.agrool.gr



Σ Α Ρ Ρ Η Σ  Φ .  Π Α Ν Α Γ Ι Ω Τ Η Σ  

 152

γονιδίων ακολουθεί ένα ιδιαίτερο πρότυπο. Αρκεί µία µόνο δόση ενός υπολειπόµενου 
φυλοσύνδετου αλληλόµορφου, για να εκδηλωθεί στο φαινότυπο των αρσενικών ατόµων. Έτσι, 
υπάρχουν διασταυρώσεις στις οποίες ένα υπολειπόµενο φυλοσύνδετο χαρακτηριστικό, 
εµφανίζεται µε διαφορετική συχνότητα στους αρσενικούς και τους θηλυκούς απογόνους µιας 
διασταύρωσης (Εικόνα 10). 

 
Εικόνα 10: Φυλοσύνδετα γονίδια 

   Τα φυλοσύνδετα αλληλόµορφα συµβολίζονται µε ένα γράµµα το οποίο τοποθετείται σαν 
εκθέτης, δίπλα στο Χ ή το Υ του υποδεικνύει το φυλετικό χρωµόσωµα πάνω στο οποίο 
εδράζονται. Η κληρονόµησή τους ακολουθεί να ιδιαίτερο πρότυπο. Καθώς τα αρσενικά άτοµα 
είναι ηµίζυγα, αρκεί µία µόνο δόση ενός υπολειπόµενου φυλοσύνδετου αλληλόµορφου για να 
εκδηλωθεί στο φαινότυπο τους. Αντίθετα το ίδιο αλληλόµορφο για να εκδηλωθεί στα θηλυκά 
άτοµα θα πρέπει να απαντά σε δύο δόσεις, να βρίσκεται δηλαδή στην οµόζυγη κατάσταση. 
Υπάρχουν λοιπόν διασταυρώσεις στις οποίες ένα υπολειπόµενο φυλοσύνδετο χαρακτηριστικό, 
εµφανίζεται συχνότερα στους αρσενικούς απογόνους από ότι στους θηλυκούς απογόνους.  
   Στη µύγα του ξιδιού ∆ροσόφιλα (Drosophila melanogaster) (Εικ.10) το επικρατές 
φυλοσύνδετο αλληλόµορφο ΧΑ ελέγχει το φυσιολογικό κόκκινο χρώµα µατιών. Το 
υπολειπόµενο αλληλόµορφο Χα είναι υπεύθυνο  για την εµφάνιση µατιών λευκού χρώµατος. Ας 
υποθέσουµε πως ένα φυσιολογικό ετερόζυγο θηλυκό άτοµο (ΧΑΧα) διασταυρώνεται µε ένα 
επίσης φυσιολογικό αρσενικό του οποίου ο γονότυπος δεν µπορεί παρά να είναι ΧΑΥ. Είναι 
φανερό πως στους απογόνους της διασταύρωσης θα εµφανιστούν τέσσερις διαφορετικοί 
γονότυποι σε ίσες αναλογίες. Σε ό,τι αφορά το φαινότυπο όλα τα θηλυκά άτοµα θα έχουν 
κόκκινα µάτια. τα µισά από αυτά θα είναι οµόζυγα ενώ τα άλλα µισά ετερόζυγα. Στην 
περίπτωση όµως των αρσενικών ατόµων, τα µισά από αυτά θα εκδηλώνουν ως ηµίζυγα το 
υπολειπόµενο χαρακτηριστικό και θα έχουν λευκά µάτια. 
 
