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Citolo{ki osnovi na nasleduvawe 

 
VOVED 
 
   Genetikata e nauka koja gi prou~uva op{tite zakonomernosti vo nasleduvaweto i 
promenlivosta na svojstvata na `ivite organizmi. Ra|aweto na potomci koi pove}e ili 
pomalku li~at na svoite roditeli vo genetikata se ozna~uva kako nasleduvawe dodeka pak 
razlikite pome|u roditelite i potomstvoto, kako promenlivost i varijabilnost. Naslednosta 
i varijabilnosta kaj `ivite organizmi se dve op{ti tendencii koi se povrzani i se sledat i 
blagodarenie na niv i evoluira `iviot svet. Poznatiot geneti~ar Teodosius Dob`anski 
izjavil: "Ni{to vo biologijata nema smisla osven vo svetlinata na evolucijata, i u{te pove}e, 
ni{to ne bi mo`elo da se razbere osven vo svetlinata na genetikata. Edinstveno taa mo`e da 
go objasni kontinuitetot na `ivotot milioni godini nanazad, zatoa so pravo mo`eme da 
konstatirame, deka genetikata zazema centralno mesto vo sistemot na biolo{kite nauki". Od 
istite pri~ini skoro i da nema druga disciplina koja se razviva tolku brgu i mnogustrano, 
novite otkritija koi se slu~uvaat sekojdnevno so svojata egzaktnost i suptilnost vo 
soznanijata ~esto imaat re{ava~ko vlijanie vrz ostanatite nau~ni disciplini. 
  Poimot naslednost, odnosno nasleduvawe, generalno se podrazbira kako proces na 
prenesuvawe na genetskata informacija, predavawe na svojstvata vo tekot na individualniot 
razvitok od roditelite na potomstvoto odnosno od generacija na generacija. Genetikata 
naslednosta ja prou~uva vo ramkite na slednite tri pra{awa: 

1. [to se nasleduva? Kakvi se hemiskite i fizi~kite svojstva na naslednata materija koja 
roditelite ja prenesuvaat na svoeto potomstvo? 

2. Kako se prenesuva naslednata materija od roditelite na potomstvoto i koi se 
mehanizmite so koi se premostuva toj priroden "jaz" pome|u generaciite? 

3. Kako deluva nasledniot materijal? 
  Skoro site sodr`ini od oblasta na klasi~nata genetikata se sleani kako odgovor na ovie tri 
pra{awa, no so niv isto taka sé u{te se zanimava i sovremenata genetika. Taka, denes govorime 
za slednite osnovni zada~i vo teoretskata genetika: 

2 postoewe i odr`uvawe na genetskata informacija- vo ramkite na ovie istra`uvawa 
glavna cel e da se dojde do to~no soznanie vo koi molekulski strukturi e smestena 
genetskata informacija i na kakov na~in taa e kodirana, kako i da se objasnat 
nejzinite svojstva {to go garantiraat konzervativniot karakter. 

3 transmisija na genetskata informacija- cel na itra`uvawata e da se utvrdat 
zakonomernostite i mehanizmite na predavawe na genetskata informacija od kletka na 
kletka vo tekot na dvete kariokinezi, koi prakti~no go obezbeduvaat stepenot na 
srodnost ili sli~nost na noviot organizam so roditelskiot.  

4 ekspresija na genetskata informacija- glaven accent na istra`uvawata koi ja 
pokrivaat ovaa oblast e razjasnuvawe na mehanizmite na realizirawe na genetskite 
informacii vo konkteten `ivoten oblikna organizmot vo tekot na razvojniot period. 
Tuka spa|aat prou~uvawata na procesite na neposrednata ekspresija, replikacija na 
DNA, transkripcija i translacija, koi zaemno deluvaat. 

5 menlivost na genetskata informacija- cel na ovie kompleksni istra`uvawa e da se 
konstatiraat pri~inite i faktorite koi uslovuvaat promena na genetskata 
informacija, da se utvrdat mehanizmite na realizirawe na promenite na gensko i 
fenotipsko nivo i da se ovozmo`i soodvetna prevencija.  

Od tamu, site zada~i koi gi tretira teoretskata genetika se od ogromno zna~ewe za nejzinata 
primena, vo biologijata, medicinata, stopanstvoto i t.n., nezavisno za kakov `iv objekt 
stanuva zbor, od neprocenlivo zna~ewe se soznanijata za kontrolata na naslednosta osobeno 
kaj mikroorganizmite, rastenijata i `ivotnite. 
 
Istoriski razvitok na genetikata 
 
  Naukata za nasleduvaweto e mnogu stara i poteknuva od periodot koga zemjodelcite od pred 
pove}e iljadi godini, vo Anti~kite centri na civilizacijata, praktikuvale pripitomuvawe na 
rastenija i `ivotni, forsirajki odredeni pozitivni karakteristiki kaj niv. Paradoksalno na 
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ovaa konstatacija, modernata genetika e edna od najmladite nau~ni disciplini koja prakti~no 
egzistira od po~etokot na HH vek, no svoj poseben razvoj do`ivuva i zabele`uva po 
otkrivaweto na "biohemiskiot jazik" koj vo beskrajno menlivite kombinacii na "~etirite 
bukvi" A, T, G, C, go ispi{uva kodot na `ivotot, gi zabele`uva informaciite na 
najracionalniot mo`en na~in koj e karakteristi~en samo za sovr{enstvoto-PRIRODA.  
  Ako se prosledi istoriskiot razvitok na genetikata voop{to, pa|a vo o~i eden periodizam na 
zna~ajni otkritija koi gi naso~uvale istra`uvawata vo novi nasoki, poradi {to zabele`uvame 
i razli~ni etapi vo razvitotkot. Taka, Prva etapa e klasi~nata genetika koja traela i 
najdolgo, od samite po~etoci pa do 40tite godini od minatiot vek. Nau~nata misla go imala 
sledniot tek, od prvata teorija na preformacija i mislewata deka osobinite se me{aat kako 
vo ~a{a voda, Empedokle smeta deka poloviot materijal poteknuva od celoto telo na `enata i 
ma`ot, i vo nego se ve}e predodredeni site organi od koi se formira teloto; misleweto na 
Hipokrat deka nasledniot material gonos (seme) e sostojka na site delovi od teloto; 
pangenetskata teorija na Darvin (nasledni faktori-gemuli i pangeni), koja dolgo vreme imala 
silno vlijanie vrz nau~nata misla, pred sé poradi renometo na ovoj nau~nik i negovite 
revolucionerni otkritija za potekloto na vidovite. No za osnovopolo`nik na klasi~nata 
genetika denes se smeta Gregor Mendel, avstriski kalu|er koj eksperimentira vo periodot 
1854-1865, vo Brno (Republika ^e{ka). Vo ~est na ovoj nau~nik, i negovata genijalna 
organizacija na geneti~ki eksperiment ~ii rezultati 
se objaveni na 55 stranici vo trudot "Opiti so 
rastitelni hibridi" (1866), genetikata dolgo vreme 
se narekuvala Mendelizam. Imeto genetika, doa|a od 
gr~kiot zbor genesis, (ra|awe), i spored naslovot, taa 
e nauka za ra|aweto. Imeto go dobiva na predlog na 
Bejtson (Bateson) na III Internacionalna 
konferencija odr`ana vo London, 1906 godina, a 
naslednite faktori od strana na Johannsen (1909), se 
imenuvani kako geni.   
Prviot opis na hromozomite poteknuva od I polovina 
na XIX vek i se opi{ani kaj materijal od Tradescantia 
sp., od strana na Wilhelm Hofmeister (1848), a imenuvani 
se kako hrozomomi 1888 godina, od strana na Waldeyer. 
Vo toj period ne se znaelo mnogu za zna~eweto i 
ulogata na ovie jadreni strukturi vo nasleduvaweto 
na svojstvata kaj organizmite. 
  Slednata etapa vo razvitokot na genetikata e po 
1940 godina koga zapo~nuvaat intenzivno 
biohemiskite prou~uvawa na nasledniot materijal i 
vo ovoj period vsu{nost se pojavuva i oformuva kako 
samostojna nauka molekularnata genetika, bidej}i vrz baza na biohemiskite prou~uvawa na 
makromolekulite na nukleinskite kiselini i proteinite, se razjasnuva hemiskata priroda na 
enite.  

I VO RAZVO
1866. Mendel, G. 

ravilo na razdvojuvawe i pravilo na slobodno 

g
 
VA@NI DATUM JOT NA GENETIKATA 

Go vostanovil zakonot za nasleduvaweto na osobinite i nivnata 
varijabilnost so vkrstuvawe na razli~ni linii na gra{akot. 
Negovata rabota bila zapostavena sé do 1900 godina, koga ovoj 
zakon istovremeno go otkrivaat tri istra`uva~i: De Vries vo 
Holandija, Correns vo Germanija, Tschermak vo Avstrija. Vrz 
osnova na negovata rabota prifateni se dve pravila na 
nasleduvawe: p
kombinirawe. 

1869. Galton, F. 

ri kaj ~ovekot poradi podobruvawe na 

Prv ja razrabotil metodata za prou~uvawe na Genetika na 
bliznaci i ja utvrdil eugenikata, ~ija cel e prou~uvawe na 
socijalni i drugi fakto

 

Gregor Mendel (1822-1884)
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genetskata konstitucija 
1901. Vries, H. rija, iako vsu{nost negovoto Prv ja formuliral mutacionata teo

teorija ne se sovpa|a so dene{nata. 
1901. Lendsteiner, K.  Go otkriva AVO sistemot na krvni grupi (polimorfnost). 
1903. Farabee,W.C. 

edna brahidaktilija, hipo- ili aplazija na 
Go zabele`al  prvoto dominantno zaboluvawe kaj ~ovekot vo 
semejstvo so nasl
srednata falanga. 

1903.Sutton,W. S. ta teorija za nasleduvawe 
         Boveri, T. 

Formirana e hromozomska
(hromozomite gi nosat genite). 

1905. Koernicke,M.  ija vostanoveno Vrz osnova na Rontgen i radium  zra~ewe na rasten
e deka doa|a do prekr{uvawe na na hromozomite.  

1908. Ni lsson-Ehle, H.  
zavisnite geni so kumulativnite i kvantitativnite 

Go pronao|a kaj rastenijata multifaktorijalnoto nasleduvawe 
pome|u ne
obele`ja. 

1908.Ottenburg, C.  Epstein, C.  Nasleduvawe na krvnite grupi na AVO sistemot. 
1908. Hardy, G.H. 
          Weinberg,W  

ziraat faktorite koi doveduvaat do 

Ja utvrdile frekvencijata na genite kako najzna~aen aspekt na 
populacionata genetika. Gi izrabotile principite vrz osnova na 
koi mo`e da se anali
frekvencija na genite.  

1909. Bateson, W. nasleduvawe ja Vrz osnova na Mendelovite principi na 
vospostavil  vrskata pome|u genite i enzimite. 

1909. Correns, C. na plazmidskoto nasleduvawe so Ja doka`uva komplementnosta 
prou~uvawe na nasleduvaweto.  

1909. Johannsen,W.  vo genetikata. Gi sozdava terminite: gen, genotip, fenotip
1911.Morgan,T.H. Polovo vrzano nasleduvawe kaj Drosophila.  
1913.Bridges, C.B. Nerazdvojuvawe na polnite hromozomi kaj Drosophila. 
1913.Sturtevant,A.H. Prva genetska mapa na H-hromozomite so pet gena kaj Drosophila. 
1921. Baur, E.; Fischer, E.; Prv u~ebnik po humana genetika. 
Lenz, F. 
1924. Siemens, H. W. nost na bliznaci. Metodologija za utvrduvawe na homozigot
1924. Bernstein, F. Krvnite grupi A, V i O se genski aleli.  
1927. Muller, H. J.  talni mutacii predizvikani so Mutageni H-zraci (eksperimen

rendgen zraci  kaj Drosophila. 
1928. Griffith, F. nfekcija (transformacija na bakterijata na Prenos na i

pnevmokokot). 
1934. Folling, A. Fenilketonurija 
1939.Landsteiner, K. utinira~ki faktori) vo humanata 
         Wiener, A.S. 

Odreduvawe na Rh faktori (agl
krv so imun serum na rezus krv. 

1940.Caspersson, T. Vrska me|u RNA i sinteza na proteini. 
1941. Beadle, G. W. 
           Tatum, E. L. 

Genska kontrola na biohemiskata reakcija na Neurospora. 

1944.Avery,O.T.           
MacLeod,C.M.   Mc.Carty, M. 

Hemiska indukcija na transformacijata na eden vo drug soj na 
pnevmokoki preku promeni na nivnata DNA. 