Γ. Συνδεδεµένοι γονιδιακοί τόποι  
  Όπως έχουµε πει, όταν δύο γονιδιακοί τόποι εδράζονται στο ίδιο χρωµόσωµα, εκ των 
πραγµάτων τα αλληλόµορφα του ενός δεν µεταβιβάζονται ανεξάρτητα από τα αλληλόµορφα του 
άλλου. Σε τέτοιες περιπτώσεις δεν µπορεί να ισχύσει ο δεύτερος νόµος του Μέντελ (Εικ.8). 
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∆. Πολυγονιδιακοί χαρακτήρες 
  Μέχρι τώρα έχουµε αναφερθεί σε χαρακτήρες που καθορίζονται από τα αλληλόµορφα ενός 
µόνο γονιδίου και για αυτό ονοµάζονται µονογονιδιακοί. Η διαµόρφωση όµως κάποιου 
χαρακτήρα µπορεί να καθορίζεται από την παράλληλη λειτουργία των αλληλόµορφων, δύο ή 
περισσότερων διαφορετικών γονιδίων. Τέτοιοι χαρακτήρες, που διαµορφώνονται από τα 
αλληλόµορφα περισσότερων του ενός γονιδιακών τόπων, ονοµάζονται πολυγονιδιακώ και 
κληρονοµούνται µε περίπλοκους τρόπους. Οι νόµοι του Μέντελ αναφέρονται σε χαρακτήρες που 
ελέγχονται από τα αλληλόµορφα ενός µόνο γονιδίου. Έτσι, οι πολυγονιδιακοί χαρακτήρες, 
θεωρείται πως δεν ακολουθούν το Μεντελικό τύπο κληρονοµικότητας. 
 
Ε. Θνησιγόνα αλληλόµορφα. 
   Ορισµένα αλληλόµορφα είναι υπεύθυνα για την πρόκληση πρόωρου θανάτου και αναφέρονται 
ως θνησιγόνα. Καθώς αµέσως µετά το σχηµατισµό του ζυγωτού απαιτείται η συντονισµένη 
και οµαλή λειτουργία ενός µεγάλου αριθµού γονιδίων για την ανάπτυξη του εµβρύου, ορισµένα 
θνησιγόνα αλληλόµορφα δηµιουργούν τόσο σοβαρά προβλήµατα, ώστε να επιφέρουν το θάνατο 
στην εµβρυϊκή ακόµα φάση. Έτσι, οδηγούν σε πρόωρο τερµατισµό της κύησης και αυτόµατη 
αποβολή, συχνά πριν από την όγδοη εβδοµάδα της εγκυµοσύνης. Τα αλληλόµορφα αυτά 
ονοµάζονται εµβρυϊκά θνησιγόνα (embryonic lethal). Όταν και οι δύο σύζυγοι είναι ετερόζυγοι 
ως προς κάποιο υπολειπόµενο εµβρυϊκά θνησιγόνο αλληλόµορφο του ίδιου γονιδίου, υπάρχει 
25% πιθανότητα µία εγκυµοσύνη να µην ολοκληρωθεί επειδή το έµβρυο θα είναι οµόζυγο. Για 
καθαρά πρακτικούς λόγους, καθώς οι προσβεβληµένοι οργανισµοί πεθαίνουν πριν τη γέννηση, 
τέτοια θνησιγόνα αλληλόµορφα είναι συνήθως δύσκολο να µελετηθούν συστηµατικά. 
   Κατά κανόνα, τα ετερόζυγα άτοµα για ένα υπολειπόµενο εµβρυϊκά θνησιγόνο αλληλόµορφο 
είναι φυσιολογικά. Ορισµένες όµως φορές παρουσιάζουν ένα χαρακτηριστικό φαινότυπο. Στις 
ιδιαίτερες αυτές περιπτώσεις, το σχετικό αλληλόµορφο επικρατεί πάνω στο φυσιολογικό ως 
προς το φαινότυπο των ετερόζυγων ατόµων, είναι όµως υπολειπόµενο ως προς τη θνησιµότητα! 
Κατά την κληρονόµηση τέτοιων αλληλόµορφων παρατηρούνται χαρακτηριστικές αποκλίσεις 
από τις κλασικές Μεντελικές αναλογίες. Καθώς οι οµόζυγοι οργανισµοί πεθαίνουν σε εµβρυϊκό 
στάδιο, ο φαινότυπος τους «χάνεται», µε την έννοια ότι δεν προσµετρώνται µεταξύ των 
απογόνων µιας διασταύρωσης (Εικόνα 11). Αυτό έχει ως αποτέλεσµα η διασταύρωση δύο 
ετερόζυγων ατόµων, να οδηγεί στη µη κλασική Μεντελική αναλογία του 2 άτοµα µε το 
χαρακτηριστικό φαινότυπο : 1 φυσιολογικό άτοµο. 
   Είναι επίσης γνωστά αρκετά θνησιγόνα αλληλόµορφα που επιφέρουν το θάνατο µετά τη 
γέννηση. Τα αλληλόµορφα αυτά είναι (µε ελάχιστες εξαιρέσεις) υπολειπόµενα και σχεδόν 
πάντα τα ετερόζυγα άτοµα είναι απόλυτα φυσιολογικά. Στις περιπτώσεις λοιπόν αυτές από τη 
διασταύρωση δύο ετερόζυγων ατόµων, η συχνότητα εµφάνισης απογόνων προσβεβληµένων από 
τη σχετική θανατηφόρο ασθένεια είναι η κλασική Μεντελική: 25%. 
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Εικόνα 11: Θνησιγόνα αλληλόµορφα 

 
Στ. Ατελώς επικρατή και συνεπικρατή αλληλόµορφα 
  Το χρώµα των ανθέων στο φυτό σκυλάκι (Antirhinnum) ελέγχεται από ένα ζεύγος ατελώς 
επικρατών αλληλόµορφων, τα «Κ1» και «K2». Το Κ1 είναι υπεύθυνο για το κόκκινο χρώµα του 
άνθους, ενώ το Κ2 για το λευκό. Τα ετερόζυγα άτοµα εµφανίζουν ένα ενδιάµεσο φαινότυπο και 
είναι ροζ. Αν διασταυρώσουµε δύο ετερόζυγα φυτά (Κ1 K2), η αναλογία των γονότυπων στους 
απογόνους τους θα είναι σύµφωνα µε τον πρώτο νόµο του Μέντελ: 1 Κ1 Κ1  : 2 Κ1 K2 : 1 K2 
K2. Εποµένως, η αντίστοιχη φαινοτυπική αναλογία σε ό,τι αφορά το χρώµα των ανθέων δεν θα 
είναι η κλασική 3:1, αλλά 1 κόκκινο 2 ροζ 1 άσπρο. Η φαινοτυπική αναλογία 1:2:1 
παρατηρείται και στην περίπτωση συνεπικρατών αλληλόµορφων, όπως τα ΙΑ ΙΒ του γονιδιακού 
τόπου Ι στον άνθρωπο (Εικ.12). Είναι χαρακτηριστικό πως στην περίπτωση των ατελώς 
επικρατών και των συνεπικρατών αλληλόµορφων, επειδή τα ετερόζυγα άτοµα έχουν ένα 
ιδιαίτερο φαινότυπο διαφορετικό από αυτό των δύο οµόζυγων τύπων, οι γονοτυπικές αναλογίες 
µιας διασταύρωσης ταυτίζονται µε τις φαινοτυπικές. 
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Εικόνα 12: Συνεπικρατή αλληλόµορφα 

 
Ζ. Πολλαπλά αλληλόµορφα 
   Τα κύτταρα των διπλοειδών οργανισµών, µε εξαίρεση τους γαµέτες τους, φέρουν γενικά δύο 
αλληλόµορφα σε κάθε γονιδιακό τόπο. Όπως όµως έχουµε πει, σε ένα πληθυσµό ατόµων στη 
φύση, συχνά υπάρχουν περισσότερα από δύο αλληλόµορφα για κάθε γονιδιακό τόπο. Τα 
πολλαπλά αυτά αλληλόµορφα απαντούν σε ποικίλους συνδυασµούς ζευγαριών στα διάφορα 
άτοµα. Στον άνθρωπο π.χ. ο χαρακτήρας «οµάδα αίµατος στο σύστηµα ΑΒΟ» ελέγχεται από τα 
αλληλόµορφα ΙΑ, ΙΒ και i του γονιδιακού τόπου Ι. Τα πολλαπλά αλληλόµορφα, συνδυαζόµενα 
ανά δύο στα διάφορα άτοµα, προκαλούν την εµφάνιση µεγάλης ποικιλίας φαινοτύπων. Συχνά 
λοιπόν κατά την κληρονόµηση χαρακτήρων που ελέγχονται από πολλαπλά αλληλόµορφα, 
παρατηρούνται φαινοτυπικές αναλογίες που διαφέρουν από τις κλασικές Μεντελικές (Εικ.13). 
   Σε αρκετούς από τους γονιδιακούς τόπους στους οποίους απαντούν πολλαπλά αλληλόµορφα, 
ορισµένα από αυτά ευθύνονται για την εµφάνιση ασθενειών, όπως συµβαίνει στην περίπτωση 
της β-θαλασσαιµίας που θα εξετάσουµε αργότερα. Γενικά, σε τέτοιες περιπτώσεις υπάρχει ένα 
αλληλόµορφο που είναι το ευρύτερα διαδεδοµένο στον ανθρώπινο πληθυσµό και σχετίζεται µε 
τη διαµόρφωση φυσιολογικών («υγιών»)  χαρακτηριστικών. Εκτός από το φυσιολογικό αυτό 
αλληλόµορφο, στον πληθυσµό απαντούν σε µικρότερη συχνότητα και ορισµένες παραλλαγές 
του. Καθεµιά από αυτές συνιστά ένα διαφορετικό αλληλόµορφο, που συνήθως σχετίζεται µε 
κάποια µορφή της ίδιας ασθένειας, λιγότερο ή περισσότερο σοβαρή. 
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                                     Εικόνα 13; Πολλαπλά αλληλόµορφα 