1945. Beadle, G. W.   Priroda na biohemiskite mutanti (eden gen e baza za eden enzim).
Tatum, E. L. 
1947. McClintock, B. Osnovni prenositeli na nasleduvawe. 
1948. Nell, J.V. en tip na nasleduvawe na anemijata ne srpesti Intermedijar

eritrociti. 
1949. Barr, M.L.  Bertram, E.A. Polov hromatin kaj ma~ka-Barovo telo 
1950. Chargaff, E. Zakonitost vo hemiskiot sostav na DNA (1:1, A:T i C:G) 
1951. Sanger, F.   Tuppy, H. a aminokiselinskite sekvenci na insulinot (27 Otkritie n

kiselini). 
1951. Mohr, J.  povrzano nasleduvawe pome|u Lutheran i Lewis Prvo avtosomno
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krvnite grupi. 
1953. Moore, K. L.  Otkrivawe na poloviot hromatin kaj ~ovekot. 
Graham, M. A.   Barr, M. L. 
1953. Watson,J.D. Crick,F.H. C. ata)-dvoen lanec  DNA struktura (model na DNA molekul
1953. Bickel, H.Gerrard, J. 
          Hickmans,E.M                      

Le~ewe na fenilketonurija so dieta. 

1954. Polani, P.E.   
ox, B. 

 deka polov hromatin nedostasuva kaj Ulrih-Tarnerov 
Hunter,W. F.  Lenn

Otkritie
sindrom 

1955. Jervis, G. A. Enzimski defekt kaj fenilketonurija 
1955.Grunberg-Monago           Sinteza na RNA 
Ortiz, P.J 
1955.Hoagland, M.B. Sinteza na proteini vo vonkleto~nata sredina. 
1955. Penrose, L. S.  a roditelite na nekoi genski mutacii Vlijanie na starosta n

(ahondroplazija). 
1956. Nell, J.V.   Schull, W. J. {tetuvawe od atomskata ekspozicija vo Bilans na gentskoto o

Hiro{ima i Nagasaki 
1956.Cornberg, A.Lehman, I. R. Sinteza na DNA vo proteinite 
1956. Tjio, J.H.  Levan, A. . Izrabotuvaat metoda 
           Ford, C.E. 

Utvrduvawe deka ~ovekot ima 46 hromozomi
za tretman na humani hromozomi vo mejoza 

1958. Meselson, M. plikacijata na DNA kaj E. coli (markirani 
          Stahl, F. W. 

Ja razjasnuvaat re
hromozomi so N15) 

1959. Jacobs, P.A.  Strong, J.A.  sindrom XXY kariotip kaj individuite so Klinefelterov
1959. Ford. C.E.   Jones, K.W. 

. 
XO kariotip kaj individui so Tarnerov sindrom 

          Polani, P.E
1959. Lejune J. Hromozomska abnormalnost- trisomija na 21 (mongolizam) 
 
1960. Moorehead, P. S.Nowell, 
P. C.Melman, W. J.Battips, D. 

A. 

rawe na hromozomi od kultura na limfociti na 
periferna krf 

M.Hungerford, D. 

Metoda na izoli

1960. Nowel, P. S. 
Hungerford, D. A. 

Filadelfija hromozom pri leukemija, somatski hromozomski 
mutacii 

1961. Nirenberg, N. W. 
Matthaei, J. H.   go uslovuva 

Po~etok na de{ifrirawe na genetskiot kod (redosled na 
kombinacii od po tri nukletida vo DNA i iRNA
redosledot na sinteza na soodvetni aminokiselini) 

1961. Jacob, F. ovini vo 
Monod, J. 

Genetski regulatoren mehanizam za sinteza na belk
bakterii (gen regulator, represor, operator i operon) 

1961. Lyon, M. F. ozomski aktivnosti kaj glu{ec 
mozomot) 

Funkcija na mozaik na H hrom
(inaktivacija na H hro

1961. Gutherie, R. Biohemiski skrining 
1963. Marlin, R. G. RNA sodr`i informacii za golem broj enzimi 
1964. Blanco, A. Kupchyk, L. Pove}e geni kontroliraat sinteza na eden enzim 
1965. Jarganian, C. duvawe na spontana {e}erna bolest Poligenetski tip na nasle

otkrien na “kineski hr~ak” 
1966, Nerenberg, Khorana vawe na genetskiot kod na Sacharomices (1968 Nobelova Za odredu

nagrada) 
1968. Breg, T.Stell, C. iza Prva prenatalna hromozomska anal
1970. Clark, M. Prevencija  so Rhesus-imunizacija 
1970. Caspersson, T. Hromozomski bending 
1973. Terasaki, P. Zdru`eni  HLA zaboluvawa 
1975. Southern, E. M. Metoda na rekombinacija na DNA, genetski in`iwering 
1977, Maxam Gilbert, Sanger,  ki metodi DNA sekvencionira~
1978. Kan, Y. W. Prva DNA dijagnoza 
1979. Edvards, R. D.Streptoe, P. In vitro oploduvawe  
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1979. Goeddel, D. V. Sinteza na human insulin vo E. coli 
1979. Goodman, R. M Baxter, J. Sinteza na hormonot za rast vo E. coli 
1983, Cech, Altman,  Go otkrivaat postoeweto na kataliti~ka RNA  
1986, Mullis erazna veri`na reakcija, za {to Razviena PSR tehnikata (polim

dobiva Nobelova nagrada 1993) 
1989,Tsui, Collins Kloniraat gen za cisti~na fibroza 
1990, grupa avtori Razvivaat razli~ni protokoli za genska terapija 
1993, grupa avtori Otkriena molekularnata osnova na Hantington-ovata bolest 
1997, grupa avtori Rodena prvata klonirana ovca, Doli 
2000, grupa av i tor aster Publiciran genomot na Drosophila melanog
2000, Me|unarodna Publicirani geni na 21 human hromozom 
istra`uva~ka grupa 
2002, Me|unarodna 

stra`uva~ka grupa 
atite od Human genom project  za sekvencata na 

humaniot genom 
Objaveni rezult

i
 
 
PODELBA NA GENETIKATA 

funkcija zavisno od taa struktura. Ispituvawata na funkcijata 

 so koi se obrazuvaat primarnite produkti odnosno transkripcija na 

ktura na proteinskata molekula, koja pretstavuva osnoven produkt 
d akti

 istra`uvaweto na hromozomite koi se materijalni nositeli na 
asledn

ika) - go prou~uva dejstvoto na genite 

t 

 

ila, genetika na p~eli; genetika na `itarici; genetika na virusi predizvikuva~i na 
ak i dr.  

 

 
  Molekularna genetika - Pretstavuva disciplina koja ja izu~uva molekularnata 
struktura na genite i nivnata 
na genite se ograni~uvaat na : 
-utvrduvawe na procesite
edna od RNA vidovite i  
-utvrduvawe na procesite na prenos na genetskata informacija  preku primarnite produkti za 
sozdavawe na soodvetna stru
o vnosta na sekoj gen. 
 Citogenetika - gi izu~uva mehanizmite na nasleduvaweto i promena na svojstvata 
preku analiza na mikroskopskata gradba i funkcija na poedini kleto~ni strukturi. Posebno 
vnimanie se posvetuva vo
n ata informacija.  
 Genetika na razvitokot (ili fiziolo{ka genet
vo odredeni etapi (fazi) od razvitokot na organizmot,  
objasnuva na koj na~in kaj edinkite koi pripa|aat na oddelen vid se ostvaruva razvitok na 
odredeno svojstvo, i kako doa|a do toa da delovi od teloto so ista genetska konstitucija mo`a
sosema razli~no da izgledaat odnosno vo tekot na razvitokot da se diferenciraat razli~no. 
 Populaciona genetika - Populacionata genetika gi prou~uva odnosite vo geneti~kite 
strukturi na poedini grupi organizmi, gi  utvrduva razliki i sli~nosti pome|u populaciite
na eden isti vid, kako i pri~inite i te{kotiite na evolutivnata adaptacija kaj  organizmite. 
-vo molekularnata genetika postoi genetika na nukleinski kiselini; genetika na proteini 
ili genetika na ribozomi i dr., Posebno mesto zavzema mutacionata genetika, koja gi 
prou~uva promenite {to se slu~uvaat vo strukturata na hromozomite iako ovie promeni se 
izu~uvaat i na molekularno nivo. Se izdvojuvaat i imunogenetika; genetika na stareewe; 
genetika na odnesuvawe i dr., a vo populacionata genetika zna~ajni se ekolo{kata genetika i 
evolucionata genetika. -~esto podelbata na genetikata mo`e da se vr{i i spored objektot na 
istra`uvaweto, genetika na rastenija; genetika na `ivotni; genetika na mikroorganizmi; 
genetika na ~ovekot i dr., podetalno nekoi istra`uva~i se zanimavale so genetika na cica~i, 
genetika na insekti, genetika na bakterii, genetika na virusi ili u{te poprecizno genetika 
na drozof
r
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IMUNOGENETIKA

FARMAKOGEN ETIKA

Klini~ka
genetika

MEDIC INSKA
GENETI KA

GENETIKA N A 
RAZVOJOT

MUTACIONA 
GENETIKA

BIOHEMISKA  
GEN ETIKA

GENETIKA SO 
ETIKA

EKOLO[KA 
GENETIKA

EUGENETIKA

MOLEKULARNA 
GENETIKA HUMANA 

GENETIKA

PRAVNA
GENETIKA

POPULACIONA 
GENETIKA

CITOGENETIKA N A ^OVEK
(hrom atin, hromozomi -

normalni i abnormalni)

GEN ETIKA NA 
ODNESUVAWE

A. pozitivna
(perspektivna)

B. Negativna
(retrospektivna)

HUMANA 
GENETIKA

 
 
 
RAZVOEN  PAT  NA  ORGANIZMOT 
 
  Rastot i razvitokot se osnovni procesi neophodni za postanokot na `iviot organizam i vo 
realizacijata na biopotencijalot na edinkata. Genetskiot kontinuitet se objasnuva so 
sozanijata omne vivum e vivo (sé {to e `ivo poteknuva od `ivo) i omnis cellula e cellula (sekoja 
kletka poteknuva od kletka), so {to se postaveni i temelite na naukata za `ivotot. 
Kleto~nata teorija ni uka`uva deka sekoja kletka poteknuva od druga kletka, a teorijata za 
evolucijata, deka vidovite nastanuvaat od drug vid i deka od generacija vo generacija mo`na e 
transmisija na varijaciite i promenite zapi{ani vo genetskiot materijal na kletkata.  
Materijalnata osnova na nasleduvaweto kaj ~ovekot e vo germinativnite kletki a genetskoto 
u~estvo na `enskata-jajce kletka i ma{kata-spermium kletka, vo su{tina e ednakvo. ^ovekot 
kako biparentalen organizam, nastanuva po spojuvaweto na ovie gameti koi go sodr`at 
nasledniot materijal-genomot od dvata roditeli. Edna edinka vo faza na oploduvawe dobiva 
po polovina od nasledniot materijal na sekoj roditel, odnosno po eden hromozomski set od 23 
hromozomi kolku se sodr`at vo edna polova kletka, od koi 22 se avtozomni i eden polov 
hromozom. Somatskite (telesnite) kletki, sodr`at diploiden broj na hromozomi 2n=46, ili 
dva hapolidni (n) seta (Tjio, J. H., Levan, A., 1956). Somatskite kletki se delat so mitoza i kako 
rezultat na toa se dobivaat kletki }erki so identi~ni genomi. Germinativnite kletki pak se 
delat so mejoza, redukciona delba koja rezultira so formirawe na polovi kletki-gameti. Vo 
tekot na ovaa kleto~na delba ne samo {to se obezbeduva haploiden (polovi~en) broj na 
hromozomi (n), {to e od golemo zna~ewe za odr`uvawe na prirodnata ramnote`a vo humaniot 
genom, tuku i se obezbeduva genetsko raznoobrazie {to se postignuva preku rekombinativnite 
procesi na genetskiot materijal vo tekot na delbata preku crossing-over procesot.  Vo 
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prenatalniot i postnatalniot rast i razvitok na edinkata se razlikuvaat 2 zna~ajni periodi: 
progeneza i kiematogeneza. 
-progeneza- e period koj mu prethodi na oploduvaweto i go opfa}a razvitokot na 
germinativniot epitel do zreli polovi kletki. Od nediferenciranite kletki na 
germinativniot epitel so delbi, rastewe i sozrevawe, se formiraat polovite kletki kako 
visokodiferencirani gameti koi go nosat genetskiot potencijal na idnata edinka. Ovoj 
period e od osobeno zna~ewe za organizmot, zatoa {to dokolku site procesi se regularni i 
normalni, se dobivaat i normalni gameti, bidej}i vo tekot na mejotskata delba se reducira 
brojot na hromozomite, a so rekombinaciite se dobivaat razli~ni kletki po sostav na geni. No 
ponekoga{, poradi vnatre{ni ili nadvore{ni pri~ini, doa|a do nepravilen razvoj na 
polovite kletki, pa ako nasledniot materijal vo niv e promenet, progenezata vsu{nost 
rezultira so abnormalni gameti. Mutacionite procesi mo`e da go zafatat nasledniot 
materijal na nivo na geni (na nivo na strukturata na molekulot na DNA), potoa, na nivo na 
hromozomi i genomi (genskata masa na gametite), {to vo sekoj slu~aj doveduva do promena i na 
fenotipot. Oploduvaweto mo`e da e blokirano i onevozmo`eno, dokolku se raboti za 
pozna~ajni promeni na nasledniot materijal vo gametite. Dokolku se slu~i oploduvawe na 
takvite gameti, toga{ promenite }e se prenesat od roditelskite kletki na site }erkini 
kletki. Najmali promeni se to~kestite mutacii na molekulot na DNA, kako posledica na {to 
se javuvaat odredeni zaboluvawa ili genopatii. 
Promenite vo strukturata na hromozomite }e rezultira so soodvetni hromozomopatii, a 
promeni na genomot (zgolemuvawe ili namaluvawe na genetskiot materijal), rezultira so 
genomopatii. Genopatii, hromozomopatii i genomopatii spa|aat vo gametopatii. 
-kiematogeneza (kiema-za~etok, plod; genezis-razvoj)- 
  Vo potesna smisla, toa e periodot na prenatalniot rast i razvitok, zapo~nat so oploduvaweto 
na gametite i zavr{en so ra|aweto. Normalno trae 10 lunarni meseci (280 +11dena od 
oploduvaweto). Razvojot te~e kontinuirano niz tri periodi: 
-blastogeneza-predembrionalen rast i razvoj do 15 dena 
-embriogeneza- do 8 nedeli 
-fetogeneza- do ra|aweto 
 