 

Εισαγωγή στη γενετική του ανθρώπου 
  Συχνά αναφερόµαστε στον τύπο κληρονοµικότητας ενός χαρακτηριστικού, εννοώντας τον 
τρόπο µε τον οποίο µεταβιβάζεται από γενιά σε γενιά. Αν π.χ. ελέγχεται από αυτοσωµικό 
επικρατές αλληλόµορφο, λέµε πως ακολουθεί τον αυτοσωµικό επικρατή τύπο 
κληρονοµικότητας. Το µοσχοµπίζελο (καθώς και διάφορα άλλα είδη φυτών και ζώων) αποτελεί 
εξαιρετικό υλικό για τη µελέτη των διάφορων τύπων κληρονοµικότητας. Αντίθετα, 
αντίστοιχες µελέτες στον άνθρωπο παρουσιάζουν µεγάλες δυσκολίες. Οι άνθρωποι 
αναπαράγονται συνήθως σε ηλικία 20 - 30 ετών. ∆εδοµένου λοιπόν πως η διάρκεια µιας 
ανθρώπινης γενιάς είναι περίπου 20 - 30 χρόνια και ότι κάθε ζευγάρι αφήνει µικρό αριθµό 
απογόνων, η µελέτη περιορίζεται συνήθως σε ένα µικρό σχετικά αριθµό ατόµων. Αυτό όµως 
καθιστά δύσκολη τη στατιστική επεξεργασία των δεδοµένων. Επιπλέον, οι άνθρωποι επιµένουν 
να διασταυρώνονται επιλέγοντας οι ίδιοι το σύντροφο τους, και όχι σε ζευγάρια που θα 
βοηθούσαν τους επιστήµονες να οδηγηθούν σε χρήσιµα συµπεράσµατα. Έτσι, είναι πρακτικά 
αδύνατο να γίνουν επιλεκτικές διασταυρώσεις όπως αυτές που έκανε ο Μέντελ.  
  Παρ’ όλες τις παραπάνω δυσκολίες, ή γενετική του ανθρώπου έχει προοδεύσει σηµαντικά 
λόγω του µεγάλου ενδιαφέροντος που υπάρχει για την κατανόηση της ανθρώπινης 
κληρονοµικότητας, κυρίως σε σχέση µε τις διάφορες κληρονοµικές ασθένειες. 
  Προκειµένου να βρεθεί ο τύπος κληρονόµησης ενός ανθρώπινου χαρακτηριστικού, µελετώνται 
οικογένειες σε ορισµένα µέλη των οποίων εµφανίζεται το χαρακτηριστικό αυτό. Όσο 
µεγαλύτερος είναι ο αριθµός των ατόµων που εξετάζονται, τόσο πιο εύκολος γίνεται ο 
προσδιορισµός του τύπου κληρονόµησης του χαρακτηριστικού. Με βάση τις πληροφορίες που 
συλλέγονται από το ιστορικό των µελών της οικογένειας σε σχέση µε την εκδήλωση του 
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χαρακτηριστικού, κατασκευάζεται ένα γενεαλογικό δέντρο. Τα γενεαλογικά δέντρα είναι 
διαγραµµατικές απεικονίσεις των µελών µιας οικογένειας για πολλές γενιές (θα δούµε σχετικά 
στο εργαστήριο). Σ΄ αυτά, µε τη βοήθεια κατάλληλων συµβόλων, αποδίδεται µια σειρά 
πληροφοριών όπως οι γάµοι και γενικότερα οι συγγενικές σχέσεις µεταξύ των ατόµων, το φύλο 
τους, η σειρά των γεννήσεων καθώς και ο φαινότυπός τους σε σχέση µε κάποιο συγκεκριµένο 
χαρακτηριστικό. Το µεγάλο πλεονέκτηµα των γενεαλογικών δέντρων είναι ότι αποδίδουν 
περιληπτικά και παραστατικά µεγάλο όγκο παρατηρήσεων.   
   Μελετώντας κάποιος ένα γενεαλογικό δέντρο στηρίζεται σε µια σειρά λογικών κανόνων, 
προκειµένου να καταλάβει αν το αλληλόµορφο µέσω του οποίου µεταβιβάζεται το εξεταζόµενο 
χαρακτηριστικό, είναι αυτοσωµικό ή φυλοσύνδετο, επικρατές ή υπολειπόµενο. Το σηµαντικό 
είναι πως από τη στιγµή που θα εξαχθεί αυτή η πληροφορία, µπορεί να προβλεφθεί ο 
γονότυπος, ορισµένων τουλάχιστον από τα µέλη της οικογένειας (Εικόνες 15 και 16). Στη 
συνέχεια λοιπόν µπορεί να υπολογιστεί η πιθανότητα, κάποιο µελλοντικό παιδί ενός ζευγαριού 
να φέρει το µελετούµενο χαρακτηριστικό. Έτσι, όταν το χαρακτηριστικό αυτό είναι κάποια 
κληρονοµική ασθένεια, η ανάλυση των γενεαλογικών δέντρων αποκτά ιδιαίτερη σηµασία 
καθώς βοηθά στη γενετική καθοδήγηση. Συµβάλλει δηλαδή στην παροχή συµβουλών σε 
ζευγάρια, γύρω από την πιθανότητα να γεννήσουν ένα ασθενές παιδί. Πρέπει όµως να τονιστεί, 
πως αν η εµ9άνιση µίας ασθένειας εξαρτάται από τα αλληλόµορφα πολλών γονιδίων, τότε η 
κατάσταση περιπλέκεται σηµαντικά. Γενικά, τα γενεαλογικά δέντρα δεν προσφέρονται για την 
ανάλυση της κληρονοµικότητας πολυγονιδιακών χαρακτήρων. Είναι όµως ιδιαίτερα χρήσιµα 
για τη µελέτη χαρακτήρων που ελέγχονται από τα αλληλόµορφα ενός µόνο γονιδίου. Στον 
άνθρωπο, και γενικότερα σε όλους τους οργανισµούς, τα µονογονιδιακά χαρακτηριστικά 
ακολουθούν το Μεντελικό τύπο κληρονοµικότητας. Σε αυτά περιλαµβάνονται και ποικίλες 
σηµαντικές ασθένειες. 
 