 
 

PROGENEZA
(mejoza) 

 

MAJ^INA GAMETA  NENORMALNA  TATKOVA GAMETA 
 (normalna)     (gametopatija)   (normalna) 

 
TO^KASTI MUTACII  na nivo na geni - molekulski bolesti 
  (DNK) (enzimopatii, genopatii) 
HROMOZOMSKI - STRUKTURALNI ABERACII 
  (hromozomopatii)  
PROMENA NA MASATA NA GENOMOT, zgolemuvawe ili smaluvawe 
  (hromozomski broj~ani aberacii, genomopatija) 
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ZIGOT

 

KIEMATOGENEZA
Rastewe i razvoj na plodot 

(mitoza)

 
 
 
NORMALNA:  NENORMALNA: 
 
Blastogeneza  Бластопатија 
Embriogeneza(normogeneza-organogeneza) Embriopatija(teratogeneza-malformacii) 

anomalii 
   
Fetalen razvoj  Fetopatii (malformacii, infektivni 

bolesti) deformaci  
 
 
 
 
 
 Periodot na kiematogeneza zapo~nuva so formiraweto na zigotot, otkako spermatozoidot }e 
ja oplodi jajnata kletka. Zigotot e potencijalen nov organizam, gi sodr`i dvata roditelski 
genoma {to zna~i e diploiden. So mitotski delbi doa|a do umno`uvawe na kletkite i 
formirawe na embrion vo koj site kletki imaat ista sodr`ina na geni. Ponataka sledi 
formirawe na pove}ekleto~ni strukturi-morula, blastula i gastrula, kaj koi se zabele`uvaat 
prvite razliki vo odnesuvaweto na kletkite po {to sledi diferencirawe i embrionalna 
indukcija. Na pr., vo tekot na gastrulacijata klekite na idniot ektoderm se {irat na 
povr{inata na embrionot a kletkite na endodermot prodiraat vo vnatre{nosta, a pome|u niv 
se kletkite na idniot mezoderm. So mitotski delbi se dobivaat novi kletki, se diferenciraat 
za strogo opredeleni funkcii vo organizmot, a po morfolo{kata diferencijacija sledi i 
funkcionalnata-fiziolo{ka diferencijacija. Od osobeno zna~ewe e vo ovoj period normalno 
da se odvivaat mitotskite delbi, dokolku se nepravilni postzigotno se formiraat kleto~ni 
linii koi nosat promeni vo brojot i strukturata na hromozomite i se formiraat t.n. mozai~ni 
formi (mozaicizam, miksoploidija), koga vo organizmot se prisutni pove}e genotipovi. 
-diferencijacija- e vsu{nost uslo`nuvawe na organizmot vo tekot na razvitokot pri {to, 
kletkite se prilagoduvaat kon odredeni funkcii koi }e gi izvr{uvaat vo noviot organizam 
menuvaj}i go oblikot, goleminata i polo`bata. Morfofunkcionalnite karakteristiki na 
kletkite }e zavisat od tipot na specifi~nite proteini ~ija sinteza e regulirana od 
funkcionalnite geni. Vo genotipot, koj {to pretstavuva zbir na site geni vo organizmot, 
zapi{an e razvojniot program na edinkata. Za realizacija na razvojniot plan, pokraj 
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genetskiot faktor, golema e i ulogata na sredinskiot faktor, poradi {to za mnogu od 
svojstvata ne mo`e da se o~ekuva polna ekspresija na genite koi gi determiniraat, bez da se 
zemat predvid vlijanijata vo samiot organizam i od nadvore{nata sredina. 
  Vo tekot na embriogenezata skoro da ne se slu~uvaat novi hromozomski abnormalnosti, no vo 
organogenezata koja e del od embriogenezata, mo`e da se izrazat genopatiite i 
hromozomopatiite. Normalniot tek na organogenezata vo razvojniot period se narekuva 
normogeneza. Dokolku dojde do nepravilen embrionalen razvitok zboruvame za teratogeneza, 
kako posledica na koja se javuvaat edinki so razli~ni defekti koi se kompatibilni ili 
inkopatibilni so `ivot. Nepravilniot razvitok vo tekot na embriogenezata doveduva do 
malformacii vo oblikot i funkcijata na poedni kletki, tkiva i organi. Blag oblik na 
mlaformacii pretstavuvaat anomalii (koga se raboti za promeni vo oblikot) i 
abnormalnosti (koga pokraj izmenetiot oblik se javuvaat i promeni vo funkcijata). Najte`ok 
oblik na malformacii se monstrumi koi ne pre`ivuvaat. 
  Fetogenezata e isto razvoen period vo koj mo`e da dojde do malformacii, naj~esto kako 
rezultat na egzogeni pri~initeli ili od prethodni promeni vo nasledniot materijal. 
Posledicite od promenetiot nasleden materijal vo tekot na progeneza i kiematogeneza 
naj~esto se prisutni vedna{ po r|aweto, no ima i isklu~oci, osobeno me|u genopatiite, koi 
svoite prvi simptomi mo`e da gi dadat mnogu podocna, vo sredinata ili na krajot od `ivotot. 
Promenite koi se nastanati isklu~ivo vo fetalnoto doba se narekuvaat deformacii. 
 
 
 
Citolo{ki osnovi na nasleduvaweto 
Kletka, genetski aspekti 
Kletkata e osnovna biolo{ka, strukturna i funkcionalna edinica na site `ivi organizmi. 
Kaj ednokleto~nite organizmi taa go pretstavuva celiot organizam. Nekoi od niv, kako 
bakterii i modrozeleni algi, nemaat diferencirano jadro i se narekuvaat prokarioti. 
Slo`enite organizmi, vklu~uvaj}i go i ~ovekot, imaat poslo`ena gradba, i kaj  niv nasledniot 
materijal vo kletkata e odvoen so membrana od ostanatiot del. Organizmite so jasno 
diferencirani jadra vo kletkite se eukarioti.  
 
Kleto~nata organizacija kaj eukariotite e na povisok stepen vo sporedba so prokariotite 
bidej}i nivnite kletki imaat jadro koe e organizirano kako posebna kleto~na struktura i 
slo`en, intracelularni membranski sistem od kleto~ni strukturi, koi imaat specifi~na 
funkcija vo kletkata. 
 Najslo`ena kleto~na struktura koja e odvoena od citoplazmata, sekako pretstavuva jadroto, 
koe vo svoite genofori (hromozomi) go sodr`i najgolemiot del od genetskata informacija. 
Citoplazmata koja go opkru`uva jadroto vo svojata osnovna masa sodr`i golem broj na 
strukturi ili t.n. citoplazmati~ni organeli, koi so svojata struktura i funkcija pomalku ili 
pove}e se vrzani za genetskata aktivnost na kletkata a toa se: endoplazmati~niot retikulum; 
ribozomi; mitohondrii i plastidite (kaj rastitelnite kletki).     
 Endoplazmati~en retikulum (E.R). –Vo citoplazmata utvrdeno e prisustvo na sistem od 
membranski strukturi koi se me|usebno povrzani i formiraat mre`a, od kade poteknuva imeto 
endoplazmati~en retikulum.  
 Povr{inata na membranite od strukturite na endoplazmati~niot retikulum mo`e da bide so 
ribozomi ili bez i soglasno na toa razlikuvame granularen (zrnest) ili  agranularen (mazen) 
tip. 
 Endoplazmati~niot retikulum pretstavuva vnatre{no kleto~en cirkulatoren sistem, niz koj 
se transportiraat proteinite, jaglehidratite i drugi materii. Toj u~estvuva vo sintezata na 
niza specifi~ni soedinenija- garnularniot (zrnestiot) ER pretstavuva mestoto kade se 
sintetiziraat proteinite,  dodeka agranularniot ER u~estvuva vo sintezata na lipidite i 
jaglehidratite. 
 Ribozomi - Ribozomite se univerzalni strukturi za site `ivi (kako prokariotski taka i 
eukariotski) kletki. Glavno ribozomite doa|aat povrzani za membranite na granularniot 
endoplazmati~en retikulum, a vo jadroto i citoplazmata kako i vo nekoi nejzini organeli 
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(hloroplasti i mitohondrii) tie mo`at da bidat slobodni. Biohemiskata analiza poka`ala 
deka ribozomite se sostojat  od proteini i r-RNA vo odnos 1:1. Sekoj ribozom e izgraden od dve 
morfolo{ki subedinici koi se razlikuvaat po golemina i te`ina, u{te poznati kako mala i 
golema subedinica. Spored sedimentaciona konstanta se razlikuvaat dva tipa na ribozomi: 
prokariotski (ili bakterijski) tip so (70-Y) i eukariotski tip so (80-Y).   
 Ribozomite se kleto~ni centri vo koi se ostvaruva sintezata na proteinite so u~estvoto na 
nukleinskite kiselini i-RNA i t-RNA. Nivnata uloga vo sintezata na proteini se realizira 
samo dokolku se povrzani so i-RNA, i vo toj slu~aj nastanuvaat funkcionalni strukturi 
ozna~eni kako polizomi ili poliribozomi.   
Mitohondrii 
 Mitohondriite se organeli karakteristi~ni pred sé za eukariotskite kletki na organizmite 
sposobni za aeroben metabolizam, bidej}i pretstavuvaat mesta na odvivawe na oksidativnite 
kataboliti~ki procesi. Od genetski aspekt ovie organeli se zan~ajni bidej}i sodr`at svoja 
sopstvena DNA molekula, odnosno sopstven mitohondrijalen genom koj poradi toa {to e 
nadvor od jadroto se ozna~uva i kako ekstranuklearen plazmon. Ovie citoplazmatski organeli 
se obvitkani so dvojna membrana, a vo matriksot so elektronska mikroskopija e utvrdeno 
prisustvo na ribozomi. Sostavot i zna~eweto na mitohondrijalniot genom poop{irno }e 
bidat opfateni vo poglavjeto-ekstranuklearno nasleduvawe. 
 Hloroplasti- Hloroplastite kako fotosintetski aktivni plastidi, se nao|aat samo vo 
eukariotskite rastitelni kletki. 
 Prisustvoto na nukleinski kiselini (DNA i RNA) i ribozomi vo hloroplastite, uka`uva 
deka toa se citoplazmati~ni organeli, koi vo sporedba so ostanatite organeli metaboliti~ki 
i genetski vo izvesna mera se avtonomni ili semiavtonomni. Hloroplastite sodr`at dosta 
mala koli~ina na DNA (0,5%). So izoliraweto na DNA od listovi se uka`alo deka pokraj 
jadrena (nuklearna) postoi i organelarna odnosno hloroplastidna DNA. Kako i kaj 
prokariotite hloroplastidnata DNA prestavuva kru`na i gola (bez histoni) molekula. 
Hloroplastidnata DNA se razlikuva od jadrenata hemiski po nukleotidniot sostav. Se 
replicira semikonzervativno (kako i jadrenata) vo samiot hloroplast. Vo ne{to pogolema 
koli~ina (2-4%) vo hloroplastite se nao|aat razli~ni tipovi na RNA (r-RNA, t-RNA i i-
RNA). Ribozomskata (r-RNA) predmet na prou~uvawe postanuva otkako vo hloroplastite se 
otkrieni ribozomite. Se poka`alo deka ribozomite {to se vo hloroplastite se pomali i 
spored sedimentacionata konstanta so 70-Y spa|aat vo prokariotski tip. Del od ribozomite vo 
hloroplastite se nao|aat kako slobodni a del svrzani  za hloroplastidnite strukturi. 
Svrzanite ribozomi prestavuvaat poliribozomi t.e. zdru`eni se so i-RNA, vo koi se odviva 
procesot na sintezata na proteini. 
Gradba na jadroto- Na sekoe jadro vo interfaza (nedelben period) se razlikuvaat slednive 

osnovni strukturi: Jadrenata membrana (ili 
karioteka)- koja go obvitkuva jadreniot materijal, 
pretstavuva specijalizirana struktura so slo`ena 
ultrastrukturna organizacija kaj eukariotskite kletki 
oddvojuva dve kleto~ni fazi: citoplazma i nukleoplazma 
(vo koja e smesten genetskiot materijal). 