Α. Αυτοσωµική επικρατής κληρονοµικότητα. 
  Τα βασικό γνωρίσµατα ενός γενεαλογικού δέντρου που απεικονίζει αυτό τον τύπο 
κληρονοµικότητας είναι τα ακόλουθα (Εικόνα 15): 
  α) Αν δεν υπάρχει Κάποια τυχαία στατιστική απόκλιση, το χαρακτηριστικό εµφανίζεται µε 
ίδια περίπου συχνότητα σε αρσενικά και θηλυκά άτοµα. 
  β) Καθώς το χαρακτηριστικό εκδηλώνεται τόσο σε οµόζυγα όσο και σε ετερόζυγα άτοµα, από 
τη στιγµή που εµφανίζεται τείνει να εκδηλώνεται σε κάθε γενιά και σε µεγάλο σχετικά αριθµό 
ατόµων. 
  γ) Κάθε άτοµο που φέρει το χαρακτηριστικό έχει τουλάχιστον ένα γονέα µε αυτό. Κατ΄ 
επέκταση, όταν οι γονείς δεν φέρουν το χαρακτηριστικό, όλα τα παιδιά τους γεννιούνται χωρίς 
αυτό, (ο κανόνας αυτός όπως δεν ισχύει στη περίπτωση που ένα επικρατές χαρακτηριστικό εµφανίζεται λόγω κάποιας 
νέας - de novo- µετάλλαξης).  
  δ) Ισχυρή ένδειξη πως το χαρακτηριστικό κληρονοµείται µε επικρατή αυτοσωµικό τρόπο, 
είναι ενδεχόµενη ύπαρξη κάποιου ζεύγους γονέων που ενώ και οι δύο φέρουν το χαρακτηριστικό, 
αποκτούν έστω και ένα παιδί χωρίς αυτό. Μια τέτοια παρατήρηση αποκλείει το ενδεχόµενο να 
πρόκειται για υπολειπόµενο χαρακτηριστικό, είτε αυτοσωµικό είτε φυλοσύνδετο. 
   Η συχνότητα εµφάνισης ορισµένων ασθενειών που κληρονοµούνται µε επικρατή αυτοσωµικό 
τρόπο είναι σχετικά υψηλή, όπως π.χ. στην περίπτωση της οικογενούς υπερχοληστερολαιµίας 
(1! 500 άτοµα). Η ασθένεια αυτή σχετίζεται µε αυξηµένο κίνδυνο πρώιµης εµφάνισης 
στεφανιαίας νόσου (µια µορφή καρδιακής δυσλειτουργίας).  
    Γενικά πάντως οι κληρονοµικές ασθένειες είναι σπάνιες και έτσι είναι ασυνήθιστο να τύχει 
να ζευγαρώσουν δύο ασθενείς. Κατά συνέπεια, είναι πολύ σπάνια η ύπαρξη ατόµων οµόζυγων 
για ένα επικρατές παθολογικό αλληλόµορφο. Στις περισσότερες περιπτώσεις που έχουν 
µελετηθεί, τα ασθενή άτοµα έχουν ένα γονέα φυσιολογικό και ένα ετερόζυγο για το επικρατές 
παθολογικό αλληλόµορφο. Πρόκειται δηλαδή για µία διασταύρωση του τύπου: αα (Υγιής) Χ 
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Αα (Ασθενής), µε αναµενόµενες αναλογίες στους απογόνους: 1 Υγιή (αα) 1 Ασθενή (Αα). 
Φυσικά αυτό είναι µία στατιστική πρόβλεψη, η οποία επιβεβαιώνεται όταν µελετάται µεγάλο 
πλήθος ατόµων. Προφανώς, σε µεµονωµένα ζευγάρια µπορεί να παρατηρούνται σηµαντικές 
αποκλίσεις από τη θεωρητικά αναµενόµενη αναλογία. Ένα άλλο σηµαντικό στοιχείο είναι πως 
κάθε γέννηση είναι ανεξάρτητο γεγονός. Έτσι, αν από µία τέτοια διασταύρωση προκύψουν 
από διαδοχικές γεννήσεις π.χ. πέντε υγιή παιδιά, η πιθανότητα να προκύψει ασθενές ή υγιές 
παιδί από µία έκτη γέννηση δεν επηρεάζεται και παραµένει 50%. 

 
Εικόνα 15: Αυτοσωµική επικρατής κληρονοµικότητα 

 
Β. Αυτοσωµική υπολειπόµενη κληρονοµικότητα. 
   Τα βασικά γνωρίσµατα ενός γενεαλογικού δέντρου που απεικονίζει αυτό τον τύπο 
κληρονοµικότητας είναι τα ακόλουθα (Εικόνα 16): 
  α) Αν δεν υπάρχει κάποια τυχαία στατιστική απόκλιση, το χαρακτηριστικό εµφανίζεται µε 
ίδια περίπου συχνότητα σε αρσενικά και θηλυκά άτοµα. 
  β) Καθώς το χαρακτηριστικό εκδηλώνεται µόνο στα οµόζυγα άτοµα, δηλαδή αυτά που έχουν 
κληρονοµήσει το σχετικό αλληλόµορφο και από τους δύο γονείς, ειδικά όταν πρόκειται για 
κάποια σπάνια γενετική νόσο τότε αυτή τείνει να εµφανίζεται σε µικρό σχετικά αριθµό ατόµων 
και λίγες γενιές. 
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  γ) Όταν και οι δύο γονείς φέρουν ένα υπολειπόµενο χαρακτηριστικό τότε αυτό εκδηλώνεται 
οπωσδήποτε σε όλους τους απογόνους τους. 
δ) Ουσιαστικά απόδειξη πως το χαρακτηριστικό κληρονοµείται µε αυτοσωµικό υπολειπόµενο 
τρόπο, είναι η πιθανή ύπαρξη κάποιου ζεύγους γονέων χωρίς το χαρακτηριστικό, από τους 
οποίους προέρχεται έστω και µια κόρη µε αυτό, (επίσης ο κανόνας αυτός δεν ισχύει, στην περίπτωση που 
µια de novo µετάλλαξη οδηγήσει στην εµφάνιση ενός επικρατούς χαρακτηριστικού, σε παιδί γονέων που δεν το 
εµφανίζουν Τέτοιες όµως καταστάσεις είναι εξαιρετικά σπάνιες).       

   Μια τέτοια παρατήρηση αποκλείει το ενδεχόµενο να πρόκειται για επικρατές 
χαρακτηριστικό ή υπολειπόµενο φυλοσύνδετο. Όπως θα δούµε σε λίγο, η περίπτωση από δύο 
γονείς που δεν φέρουν το χαρακτηριστικό να γεννηθεί αγόρι µε αυτό, είναι συµβατή και µε 
υπολειπόµενη φυλοσύνδετη κληρονοµικότητα. 
  Παραδείγµατα αυτοσωµικών υπολειπόµενων ασθενειών, είναι η δρεπανοκυτταρική αναιµία, 
η β-θαλασσαιµία και η κυστική ίνωση. Οι καταστάσεις αυτές είναι σπάνιες και επιπλέον οι 
ασθενείς είναι συχνά δύσκολο να αποκτήσουν παιδιά, καθώς αντιµετωπίζουν σοβαρά προ 
βλήµατα υγείας. Έτσι, συνήθως τα άτοµα που εκδηλώνουν την ασθένεια προέρχονται από 
υγιείς γονείς οι οποίοι είναι ετερόζυγοι ως προς το παθολογικό αλληλόµορφο. Τα ετερόζυγα 
άτοµα ονοµάζονται φορείς της ασθένειας ή / και του αντίστοιχου αλληλοµόρφου. Είναι φανερό 
πως για κάθε παιδί που αποκτούν δύο φορείς, στατιστικά η πιθανότητα να εµφανίζει την 
ασθένεια είναι 25%: Αα Χ Αα - 3 υγιείς απόγονοι (1 ΑΑ και 2 Αα) :1 ασθενή απόγονο (αα). 

 
Εικόνα 16: Αυτοσωµική υπολειπόµενη κληρονοµικότητα. 
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  Γενικά, η πιθανότητα δύο σύζυγοι να είναι φορείς της ίδιας αυτοσωµικής υπολειπόµενης 
ασθένειας είναι µικρή. Αυξάνεται όµως σε περίπτωση που είναι στενοί συγγενείς π.χ. αδέλφια 
ή ξαδέλφια. Αυτό οφείλεται στο ότι άτοµα µε κοινούς προγόνους είναι πιο πιθανό να έχουν 
κοινά παθολογικά υπολειπόµενα αλληλόµορφα, σε σχέση µε µη συγγενικά άτοµα. Οι 
περιπτώσεις αιµοµιξίας συµβολίζονται στα γενεαλογικά δέντρα µε διπλή γραµµή µεταξύ των 
συζύγων. 
 