Sl. 1. Jadro so jadrence 

 Vnatre{nosta na sekoe jadro e ispolneta so jadrena 
plazma (ili nukleoplazma, karioplazma) vo koja se 
smesteni (vklopeni) ostanatite jadreni strukturi 
(jadrencata, ribozomite i hromatinot). Taa pretstavuva 
medium koj obezbeduva normalno odvivawe i povrzuvawe 
na aktivnostite na drugite komponenti na jadroto 
(hromatinot, jadrenceto). 
 Jadrence (nucleolus)- Citohemiskite, biohemiskite i 
autoradiografskite ispituvawa poka`uvaat deka vo 
jadrenceto ima DNA (koja ja nosi informacijata za 
sinteza na r-RNA), RNA (i toa r-RNA i t-RNA), 
proteini, lipidi, voda i dr.  Negovata funkcija e 
povrzana za sinteza na proteini (posebno histoni) i 
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ribozomskata RNA (r-RNA) kako i formiraweto na ribozomi, koi podocna preminuvaat vo 
citoplazmata niz porite na jadrenata membrana. Prou~uvawata od ponov datum uka`uvaat deka 
jadrenceto ne e odvoeno od nukleoplazmata so sopstvena membrana no poradi razlikite vo 
sostavot i indeksot na prekr{uvawe na svetlosna mikroskopija, se zabele`uva kako homogena 
svetle~ka struktura so okrugla ili ovalna forma koja varira po golemina i broj od vid do vid. 
Postoeweto na jadrenceto e od vitalno zna~ewe za jadroto i kletkata i pri negovo 
otstranuvawe doa|a do izumirawe na istata. 
 Hromatinskite materii (ili hromatin, od gr~ki chroma = boja) pretstavuvaat 
najkarakteristi~na struktura na jadroto. 
 
 KLETO^EN CIKLUS 
  Kompleksot od site `ivotni procesi vo kletkata, vklu~uvaj}i go i nejzinoto delewe, se 
narekuva kleto~en ciklus.  
 
 predsintetski (G1) period 
  
                                                interfaza                   sintetski (S) period 
   
  postsintetski  (G2) period 
Kleto~en ciklus 
  

                       delba na jadroto (kariokineza) 
                                                                - mitoza 
                                         delba na kletkata                   -mejoza 
 
                                                                                 delba na citoplazmata (citokineza) 
 

 

    

Interfaza.  

Vo ovaa faza se odvivaat procesi na 
molekularno nivo. Tuka se slu~uva 
najzna~ajniot moment vo delbata na kletkata- 
strukturna replikacijata na nasledniot 
materijal, odnosno hromozomite od 
ednohromatidni preminuvaat vo dvohromatidni 
strukturi. Interfazata trae mnogu podolgo od 
ostanatite fazi od kleto~niot ciklus, bidej}i 
pretstavuva podgotvitelna faza za delba, 
odnosno tuka se odvivaat va`ni procesi na 
sinteza na proteini, RNA, DNA itn. Se deli na 
tri posledovatelni periodi: predsintetski 
(G1), sintetski (S) i postsintetski (G2) period. 
Vo prviot period se vr{i programirana 
sinteza na RNA, ATP, proteini i drugi 
soedinenija bitni za rastot na kletkata. Zatoa 
ovoj period se narekuva period na kleto~no 
rastewe. Vo sintetskiot period se vr{i 
strukturnoto replicirawe na DNA,  odnosno 
hromozomite kako ednohromatidni strukturi 
preminuvaat vo dvohromatidni. Vo 
postsintetskiot period sintezata na proteinite e pointenzivna, a sintezata na RNA 
postepeno se namaluva. 

 

Sl.2. Vremetraewe na poodelnite 

periodi vo tekot na kleto~niot ciklus 
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  Delba na jadroto - KARIOKENEZA  

 Se razlikuvaat dva tipa na delbi na jadroto: Mitoza i mejoza 

  Mitotska delba pretstavuva specifi~en biolo{ki mehanizam koj ovozmo`uva odr`uvawe na 
identi~en hromozomskiot broj so roditelskata kletka. Glavno e karakteristi~na za jadroto na 
telesnite (somatskite) kletki i pretstavuva delba koja e prosledena so slo`eni promeni na 
jadroto. To~noto delewe na genetskiot materijal koj se raspredeluva vo dvete novodobieni 
jadra, ovozmo`uva kletkite nositelite na naslednata informacija da se ednakvi genotipski. 
Kaj individuite koi se razmno`uvaat bespolovo na toj na~in se formira klon. Mitozata go 
obezbeduva umno`uvaweto na kletkite a so toa i narastuvaweto i regeneracijata kaj 
mnogukleto~nite organizmi. 

  Imeto mitoza ~esto se upotrebuva kako sinonim za kleto~nata delba. Me|utoa, mitozata 
vsu{nost ozna~uva samo delba na jadroto. Imeto poteknuva od gr~kiot zbor, mitos = konec, 
bidej}i vo ovaa delba jasno e vidliva  fibrilarnata struktura na hromozomite.  Za podobro 
sledewe na promenite koi se slu~uvaat vo tekot na mitozata, podelena e na ~etiri fazi: 
profaza, metafaza, anafaza i telofaza. 

  Profaza zapo~nuva so zgolemuvawe na obemot na jadroto, a potoa nastanuvaat koreniti 
promeni vo prestruktuiraweto na jadroto i kletkata, poradi {to ovaa faza u{te e poznata 
kako period na reorganizacija. Vo zavisnost od stepenot na reorganizacija razlikuvame rana i 
kasna profaza. Kako rezultat na spiralizacijata nastanuva kondenzacija i skusuvawe na 
hromozomite. Ranata profaza se karakterizira po toa {to hromozomite koi se (2n) na broj i so 
(4S) DNA vrednost, imaat forma na tenki i izdol`eni, t.e. slabo spiralizirani ni{ki, 
rasfrlani niz celata vnatre{nost na jadroto. Vo ponatamo{niot tek na profaza tie 
postepeno se spiraliziraat, dobivaj}i forma na kompaktna struktura, {to im ovozmo`uva 
sekoj hromozom poedine~no da se identifikuva. Vo kasna profaza skoro istovremeno so 
centrifugalnoto pomestuvawe na hromozomite doa|a i do formirawe na delbenoto vreteno 
(mitoti~en aparat) i pojava na matriks na hromozomite. Kako kraen stepen na profazata 
pretstavuva fragmentiraweto na jadrenata membrana vo sitni vezikuli, proprateno i so 
disocirawe (iz~eznuvawe) na jadrenceto. Po fragmentiraweto na jadrenata membrana sledi 
prometafaza (od periodot na dvi`ewe i delba), koga hromozomite (kako dvehromatidni 
strukturi i vo golema mera kondenzirani), zapo~nuvaat da se dvi`at kon centralniot region 
na jadroto i se postavuvaat vo t.n. ekvatorijalna ramnina na delbenoto vreteno. Tienmo`at da 
se dvi`at kon ekvatorijalnata ramnina samo dokolku se prika~eni so kinetohorot od 
primarnoto stesnuvawe za ni{kite od delbenoto vreteno. So samoto formirawe na 
ekvatorijalna plo~a od hromozomite, zavr{uva prometafazata (koja pretstavuva eden vid 
preodna faza). 

  Metafaza se prepoznava po toa {to hromozomite se maksimalno spiralizirni i najskuseni, 
poradi {to dobro individualno morfolo{ki se razlikuvaat odnosno imaat metafazen 
klimaks vo strukturnata organizacija. So vakov stepen na organizacija vo ovaa faza 
hromozomite se najpogodni za morfometriska analiza i kariotipirawe. Vo ovaa faza osven 
utvrduvawe na brojot na hromozomite, mo`e da se uo~i deka sekoj  hromozom e izgraden od dve 
hromatidi koi se spoeni vo centromerniot region na primarnoto stesnuvawe.  Rasporedeni vo 
ekvatorijalnata ramnina na delbenoto vreteno, obrazuvaat metafazna plo~a. Metafazata trae 
dosta kratko odnosno do momentot koga centromerniot region nadol`no }e se podeli, so {to 
se ovozmo`uva hromatidite da bidat edna od druga nezavisni strukturi i kako takvi se 
razdvojat. 

  Anafaza zapo~nuva so celosno oddeluvawe na dvete hromatidi i nivno naso~uvawe i dvi`ewe 
kon soodvetnite polovi na delbenoto vreteno. Sekoja hromatida kako iden ednohromatiden 
hromozom ima centromeren region so koj se vrzuva za hromozomskite (kinetohornite) ni{ki 
od delbenoto vreteno. Vrzani za kinetohornite ni{ki hromatidite (odnosno 
ednohromatidnite hromozomi) postepeno se dvi`at kon dvata sprotivni pola. Vo edna kletka 
site hromozomi vo anafaza se dvi`at individualno, me|utoa vo golema mera sinhronizirano. 
Sekoj hromozom se dvi`i so napred naso~en centromeren region (centromerno stesnuvawe) koj 
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gi vle~e hromozomskite kraci. I vo ovaa faza vo zavisnost od oddale~enosta od 
ekvatorijalnata ramnina ili polovite na delbenoto vreteno razlikuvame nekolku stepeni na 
rana i kasna anafaza.   Bidej}i molekularniot mehanizam za dvi`ewe na hromozomite vo 
anafaza ne e dovolno razjasnet, postojat samo pretpostavki i hipotezi, najprifatlivo e 
tolkuvaweto spored koe vo centromernoto stesnuvawe se nao|a protein sli~en na aktinot, koj 
se dvi`i po mikrotubulite od ni{kite na delbenoto vreteno vo oblik na lizga~ki mehanizam, 
sli~no na kontrakcijata kaj muskulnite vlakna. 

  Telofaza e zavr{na faza od mitozata. Taa nastanuva koga hromozomite (kako ednohromatidni 
strukturi) gi dostignuvaat dvata sprotivni pola na delbenoto vreteno. Nivniot broj na dvata 
pola e ednakov, odnosno ist diploiden broj na hromozomi kako vo jadroto na maj~inata kletka. 
Hromozomskite grupi na dvata pola preku proces na dekondenzacija se vra}aat vo sostojba 
karakteristi~na za interfazata. Paralelno so procesot na dekondenzacija doa|a do 
rekonstruirawe na jadrenite membrani okolu nivite jadra i na jadrencata. So 
rekonstrukcijata na jadrenata membrana i jadrencata zavr{uva telofazata pri {to na dvata 
pola se dobivaat dve novi jadra so identi~en genetski materijal. Ovoj period na 
rekonstrukcija po pravilo zavr{uva i so delba na citoplazmata (proces poznat kako 
citokineza) so {to se dobivaat dve novi kletki.  Mitozata e vo tesna uslovenost so ciklusot 
na replikacija i delewe na hromozomite koj sinhrono se odviva so ciklusot na udvojuvawe i 
delewe na drugite kleto~ni strukturi. Mehanizmot na nasleduvawe na potpolnata identi~nost 
so roditelskite kletki zavisi samo od to~nata replikacija na DNA vo Y-periodot od 
interfazata i nejzinoto pravilno delewe vo mitozata. 
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Sl. 3. Mikroskopski fotografii na mitoza vo kletki od korenov vrv na Allium cepa. Preparat 
oboen so orcein, slikan pod imerzija na 1000 pati zgolemuvawe. 1. Tri meristemski kletki so 
jadrata vo profaza (dvete gorni kletki se vo rana, a dolnata kletka vo kasna profaza.   2. 
Prometafaza, vidlivi se poedine~ni hromozomi iako u{te ne se rasporedeni na 
ekvatorijalnata ramnina. So strelkata se potencirani SAT- hromozomi. 3. Metafaza, 
hromozomite se vo ekvatorijalnata ramnina. 4, 5. Rana i kasna anafaza, ednohromatidni 
hromozomi patuvaat prema sprotivnite polovi na delbenoto vreteno. 6. Telofaza, 
hromozomite se despiralizirani i oblikuvaat novi jadra. 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Sl.4. Zavr{nata faza od mitozata koga 

nastanuva i  citokineza 
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REDUKCIONA DELBA- MEJOZA 
 

 Sli~no kako mitozata i mejozata se ozna~uva so najrazli~ni imiwa, me|utoa, toa se glavno 
termini so zna~ewe koe e sprotivno od su{tinskite promeni vo tekot na mejozata. Spored 
pove}e avtori za najpravilni se smetaat terminite: mejoza ili redukciona delba, bidej}i tie 
go istaknuvaat najva`noto vo ovoj proces, odnosno namaluvaweto ili redukcijata na 
hromozomskiot broj. Vo evolucijata na `ivotot, glavno mesto zazema polovoto razmno`uvawe, 
bidej}i procesot na rekombinacija uslovuva nasledna menlivost na genetskiot materijal.Kaj 
polovoto razmno`uvawe razvitokot na noviot organizam zapo~nuva od edna kletka na zigotot 
koja e dobiena  kako rezultat na oploduvaweto (singamija), koga osven plazmogamija (fuzija na 
dve citoplazmi) ima i kariogamija (soedinuvawe na dve jadra). Dobieniot zigot, kako produkt 
na kariogamijata, sekoga{ sodr`i diploiden broj na hromozomi (n+n=2n), {to zna~i gametite 
imaat haploiden broj na hromozomi. Od ova proizleguva deka i site somatski (telesni) kletki 
na noviot organizam, dobieni so mitoti~na  delba na jadroto od zigotot, }e sodr`at 2n 
hromozomski broj. Ako gametite na noviot organizam bi imale ist hromozomski broj kako i 
somatskite kletki, toga{ po izvesen broj na generacii vo somatskite kletki bi se na{ol 
neverojatno golem broj na hromozomi. Me|utoa, od druga strana poznato e deka edinkite na eden 
vid vo site generacii imaat konstanten hromozomski broj, od {to mo`e da se konstatira deka 
pri formiraweto na gametite ili porano, mora da doa|a do redukcija (namaluvawe) vo 
hromozomskiot broj od 2n na n, za da pri slednata kariogamija se dobie povtorno normalen 
diploiden broj na hromozomi. Vakov proces na redukcija se ostvaruva preku mejotskata ili 
redukciona delba na jadroto vo kletkite, koi }e gi dadat gametite.  

Za mejozata karakteristi~ni se dva procesa koi bitno se odrazuvaat vrz morfologijata, 
strukturata i odnesuvaweto na mejotskite hromozomi. 

1. Redukcijata na hromozomskiot broj e tesno povrzana i uslovena od dvokratnoto delewe na 
hromozomite, kade DNA ednokratno e replicirana vo predmejotskata interfaza.  
    2n(2C)  → 2n(4C)  ⇒ M1 (n4C+n4C)  →   M2 (n2C+n2C+n2C+n2C) 

 
Kowugacijata na homolognite hromozomi vo profaza od prvata delba, uslovuva vo prvata 
anafaza da se odvojuvaat i patuvaat kon sprotivnite polovi celi hromozomi kako 
dvohromatidni strukturi, so {to vsu{nost se vr{i redukcija vo hromozomskiot broj, a pri 
vtorata delba doa|a do odvojuvawe  na sestrinskite hromatidi, {to e identi~no so 
mitoti~nata delba na hromozomite. 

2. Procesot na rekombinacija na genetskiot materijal e usloven kako so razmena na 
delovi pome|u homolognite nesestrinski hromatidi (u{te poznat kako crossingover), taka i so 
mo`nite kombinacii na nehomolognite hromozomi pri nivnoto odvojuvawe vo prvata anafaza. 
Mejozata pretstavuva posebna varijanta na kariokineza vo kleto~niot ciklus, bidej}i jadroto 
posle ednokratna sinteza na DNA vo predmejotskata interfaza se podlo`uva na dve 
posledovatelni delbi. Inaku dvete mejotski delbi mo`at da bidat razgleduvani kako serija od 
fazi sli~ni na mitotskite, no so taa razlika {to fazite od prvata delba se ozna~uvaat so 
indeks eden-I, a od vtorata so dva-II. 

Edna od pozna~ajnite razliki pome|u mitozata 
i mejozata, pretstavuva profaza-I, bidej}i e 
podolgotrajna i so mnogu poslo`eni promeni 
na hromozomite, koi se karakteristi~ni za 
ovaa faza. Promenite na hromozomite {to se 
slu~uvaat vo profaza-I davaat mo`nost da se 
podeli vo nekolku stadiumi ~ii imiwa se vo 
soglasnost so sostojbata na hromozomite, a toa 
se: leptoten, zigoten, pahiten, diploten i 
dijakineza. Vo leptoten bidej}i 
hromozomite se dolgi despiralizirani konci 
(ni{ki) te{ko mo`e da se zboruva za 

Sl. 5. Leptoten 
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identitetot na hromozomite. So biohemiski metodi i so elektronsko mikroskopski 
prou~uvawa se utvrdilo deka hromozomite se so replicirana struktura, odnosno sekoj 
hromozom ima DNA vrednost od 4S, a brojot na hromozomite e 2n odnosno ednakov na 
somatskiot hromozosmki broj. Poradi visokiot stepen na dekondenzacija vo ovoj stadium 
nemo`e da se vidi dvehromatidnata struktura na hromozomite. Kaj nekoi organizmi vo 
leptoten, hromozomite mo`at da bidat so telomernite segmenti (kraevite na kracite) 
orientirani kon del od jadrenata membrana, pri {to doa|a do obrazuvawe na t.n. buketen 

stadium. 

Vo sledniot stadium zigoten 
homolognite hromozomi od 
diploidnata garnitura, postepeno se 
zbli`uvaat eden do drug, pri {to po 
celata dol`ina strani~no se 
spojuvaat. Spojuvaweto odnosno 
soedinuvaweto na homolognite 
hromozomi vo parovi odnosno 
bivalenti, naj~esto zapo~nuva od 
telomerite, a mo`e i od 
centromerniot region, a potoa 
postepeno prodol`uva po celata 

dol`ina na hromozomite. Vakvoto zaemno 
privlekuvawe i spojuvawe na homolognite 
hromozomi vo bivalenti se narekuva  kowugacija 

ili sinapsis.  

Sl. 6. Markirani poedine~ni 
geni 

 

Koga kowugacijata e celosna, toga{ izgleda 
jadroto kako da sodr`i haploiden broj na 
hromozomi, me|utoa, toa e brojot na 
bivalentite. Za odr`uvawe na kowugiranite 
hromozomi kako stabilni bivalenti odnosno 
na rastojanie od okolu 100 nm, golema va`nost 
ima strukturata poznata kako sinapti~ki (ili 
sinaptonemalen) kompleks, koja e 
karakteristi~na za site eukarioti koi imaat 
polov proces na razmno`uvawe. Vo osnova ovaa 
struktura ima proteinska priroda. Poto~no vo 
sinapti~kiot kompleks koj ima izgled kako 
trislojna lenta, razlikuvame dve strani~ni 
komponenti (so debelina od 30-60 nm) i 
centralen del (so debelina od 10-40 nm). Edna 
strani~na komponenta ostvaruva kontakt samo 

so ednata 
hromatida na eden 

od homolognite hromozomi vo ramkite na 
bivalentot. Doka`ano e deka u{te vo 
zigotenskiot stadium mo`e da dojde do 
crossing-over (recipro~na razmena na 
homologni nukleotidni sekvenci pome|u 
DNA od nesetrinskite homologni 
hromatidi). Molekularniot mehanizam na 
Crossingover-ot, uka`uva deka 
rekombinacijata zapo~nuva u{te vo zigoten.  

Sl. 7. Zigoten 

 

kaj domat detektiran so FISH 

Sl. 8. Sineptonemalen kompleks 
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 i razdvojuvawe na kowugiranite hromozomi do kraj na metafaza I 

Sl. 9. Bivalent so edna intersticielna hijazma, mehanizam na rekombinacija

 

Kaj nekoi objekti, primer kako kaj p~enicata (Triticum), identifikuvani se geni koi go 
determiniraat obrazuvaweto na sinapti~kiot kompleks. 

Rezultatite od ponovite prou~uvawa uka`uvaat deka sinapti~kiot kompleks osven kako 
faktor na stabilnosta na bivalentite, pretstavuva struktura koja gi doveduva vo stroga 
naspramnost nukleotidnite sekvenci  na DNA od homolognite hromatidi, so {to se postignuva 
glavniot preduslov za da mo`e potoa da se izvr{i proces na crossing-over. Nesposobnosta za 
obrazuvawe na sinapti~ki kompleks uslovuva pojava na asinapsis (nekowugiranost, nesparuvawe 
na hromozomite), a so toa i do skratuvawe na vremetraeweto na profaza-1 potoa do namaluvawe 
na frekfencijata na Crossing-over i pojava na haoti~no dvi`ewe na hromozomite vo anafaza-I.  

 

Pahitenskiot stadium se karakterizira so 
vidlivo zgolemuvawe na jadroto so 
jadrenceto. Me|utoa, negova posebna odlika e 
toa {to tuka jasno se istaknuva 
hromomernata struktura na hromozomite, 
{to dava mo`nost da se napravat citolo{ki 
karti na hromozomite vo pahiten. So 
svetlosen mikroskop se gleda deka vo pahiten 
sekoj hromozom e sostaven od dve sestrinski 
hromatidi, a sekoj bivalent od ~etiri 
hromatidi i ~esto bivalentite se narekuvaat 
tetradi. Tuka treba da se napomene deka sekoj 
bivalent (tetrada) ima dve centromerni 

stesnuvawa. Na krajot na 
pahiten se slu~uva i 
najkarakteristi~nata pojava za 
mejozata, razmenata na 
homologni segmenti pome|u 
nesestrinskite hromatidi vo 

ing-over. 

Za vreme na diploten zapo~nuva oddvoj

Terminalni i intersticielni hijazmi
kaj spermatociti

bivalentot, odnosno proces na rekombinacija poznat kako cross

uvawe i postepeno oddale~uvawe na homolognite 

ic- 3 intesticielni hijazmi vo ramki na eden bivalent 

Sl. 10. Dijakineza, bivalenti so razli~ni tipovi na 

hijazmi tc-terminalni hijazmi kaj ring tip na bivalent 

hromozomi vo bivalentot, me|utoa do celosno oddvojuvawe na dvata homologa vo ovoj stadium 
ne doa|a, bidej}i na poedini mesta ostanuvaat i ponataka spareni. Vo diploten mo`at da se 
vidat mnogu pojasno ~etirite hromatidi vo bivalentot, bidej}i na odredeni mesta se vkrsteno 
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prepleteni. To~kite kade homolognite 
nesestrinski hromatidi se spoeni, pretstavuvaat 
mesta kade se izvr{il krosingoverot i se poznati 
kako hijazmi.  

Raskinuvaweto i razmenata na hromatidni 

kondenzaci

 

o dijakineza kondenzacijata na homolognite hromozomi vo bivalentite skoro e maksimalna, 

teristi~no 

etafaza-I, vo koja i dvata 

segmenti mo`e da bide kako pome|u sestinskite, 
taka i pome|u nesestrinskite hromatidi, me|utoa 
biolo{ko zna~ewe imaat rekombinaciite pome|u 
nesestrinskite hromatidi, bidej}i samo toga{ se 
ostvaruva rekombinacija na genetski materijal. 
Brojot na hijazmite po bivalent e razli~en i se 
smeta deka e vo korelacija so dol`inata na 
hromozomite. Vo diploten brojot na hijazmite 
postepeno se namaluva ili u{te toa e poznato 
kako proces na terminalizacija na hijazmite. Se 
smeta deka procesot na terminalizacija e vo 
korelacija so poizrazeniot proces na 
ja, koj uslovuva skusuvawe na bivalentite i 

namaluvawe na jadrenceto vo krajot na diploten.  Sl. 12. Diploten 

V
vo rezultat na {to se dobivaaat skuseni i zadebeleni bivalenti i so skoro zavr{ena 
terminalizacija na hijazmite, taka {to kaj pove}eto bivalenti, homolognite hromozomi se 
povrzani samo so terminalni (na kraevite) hijazmi. 
Kako rezultat na procesot na terminalizacija na 
hijazmite, vo dijakineza bivalentite dobivaat 
karakteristi~ni morfolo{ki svojstva. 

Osven ovie promeni za profaza-I, karak
e i fragmentiraweto na jadrenata membrana i 
jadrenceto i formirawe na delbeno vreteno, so {to 
i zavr{uva profaza-I. 

Potoa nastapuva prom
homologni hromozomi od bivalentite so svoite 
centromerni stesnuvawa se prifateni za ni{kite 
od delbenoto vreteno i kako celi bivalenti se 
dvi`at kon ekvatorijalnata ramnina kade }e 
formiraat ekvatorijalna plo~a. 

 

Sl. 13. Dijakineza 

�18 



Citolo{ki osnovi na nasleduvawe 

 

Sl. 14. Mejoza I i II 

Vo metafaza-I  bivalentite vo ekvatorijalnata ramnina se poredeni taka {to dvata 
centromerni regiona od homolognite hromozomi se orientirani kon sprotivnite polovi. 
Me|utoa, bivalentite vo ekvatorijalnata plo~a se orientirani nezavisno eden od drug, a 
takvata pojava dava mo`nost za najrazli~no kombinirawe na roditelskite hromozomi vo 

narednata anafaza-1. Za ovaa faza 
karakteristi~no e toa {to hijazmite se 
maksimalno reducirani vo rezultat na 
maksimalnata    kondenzacija na hromozomite.  