Γ. Φυλοσύνδετη υπολειπόµενη κληρονοµικότητα. 
   Στον άνθρωπο τα φυσιολογικά αρσενικά άτοµα έχουν χρωµοσωµική σύσταση ΧY ενώ τα 
φυσιολογικά θηλυκά ΧΧ. Στην περίπτωση λοιπόν των φυλοσύνδετων γονιδίων, υπάρχουν δύο 
δυνατοί γονότυποι για τους άντρες (ΧΑΥ και ΧαY) και τρεις για τις γυναίκες (ΧΑΧΑ, ΧΑΧα και 
ΧαΧα). Τα φυλοσύνδετα υπολειπόµενα αλληλόµορφα, αρκεί να βρίσκονται σε ένα αντίγραφο για 
να εκδηλωθούν στα αρσενικά άτοµα ενώ στα θηλυκά εκδηλώνονται µόνο στην οµόζυγη 
κατάσταση (Εικόνα 17Α). Έτσι, το σηµαντικότερο γνώρισµα ενός γενεαλογικού δέντρου που 
απεικονίζει την κληρονοµικότητα µιας φυλοσύνδετης υπολειπόµενης ασθένειας, έγκειται στο 
γεγονός πως εκδηλώνεται πολύ συχνότερα στα αρσενικά άτοµα (Εικόνα 17Β). 
   Ορισµένες σχετικά ήπιες διαταραχές που κληρονοµούνται ως φυλοσύνδετα υπολειπόµενα 
χαρακτηριστικά, αφορούν κάποιες µορφές µερικής αχρωµατοψίας οι οποίες σχετίζονται µε 
προβλήµατα στην αντίληψη του πράσινου ή / και του κόκκινου χρώµατος. Τα αλληλόµορφα 
δύο γονιδίων που εδράζονται στο χρωµόσωµα Χ ελέγχουν τη δυνατότητα µας να 
αντιλαµβανόµαστε το πράσινο και το κόκκινο χρώµα. (Τα αλληλόµορφα ενός τρίτου αυτοσωµικού 
γονιδίου µας επιτρέπουν να αντιληφθούµε το κυανό). Μη φυσιολογικά υπολειπόµενα αλληλόµορφα των 
δύο αυτών γονιδίων, είναι υπεύθυνα για την εµφάνιση ορισµένων µορφών µερικής 
αχρωµατοψίας. 
   Μια κλασική φυλοσύνδετη ασθένεια είναι η αιµορροφιλία Α. Στους ασθενείς απουσιάζει µία 
αντιαιµορροφιλική πρωτεΐνη που ρυθµίζει την πήξη του αίµατος και ονοµάζεται παράγοντας 
VIII. Έτσι, το αίµα τους δεν µπορεί να πήξει φυσιολογικά και εκδηλώνονται συχνά επίµονες 
αιµορραγίες. Η κληρονόµηση της αιµορροφιλίας Α έχει µελετηθεί από πολύ παλιά. Είναι 
γνωστό πως η βασίλισσα της Αγγλίας Βικτωρία (1819 - 1901) ήταν φορέας του 
αλληλόµορφου που προκαλεί την ασθένεια και το µεταβίβασε σε πολλούς από τους απογόνους 
της, που υπήρξαν µέλη διάφορων βασιλικών οικογενειών της Ευρώπης. 
  Αν ένας αιµορροφιλικός άντρας (παντρευτεί γυναίκα οµόζυγη για το φυσιολογικό 
αλληλόµορφο (ΧΑΧΑ), όλα τους τα παιδιά θα είναι υγιή (ΧΑΥ και ΧΑΧα), προφανώς όµως όλες 
οι κόρες τους θα είναι οπωσδήποτε φορείς. Αν ένα από τα θηλυκά αυτά άτοµα φορείς µε 
γονότυπο ΧΑΧα αποκτήσει παιδιά µε φυσιολογικό άνδρα (ΧΑY), θεωρητικά αναµένεται το 
50% των γιων τους να είναι υγιείς (ΧΑΥ) ενώ το υπόλοιπο 50% ασθενείς (ΧαΥ). Καµία κόρη 
ης γυναίκας-φορέα δεν θα εκδηλώνει την ασθένεια (ΧΑΧΑ ή ΧΑΧα, εφόσον ο πατέρας είναι 
υγιής). Υπάρχει όµως πιθανότητα 50% να είναι και η ίδια φορέας. Βλέπουµε λοιπόν πως η 
ασθένεια ενός άντρα µπορεί να επανεµφανιστεί µε πιθανότητα 50%, στα αρσενικά του εγγόνια 
που προέρχονται από κόρες (Εικόνα 17Γ). 
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Εικόνα 17: Φυλοσύνδετη υπολειπόµενη κληρονοµικότητα. 
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Βιβλιογραφία  
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