Anafaza-I po~nuva koga se prekinuvaat 
poslednite hijazmi, so {to nastanuva 
oddvojuvawe na celi homologni hromozomi i 
kako takvi se dvi`at kon sprotivnite polovi 
na delbenoto vreteno. Vo rezultat na 
vakovoto oddvojuvawe (separacija) i dvi`ewe 
na celi hromozomi, vo anafaza-1, vsu{nost se 
vr{i i redukcija na hromozomskiot broj. Na 
toj na~in na dvata pola, odnosno vo dvete 

novodobieni jadra, ke ima haploiden hromozomski broj, me|utoa, 
sekoj hromozom pretstavuva dvohromatidna struktura ( so 4S  DNA 
vrednost). Telofaza-I 

nastanuva koga hromozomite }e dostignat na 
polovite. Ovaa faza trae dosta kratko, bidej}i 
brzo se formiraat dve novi jadra so mal stepen 
na despiralizacija na hromozomite.  

Sl. 15.Metafaza I 

Vo nekoi slu~ai po formiraweto na dvete jadra 
brzo se deli i citoplazmata taka da se dobivaat 
dve kletki ili ~esto u{te se narekuva dijada. 
No, mnogu po~esto otsustvuva delbata na 
citoplazmata (citokinezata) i vo op{tata 
citoplazma se zadr`uvaat dve haploidni jadra. 
Zaradi repliciranata struktura na 

Sl.16. Anafaza-I
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hromozomite, interfazata naj~esto celosno 
izostanuva ili sosema kratko trae {to brzo dvete 
jadra se podlo`uvaat na vtorata delba. 

Mejoza-II obi~no brzo se odviva. Ja 
karakteriziraat procesi koi se potpolno 
identi~ni na mitoti~nata delba.  

Vo profaza-II, bidej}i hromozomite se 
dvohromatidni i dosta kondenzirani, za kratko 
vreme se obrazuvaat dve delbeni vretena, za ~ii 
ni{ki se prika~uvaat hromozomite so 
centromernoto stesnuvawe. Po formiraweto na 

ekvatorijalna plo~a vo metafaza-II, brzo doa|a do nivno nadol`no 
delewe, prvo centromerniot region, potoa i oddvojuvawe na 
sestrinskite hromatidi so {to postanuvaat nezavisni edna od druga.  

Sl. 17.Telofaza-I 

 
Vo anafaza-II doa|a do potpolno oddvojuvawe na 
hromatidite i nivno patuvawe kon sprotivnite 
polovi. Bidej}i vakvata delba se odviva sinhrono 
vo dvete jadra, na krajot od telofaza-II se 
dobivaat ~etiri haploidni jadra. So citokinezata 
se dobivaat ~etiri haploidni kletki ili u{te 
poznati kako tetrada. 

Vo tekot na mejozata mo`at da se slu~at i nekoi 
otklonuvawa, primer: koga vo anafaza-I, 
homolognite hromozomi ne se razdvoeni i kako 
celi bivalenti se dvi`at kon edniot pol. Vo ovoj 
slu~aj edni od gametite nosat zgolemen hromozomski broj, a 
drugite gameti se so namalen hromozomski broj.  

 

Sl. 19. Metafaza-II 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 

 

Sl. 20. Anafaza-II 

 
 
GAMETOGENEZA-  
OOGENEZA I SPERMATOGENEZA 
 
  Gametogenezata e proces pri koj se sozdavaat polovi kletki ili gameti, koi sodr`at 
polovi~en ili haploiden broj na hromozomi. Polovi~en broj na hromozomi se dobiva so 
posebna redukciska delba- mejoza. Kaj `ivotnite i kaj ~ovekot so spojuvaweto na ma{ki i 
`enski gameti se sozdava zigot od koj se razviva diploiden organizam. Vo posebni organi kaj 
~ovekot i `ivotnite (ovariumi i testisi) so redukciona delba }e nastanat povtorno 
haploidni gameti. Toj proces vo `enskiot organizam se narekuva oogeneza, a vo ma{kiot 
spermatogeneza. 
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Oogeneza  
  Se odviva vo ovariumite kaj `enskite organizmi. Karakteristi~no  za oogenezata e sozdavawe 
samo na edna jajce kletka, a ostanatite tri kletki nastanati so redukciona delba (polociti), 
naj~esto propa|aat. Kaj cica~ite, pa i kaj ~ovekot, jajce kletkite se razvivaat od 
primordijalni kletki- oogonii od embrionalniot razvitok. Vo tretiot mesec od 
embrionalniot razvoj na ~ovekot, oogoniite se delat (faza na namno`uvawe) i nekoi od niv 
rastat (faza na rast) i stanuvaat primarni oociti. Ovie kletki se opkru`uvaat so mali 
folikularni kletki so {to davaat primaren folikul. Posle ra|aweto nema ve}e oogoniumi, 
tuku samo oociti (okolu 2.000.000), no tie vo postembrionalniot razvoj postepeno propa|aat, 

taka {to vo pubertetot ostanuvaat okolu 400.000, a sozrevaat vkupno 400. Primarnite oociti 
ja zapo~nuvaat profaza I od mejotskata delba i procesot vo diploten se stopira (faza na 
zastoj), sé do pubertetot koga delbata prodol`uva. No, od pubertetot do klimakteriumot kaj 
`enite obi~no sekoj mesec sozreva samo po eden folikul, odnosno samo eden primaren oocitit 
ja prodol`uva mejozata. Poradi toa nekoi primarni oociti ja prodol`uvaat redukcionata 
delba duri i do 50 godini otkako ja zapo~nale. Zatoa, kaj `enite, verojatnosta da se javi nekoja 
hromozomska aberacija e pogolema poradi zastojot vo mejozata, a raste so starosta na `enata. 
Metafaza I se odigruva duri vo zreliot Grafov folikul. Potoa nastanuva sekundaren oocit i 
prvo polarno telo koe se smestuva me|u kleto~nata membrana i obvivkata. Procesot 
prodol`uva so vtorata mejotska delba koja povtorno zastanuva vo metafaza. Toga{ doa|a do 
ovulacija pri koja sekundarniot oocit se otfrla vo stoma~nata praznina, a potoa se prifa}a 
vo jajcevodot kade i se oploduva. So prodiraweto na spermatozoidot se predizvikuva 
prodol`etok na mejoza II od {to se dobiva golema jajce kletka i vtoro polarno telo koe 
ponatamu mo`e da se podeli na dve polarni tela, koi obi~no brzo propa|aat. Ako ne dojde do 
oploduvawe nema ni da zavr{i redukciskata delba, pa so toa sekundarnite oociti brzo, vo rok 
od 24 ~asa, propa|aat. 

so site stadiumi na razvoj na folikulite 

Sl. 22. Formirawe na jajce kletka i presek na ovarium 
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Spermatogeneza 
  Sozdavaweto na ma{kite polovi kletki (spermatogeneza) se razlikuva od oogenezata. Fazata 
na namno`uvawe vo spermatogenezata trae od embrionalniot stadium do docna starost od 
primordijalnite kletki na spermatogoniite. Pri rast na spermatogoniite od tip V (tip A 
ostanuvaat kako rezerva), nastanuvaat primarni spermatociti koi imaat diploiden broj na 
hromozomi. Redukcionata delba, mejozata zapo~nuva vo pubertetot i trae neprekinato do 
starosta. Koga eden spermatocit }e vleze vo delba, toj i ja zavr{uva. Najprvo se sozdavaat dva 
mali sekundarni spermatocita koi pri mejoza II davaat vkupno ~etiri haploidni spermatidi. 
Od spermatidite so poseben proces koj se narekuva spermiogeneza se formiraat spermiumi 
pri {to zna~ajna uloga imaat posebni potporni kletki nare~eni Sertolievi kletki. Za 
kompletno sozdavawe na spermatozoidi kaj ~ovekot potrebni se okolu 64 dena. Mejozata pri 
spermatogenezata, za razlika od oogenezata e kontinuiran proces i ne zastanuva, a zapo~nuva 
kako odgovor na nekoi hormoni i drugi faktori.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

Sl. 23. Formirawe na spermatozoidi i presek niz testis (semeno kanal~e)  
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MORFOLOGIJA NA HROMOZOMI 
 
-genofori kaj virusi i prokarioti 
  Virusite kako nekleto~ni formi imaat genetski materijal (genofor) koj e pretstaven od 
edna gola molekula na DNA ili RNA, i toa naj~esto vo cikli~na ili spiralna forma, 
za{titena so proteinska obvivka poznata kako kapsida. Nukleinska kiselina ja nosi 
celokupnata genetska informacija neophodna za sinteza na proteinite za dadeniot tip na 
virus.  

 

 
Za intracelularnite paraziti 
karakteristi~no e toa {to molekulite na 

virusnata nukleinska kiselina (DNA ili RNA), nadvor od `ivata kletka se neaktivni, 
"mol~at", a po navleguvaweto vo kletkata doma}in stanuvaat funkcionalno aktivni. 
Reprodukcijata na virusite e vrzana za kletkata doma}in bidej}i tie ne gi sodr`at 
biohemiskite i strukturni mehanizmi potrebni za replikacija na geneti~kiot materijal i za 

sintezata na proteinskata obvivka. Ima golem 
broj na razli~ni vidovi na virusi koi se 
sposobni da gi inficiraat `ivotinskite, 
rastitelnite i kletkite na ~ovekot. Vo 
genetskite istra`uvawa najmnogu se koristat 
virusite koi imaat sposobnost da se 
razmno`uvaat vo bakteriskite kletki duri i da 
stanat nejzin sostaven del koj so genetskiot 
materijal na bakterijata se prenesuva od 

Sl. 24. [ematski prikazi za nekoi virusi i bakteriofagi

Sl. 25. Mikrofotografija na plazmid so 

cikli~na forma (elektronska mikroskopija) 
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generacija na generacija. Toa se taka nare~eni bakteriofagi (ili ~esto skrateno fagi). Denes 
najdobro se prou~eni genoforite kaj bakteriofagite (T-2, T-4, T-7 i dr.) koi parazitiraat kaj  
Esherichia  coli, bakterija koja e najdobro prou~ena. 
Kaj prokariotskite kletki bidej}i nema diferencirano jadro so jadrena membrana, 
genoforite se slobodni vo citoplazmata.  Obi~no se edine~ni i pretstavuvaat gola (bez 
proteini) po forma kru`na DNA molekula. Genoforot kaj bakteriite mo`e da pretstavuva i 
stabilen DNA-proteinski kompleks, me|utoa mesto histoni sodr`i proteini so slabo kisel 
karakter. Se pretpostavuva deka hromozomot kaj bakteriite e povrzan so kleto~nata membrana, 
i tie mesta na povrzuvawe imaat uloga vo koordinacijata na rasteweto na kletkata i 
replikacijata na hromozomot. Bakteriskite kletki vo protoplazmata (pokraj hromozomot) 
sodr`at eden ili poveke genetski elementi koi se poznati kako plazmidi. Toa se genetski 
strukturi koi se repliciraaat avtonomno, nezavisno od bakteriskiot hromozom, a se koristat 
vo genetskiot in`enering.  
Epizomite se isto taka vonhromozomski genetski elemeti karakteristi~ni za odredeni 
bakterii koi mo`at da se replicirat nezavisno od bakteriskiot hromozom, me|utoa imaat 
sposobnost da se integriraat odnosno vgradat vo bakteriskiot hromozom kako i da bidat 
dezintegrirani od istiot.  
 
-genofori kaj eukarioti 
 

  Morfologijata na hromozomite 
najdobro mo`e da se nabquduva za 
vreme na delbata na jadroto, i toa vo 
metafaza koga imame definitivno 
formirani odnosno morfolo{ki 
najdiferencirani hromozomi. Vo 
tekot na kleto~niot ciklus 
hromozomite imaat razli~en izgled, 

 veli deka se vo funkcionalna forma.  

odnosno forma. 

Vo interfaza hromozomite se dolgi i 
tenki konci vo despiralizirana 
sostojba, koga ne mo`at poedine~no da 
se razlikuvaat. Bidej}i biohemisko-

fiziolo{ki se dosta aktivni, za niv se

  Za vreme na delbata na jadroto (kariokineza), hromozomite imaat forma na stap~esti 
strukturi (koi intenzivno se bojat so bazi~ni boi), u{te poznata kako transportna forma.  

Goleminata na hromozomite kako i brojot, e specifi~na i konstantna za sekoj organizam. Kaj 
nekoi organizmi hromozomite se sitni granuli, me|utoa po~esto se sretnuvaat kako kusi ili 
dolgi stap~esti po forma hromozomi. Kako brojot, taka i goleminata i formata na 
hromozomite e specifi~na i konstantna za sekoj organizam i mo`e da poslu`i kako 
taksonomska karakteristika. 

 
 
 
Morfolo{ki diferencijacii na hromozomite 
 
  Hromozomite vo metafaza kako definitivno formirani strukturi so odredena forma 
(naj~esto stap~esta) se karakteriziraat so odredeni morfo-funkcionalni diferencijacii:  
 1. Konstrikcii (ili stesnuvawa) 
 2. Heterohromatinski segmenti (regioni) 
 3. Telomeri      
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1. Konstrikcii (ili stesnuvawa)- Najva`nata morfolo{ka diferencijacija na hromozomite 
pretstavuvaat konstrikciite, odnosno stesnuvawata, koi mo`at da bidat diferencirani kako 
primarni i sekundarni. 

a) Primarna (centromerna, kineti~ka) konstrikcija - Primarnoto stesnuvawe e 
karakteristi~no za site hromozomi na kariotipot, so koe hromozomite se podeleni na dva isti 
ili neednakvi kraka.  

 

 

 

Vo primarnoto stesnuvawe se 
nao|aat va`ni strukturi: 
centromeren region (ili 
centromer) i kinetohor.  

Centromerniot region e 
naj~uvstvitelniot del na 
hromozomot. Za vreme na 
mitozata i vtorata mejoti~na 
delba, normalna pojava e 
centromerniot region da se 
deli nadol`no, pri {to 
hromatidite stanuvaat 
nezavisni i se dvi`at 
sprotivno kon polovite na 
delbenoto vreteno. 

 

Primarnoto stesnuvawe 
zazema odredeno mesto pri {to sekoj 
hromozom e podelen na dva obi~no 
razli~ni po dol`ina delovi- poznati 
kako kraci na hromozomot.  

 so primarna konstrikcija 

Sl. 26. [ematski izgled na metafazen hromozom 

Spored klasifikacijata na Levan i sor., (1964), koja se bazira na mestopolo`bata na 
primarnoto stesnuvawe (odnosno centromerot), hromozomite mo`at da bidat: atelocentri~ni 
i  telocentri~ni. 

Atelocentri~nite hromozomi, primarnoto stesnuvawe gi deli na dva hromozomaski kraka. Od 
svoja strana pak atelocentri~nite hromozomi po polo`bata na primarnoto stesnuvawe i 
odnosot od dol`inata na kracite mo`at da bidat od:  

a. Metacentri~en tip (M ili m
sredinata ili okolu sredinata (ima medijalna polo`ba) i hromozomot go deli na dva ednakvi 
(so odnos od 1,0) ili pribli`no ednakvi kraci (so odnos 1-1,7) 

b. Submetacentri~en tip (sm), koga centromernoto stesnuvawe e oddale~eno od sredinata 
t.e. ima submedijalna polo`ba i hromozomot go deli na dva neednakvi kraka (so odnos 1,7 - 
3,0). 

v. Subakrocentri~en (ili subtelocentri~en) tip (sa, yt), koga centromernoto stesnuvawe e 
subterminalno i edniot krak ima izrazito pomali dimenzii od drugiot krak (so odnos 3,0 - 
7,0) 

g. Akrocentri~en tip (as), koga centromernoto stesnuvawe e isto taka subterminalno, pri 
{to edniot krak edvaj se zabele`uva, ima  mali dimenzii vo odnos na  dolgiot krak ( 
odnosot e  pogolem od 7,0). 
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Telocentri~nite hromozomi (T ili t) nemaat dva kraka bidej}i centromerot e terminalno, na 
samiot kraj. 

M               m  sm      sa/st             a        T 

p 

q 

 
 

Sl. 28. Tipovi na hromozomi,  spored kalsifikacijata na Levan i sor., (1964) 

 

b) Sekundarna konstrikcija. -Pokraj 
primarnoto stesnuvawe poedini 
hromozomi poseduvaat i sekundarno 
stesnuvawe (konstrikcija), koe nema 
sposobnost da se vrzuva za delbenoto 
vreteno od prosta pri~ina {to ne e 
nositel na strukturi (kinetohori) koi bi 
se povrzale za mikrotubulite na istoto. 
Po ova stesnuvawe naj~esto sledi mal 
top~est po forma dodatok na hromozomot, 
ozna~en kako satelit ili trabant, a 
hromozomite {to go poseduvaat se 
nare~eni satelitski hromozomi (SAT-
hromozomi).  

�26 



Citolo{ki osnovi na nasleduvawe 

 
 

Sl. 29.[ema za morfolo{ki diferencijacii na metafazen hromozom 
 

Satelitite obi~no se nao|aat na kusite 
(pomalite) hromozomski kraci, no ne kaj site 
kariotipovi. Naj~esto na sekundarnoto 
stesnuvawe od SAT-hromozomite, se obrazuva 
jadrenceto (nucleolus), poradi {to ovaa 
konstrikcija e poznata u{te kako nukleolaren 
organizator. Terminot se razbira e tesno 
povrzan so funkcijata, odnosno, vo predelot na 
sekundarnata konstikcija na krajot od profaza, 
kaj dvete kariokinezi, doa|a do raspredeluvawe 
na materijalot od jadrenceto, koj vo tekot na 
fazite na dvi`ewe i raspredeluvawe na 
hromozomskiot materijal, patuva zaedno so 
hromozomite, a vo telofaza koga se 
rekonstruira celoto jadro, se formira i 
jadrenceto. Sekoja diploidna hromozomska 
garnitura ima najmalku eden par homologni 
nuklearni organizatori a mnogu ~esto nivniot 
broj e vo korelacija so brojot na nukleolusite 
vo jadroto. SAT-hromozomite mo`e i ne mora da 
se vo isto vreme i nuklerni organizatori, 
poradi {to se pravi razlika pome|u 
morfolo{kata karakteristika-prisustvo na 
sekundarna konstrikcija kaj hromozomot i 

Sl. 30. ProfazaI, dijakineza, vo 

neposredna blizina na 

jadrenceto se dva bivalenta so 

sekundarni konstrikcii 

(nukleolarni organizatori) 
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funkcijata na hromozomot so sekundarna konstrikcija -nuklearen organizator. Dali eden 
hromozom so sekundarna konstrikcija e nukleolaren organizator ili ne se proveruva duri 
otkako }e se prosledi negovoto odnesuvawe vo tekot na dvete kariokinezi. Vo kasna profaza 
tie se dobli`uvaat do nukleolusite i duri potoa doa|a do is~eznuvawe (se razbira samo 
vizuelno) na jadreceto. Ako vo telofaza jadrenceto se rekonstruira vo neposredna blizina na 
istiot homologen par hromozomi, toga{ so pravo taa funcija mu se prepi{uva nemu. 
Ponekoga{ ova funkcija ja vr{at pogolem broj parovi na nehomologni hromozomi, kako {to e 
primerot vo humaniot kariotip. Ponovite ispituvawa poka`aa deka sekundarnoto stesnuvawe 
prestavuva del od DNA koja ja nosi 
informacijata za sinteza na r-RNA, podednakvo 
kako i jadrenceto vo samoto jadro. 

2) Heterohromatinski regioni (segmenti)- 
Heterohromatinot, iako ne se razlikuva po 
sostav od euhromatinot, sepak i vo interfaza 
ostanuva silno kondenziran (spiraliziran) 
odnosno genetski (transkripciski) neaktiven 
ili slabo aktiven. Za heterohromatinskata 
DNA (posebno DNA od konstitutivniot   
heterohromatin) karakteristi~no e toa {to 
kasno se replicira i pretstavuva satelitska 
DNA, bidej}i se odlikuva so visoka sodr`ina na 
repetitivni (povtoruva~ki) nukleotidni 
sekvenci. Blagodarenie na sovremenite ehniki 
za diferencijalno boewe prvenstveno so giemsa, 
dosta precizno mo`at da se identifikuvaat 
heterohromatinskite regioni t.e. segmenti na 
hromozomite, a toa pak dava mo`nosti za podobro 
prou~uvawe na nivnata struktura.  

na jadrenata membrana 

pokraj vnatre{nata strana 

Sl. 33. Raspored na heterohromatin 

 

 

 

 

 

 

 

Sl. 34. Idiogram na human kariotip, raspored na G traki

 

 

 

 

 

 

 

 

Pri diferencijalnoto boewe so GIEMSA, heterohromatinot vo centromerniot region dava t.n. 
S-bendovi (traki), dodeka od interkalarniot (sredi{en ili vmetnat t.e. po dol`inata na 
kracite) i terminalniot (na kraevite od kracite) se dobivaat G -bendovi. 
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3) Telomeri - Terminalnite 
delovi na hromozomskite 
kraci iako ne poka`uvaat 
vidlivi morfolo{ki 
diferencijacii, po svoeto 
odnesuvawe se razlikuvaat 
od ostanatiot del na 
kracite. Ovie delovi se 
poznati kako telomeri. 
Ovie strukturi se nao|aat 
isklu~ivo na kraevite na 
hromozomite i vo ramkite na 
normalnite strukturni 
promeni na hromozomite 
nikoga{ ne zazemaat 
interkalarna pozicija. Tie 
se mnogu pozna~ajni po 

funkcijata koja im se 
prepi{uva, odkolku kako 
morfolo{ka karakteristika 
na hromozomot.  

so fluorescentna boja. 

Sl. 36. Hromozomi na ~ii kraevi se nao|aat telomeri

Spored 
istra`uvawata na 
nekoi avtori ovie 
distalni regioni na 
hromozomite vo 
interfaza sekoga{ 
se pojavuvaat kako 
kondenzirani 
heterohromatinski 
delovi na 
hromozomite. Kaj 
humanite hromozomi 
e registrirano 
prisustvo na 
povtoruva~ki tandem 
na TTAGGG-
sekvencata koja se 
odr`uva so 
aktivnosta na 
enzimot telomeraza.        

Telomerite kako 
specifi~ni delovi 
ovozmo`uvaat za{tita na integritetot i individualnosta na hromozomite vo tek na delbeniot 
ciklus. Blagodarenie na telomerite otsustvuva haoti~no i nekontrolirano spojuvawe na 
hromozomite. Dokolku ne bi imale takva funkcija, za vreme na kleto~niot ciklus bi se 
pojavile najrazli~ni hromozomski formacii koi bi uslovile niza negativni pojavi. 

Pregled na dosega utvrden redosled na telomerni sekvenci

kaj nekoi vidovi organizmi 

Posebno va`no e toa {to vo kariokinezata, poto~no vo anafaznoto dvi`ewe dvata telomerni 
delovi na sekoj hromozom se orientiraat i dvi`at kon edniot pol odnosno se unipolarni.  
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KARIOTIP, KARIOGRAM I IDIOGRAM 
 
  Kaj edinkite na ist vid, site kletki vo organizmot vo jadroto sodr`at odreden broj na 
hromozomi, koi me|usebno se razlikuvaat po svojata forma i golemina no se karakteristi~ni 
za dadeniot vid. Levitski (1924) so terminot kariotip go opfa}a vkupniot broj (zbirot) na site 
metafazni hromozomi vo jadroto na edna kletka. Zbirot na hromozomite koi po svojot broj i 
morfologija se karakteristi~ni za somatskite kletki na organizamite od toj vid se ozna~uva 
kako kariotip na dadeniot vid. Spored Battaglia (1952) kariotip pretstavuva zbir na site 
hromozomi vo edna kletka na organizmot, odnosno hromozomite vo diploiden broj koi se 
razlikuvaat po svojata morfologija.  

 

 

Sl. 38. Human kariogramSl. 37.Human kariotip 

  Za polesno identifikuvawe na homolognite hromozomi vo kariotipot se pravi kariogram. 
Spored Nava{in (1922) kariogramot pretstavuva sistematsko poreduvawe na hromozomite od 
dadeniot kariotip po homologni parovi t.e. grupi. Za taa cel od mikrofotografii na dobar 
kariotip kade hromozomite ne se preklopuvaat vnimatelno se se~at i se poreduvaat vo 
homologni parovi po goleminata i sli~nosta vo soodveten niz. 
 Koga hromozomite se pretstavuvaat {ematski so cel {to pojasno da se prika`at 
morfometriskite karakteristiki na hromozomite zboruvame za idiogram. Vsu{nost za 
konstruirawe na idiogramot se koristat site morfolo{ki odliki na hromozomite kako {to 
se: vkupnata dol`ina na dvata kraka, odnosot pome|u goleminata na dvata kraka i mesto 
polo`bata na konstrikciite posebno na primarnata. So idiogram vsu{nost pojasno mo`at da 
se istaknat karakteristikite i razlikite pome|u poedini hromozomi. Kariotipot e izvor na 
informacii za osnovnite karakteristiki na hromozomite odnosno za odreduvawe na 
hromozomskiot broj odnosno stepenot na ploidnosta a mo`e da se koristi i za determinacija 
na odredeni otstapuvawa ili hromozomski aberacii. Grafi~koto pretstavuvawe na 
hromozomite vo idiogram, slu`i za determinirawe i identifikuvawe na homolognite 
hromozomi i nivnite strukturni aberacii, a toa pak vo golema mera se koristi za studii so 
komparativni analizi na kariotipot kaj vidovite vo daden rod ili familija.  
   Morfometriskata analiza (odreduvawe na brojot i morfologijata) na hromozomite 
pretstavuva eden od metodite za utvrduvawe na normalnata genetska konstitucija (genotipot), 
a se koristi vo biologijata, medicinata, zemjodelieto i veterinata. Poznavaweto na 
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hromozomite so svoite karakteristi~ni morfo-funkcionalni diferencijacii, vo golema mera 
zavisi od metodata na boewe i preparirawe. Taka glavnite morfolo{ki diferencijacii na 
hromozomite voglavno se identifikuvaat so standardni metodi na boewe so: folgen, oceten 
karmin, oceten orcein i dr. Me|utoa, primenata na sovremenite BENDING tehniki a posebno 
boeweto na heterohromatinskite regioni so Giemza, ovozmo`uvaat precizna identifikacija 
na homolognite hromozomski parovi, so {to se ovozmo`uva i identifikacija i prou~uvawe 
filogenijata na poedini genomi. 
 
 
Kariotip na ~ovek 
 
  Mo`nosta nasledniot materijal na ~ovekot koj se nao|a vo hromozomite da se analizira vo 
opredelena faza od delbata na somatskite kletki, predizvikala silen interes kaj 
istra`uva~ite, 50tite godini od minatiot vek, osobeno po pretpostavkite na Wardenburg (1932) i 
Fanconi (1936), deka vo patologijata na ~ovekot ima sostojbi i bolesti povrzani ne samo so 
promenata na poedini geni, tuku i so hromozomi i celi genomi. Vo ovie istra`uvawa golem 
pridones imaat Tjio i Levan koi go opredeluvaat to~niot broj na hromozomite, po {to 
zapo~nuvaat da pristigaat rezultati za hromozomski naodi od golem broj laboratorii vo 
svetot. So cel da se postigne ednoobraznost i red vo pismenite izve{tai na razli~nite 
citogenetski laboratorii, se uka`ala potrebata da se unificiraat odredeni pojmovi vo 
citogenetikata. Taka, 1960 godina vo Denver, se sostanuva mala grupa humani citogeneti~ari 
koi ja davaat osnovata na nomenklaturata i poreduvaweto na hromozomite vo humaniot 
kariotip, odnosno se izgotvuva humaniot kariogram. Humanite hromozomi se podredeni vo 22 
para avtozomni i eden par polovi- gonosomi koi se ozna~uvaat kako 23ti par (X i Y). 
Hromozomite se podredeni spored nivnata golemina no i spored polo`bata na centromerot. 
Na II sostanok vo London (1963), hromozomite se podredeni vo pove}e grupi, koi se ozna~eni so 
bukvi (A, B, C, D, F i G). Na III sostanok vo ^ikago (Ilinois, 1966) utvrdeni se preciznite 
oznaki za normalni i abnormalni hromozomi vo humaniot komplement, koi se nadopolneti na 
IV sostanok odr`an vo Pariz (1971), a na V vo 1974 vo Leik Plesid, Wujork, i VI (1975), vo 
Edinburg, se kompletno dopolneti i utvrdeni site oznaki vo nomenklaturata. 
 
SIMBOLI I NOMENKLATURA VO MEDICINSKACITOGENETIKA 

( Denver - London ) 
 

A - G      - hromozomski grupi 
1 - 22      - broevi na avtosomni hromozomi 
X , Y                 - polovi hromozomi 
dijagonalna crta - gi odvojuva kleto~nite linii vo mozaicizmot 
znak ; minus ( - )  
ili plus ( + ) - koga se stava pozadi brojot na odreden 

avtosomen hromozom ili pozadi hromozomska 
grupa, ozna~uva  deka nekoj hromozom e 
prekumeren ili deka nedostasuva;  
- koga e smesten pozadi oznakata za krakot ili 
strukturata toa zna~i deka toj krak ili taa 
struktura e pogolema ili pomala od normalna. 

pra{alnik ( ? ) - ozna~uva nepoznat hromozom ili nejasna 
struktura 

zvezdi~ka ( * ) - ozna~uva hromozom ili hromozomska struktura 
koja se objasnuva vo tekstot ili vo legendata 

ace - acentri~en 
cen - centromera 
dic - dicentri~en  
end - endoreduplikacija 
h - sekundarna konstrukcija 
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i - izohromozom 
inv - inverzija 
mar - marker hromozom 
mat - maj~insko poteklo 
p - kratok krak na hromozom 
pat - tatkovo poteklo 
q - dolg krak na hromozom 
r  -prstenest ( ring ) hromozom 
s - satelit 
t - translokacija 
tri - tricentri~en 
 
 

Hromozomite spored svojata morfologija i gradba vo kariogramot se rasporedeni vo 7 
grupi; 

 
A grupata-Vo ovaa grupa se nao|aat prvite tri para hromozomi koi se najgolemi. Vo 

hromozomite od prviot i od tretiot par centromerot e postaven medijalno i tie se 
metacentri~ni, dodeka vtoriot par e submetacentri~en. Prviot hromozom sodr`i sekundarno 
stesnuvawe na dolgiot krak, vedna{ pod centromerot.  Na ovoj hromozom se utvrdeni najgolem 
broj na genski lokusi me|u koi e i Rh lokusot ili lokusot odgovoren za Rh-sistemot. Na 
vtoriot hromozom pokraj ostanatite se nao|a genot odgovoren za MN sistemot na krvnite 
grupi, dodeka na tretiot hromozom e utvrdeno prisustvo na 2 genski lokusi odgovorni za 
sinteza na odredeni enzimi. 

B grupata-Vo ovaa grupa vleguvaat 4 tiot i 5 tiot hromozom, kaj koi centromerite se 
postaveni submedijalno i tie se submetacentri~ni. Na ~etvrtiot hromozom se nao|aat genski 
lokusi koi se odgovorni za determinacija na sinxirite za hemoglobinot. 

C grupat- Taa sodr`i 7 hromozomi so sredna golemina i toa 6-tiot do 12-tiot 
hromozom. 6, 7, 8 i 11-tiot hromozom se metacentri~ni, dodeka 9, 10 i 12-tiot se 
submetacentri~ni. Vo ovaa grupa spa|a i H hromozomot koj e metacentri~en. Na sredinata na 
kratkiot (p) krak kaj 6tiot par i na dolgiot (q) krak kaj 8iot i 9tiot par se nao|a sekundarno 
stesnuvawe blizu do primarnoto. 

D grupata- Ovaa grupa e sostavena od tri para na akrocentri~ni hromozomi 13, 14 i 15. 
Hromozomite se so sredna golemina no se najgolemite akrocentrici vo kariotipot na ~ovekot, 
a poseduvaat i sateliti po {to se lesno prepozantlivi. Nivna sigurna identifikacija e 
mo`na so primena na bending tehnika ili autoradiografija. 

E grupata-Sostavena e od tri para na hromozomi -16, 17 i 18 koi imaat pomali 
dimenzii od hromozomite na D grupata. 16 tiot hromozom e metacentri~en, 17tiot e 
submetacentri~en, dodeka 18-tiot e akrocentri~en (no morfolo{ki mnogu porazli~en od 
ostanatite akrocentici). Na q krakot od 16 tiot i 17 tiot par se nao|a sekundarno stesnuvawe vo 
blizina na primarnoto. 16 tiot hromozom e nositel na gen koj ja kontrolira sintezata na 
enzimot holesterol, acetil-transferaza koj ja katalizira esterifikacijata na holesterol vo 
krvna plazma. Na 17 tiot hromozom se nao|a specifi~no mesto koe go prepoznava adenovirusot 
12.  

F grupataja so~inuvaat dva para metacentri~ni hromozomi -19 i 20.  Se misli deka na 
19 tiot hromozomski par se nao|aat genski lokusi koi ja odreduvaat ~uvstvitelnosta na polio-
virusot, a na 20 tiot e genot koj ja kontrolira konverzijata na holesterolot.  

G grupa- vo nea se nao|aat najmalite dva akrocentri~ni hromozomi; 21 i 22,  kako i Y 
hromozom.  21 tiot i  22 tiot hromozomski par imaat sateliti i sekundarna konstrikcija na 
kratkiot (p) krak.   

X hromozomot kaj ~ovekot e so sredna golemina i spored Denverskata klasifikacija 
na hromozomite pripa|a na C grupata. Toj e vtor najgolem hromozom vo ovaa grupa so centromer 
postaven pove}e medijalno vo odnos na centromerot na bilo koj drug C - hromozom.  Vo 
somatskite kletki eden od dvata H hromozomi formira polov hromatin, toj e 
heterohromati~en i kasno se replicira.  
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 Y hromozomot e akrocentri~en hromozom koj pripa|a na G grupata. Toj e najgolem 
hromozom vo ovaa grupa i negovite dolgi kraci imaat tendencija za pribli`uvawe eden kon 
drug. Ovoj hromozom ne poseduva sateliti. Istiot  e odgovoren za razvojot na primitivnata 
gonada vo testis. Y hromozomot ja replicira DNA pokasno od site akrocentri~ni hromozomi 
{to zboruva za negovata heterohromati~na priroda. 
So upotreba na specifi~ni metodi na boewe (bending tehniki) i avtoradiografija, mo`e da se 
identifikuva sekoj hromozom od navedenite grupi. Sateliti i sekundarni stesnuvawa mo`at 
da se najdat ponekoga{ i na drugi grupi hromozomi, no toa naj~esto pretstavuva aberacija. 
 

 
Sl.39.  Razli~ni tipovi na humani hromozomi 

 
Metodi vo humanata citogenetika 
 
Preparati za nabquduvawe na hromozomite na svetlosen mikroskop mo`e da se dobijat samo od 
kletki vo delba, poradi {to mo`e da se koristat: 
 
Kultura na limfociti 

  Vo naj{iroka, rutinska upotreba e metodot za dobivawe na preparati od kultura na 
limfociti od perifernata krv. Limfocitite se diferencirani kletki i redovno ne se delat, 
pa zatoa se primenuva predtretman koj }e ovozmo`i da se predizvika delba i dobijat dovolen 
broj kletki vo delba za kariolo{ka analiza. Za taa cel se koristi fitohemaglutinin 
(supstanca koja se ekstrahira od Phaseolus, a ima silno mitogeno dejstvo). Za stopirawe na 
delbata na kletkite se upotrebuva citostatik colcemid koj go depolimerizira delbenoto 
vreteno, a so koristewe na hipotoni~en rastvor na KCL se predizvikuva prskawe na klekite i 
osloboduvawe na hromozomite. 

4. Kletki od bazalen sloj na epidermisot, koren na vlaknata. 

5. Kletki od amnionskata te~nost kaj bremeni `eni. 

6. Tumorozni kletki. 

7. Kletki od gonadi vo delba. 

3. Kletki od svrzno tkivo (od kultura). 

2. Limfociti od perifernata krv (ovie kletki redovno ne se delat i zatoa 

prvo treba da se dobijat vo kultura). 

1. Kletki vo delba od koskenata srcevina na gradnata koska (sternum). 

Vo specijalno {i{ence za kultura se stava hranliv medium, human AB serum (ili fetalen 
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serum), fitohemaglutinin i heparinizirana venska krv. Se zatvara dobro {i{eto i se 
inkubira na 37єS 72 ~asa. Potoa se dodava kolcemid i se inkubira u{te 2 ~asa. Potoa 
sodr`inata se pretura vo epruvata, se centrifugira na 3000 vrte`i vo vremetraewe od 10 
minuti, se dodava hipotoni~en rastvor na KCL, povtorno se centrifugira, a potoa se vr{i 
fiksacija so rastvor na metanol-ocetna kiselina vo odnos 3:1. 

Suspenzija na kletki so malku fiksativ se nanesuva vo razmaz na ~isto staklo i se su{i. Vaka 
podgotveniot preparat mo`e da se oboi so orcein, Giemza ili se primenuvaat razli~ni metodi 
za dobivawe bendovi na 
hromozomite, za nivna polesna 
identifikacija i analiza. 

Boewe na hromozomi 
Za identifikacija na hromozomite 
se koristat pove}e metodi na boewe: 
1. G (GIEMSE) tehnika na boewe 
2. Metoda za diferencijalno boewe 
po Seabright (1972) ili G-tehnika  

Kako rezultat na boeweto so ovaa 
metoda se dobivaat temni i svetli 
lenti po dol`inata na hromozomite, 
pri {to, temnite lenti 
pretstavuvaat konstruktivni 
heterohromatinski regioni 
rasporedeni po kracite na 
hromozomite, a svetlite lenti go 
pretstavuvaat euhromati~niot 
region. Tehnikata na bendovi e 
osnovna za identifikacija na sekoj 
hromozomski par. Rasporedot na 
svetli i temni lenti e 
karakteristi~en za sekoj vid.  

Q (Quinakrin) tehnika: Vo 1970 
godina bilo uspeano da se prika`e 
heterogenosta na hromozomskata 
struktura, odnosno postoeweto na 
transverzalni lenti (t.n. Q lenti), 
po obrabotkata na preparatite so 
derivati na kvinakrin ili atebrin, 
nabquduvani na ultravioletova 
svetlina so fluoresceten 
mikroskop. So ovaa tehnika, 
distalnite kraevi na 
hromozomite ne se bojat. Y 
hromozomot fluorescira 
najsilno na distalniot del od dolgiot krak vo vid na svetli to~ki ne samo vo metafaznite 
tuku i vo interfaznite jadra. Zatoa ovaa tehnika se koristi za identifikacija na polot vo 
celularniot materijal.  

Sl. 40. Human kariotip i kariogram na fluorescenten mikroskop

R (Reverzna) tehnika- dava sprotivni efekti vo sporedba so tehnikata na G- trakite i se 
koristi za ispituvawe na terminalnite regioni na hromozomite. So ovaa tehnika se 
istaknuvaat telomernite regioni koi ~esto se zafateni so pomali strukturni promeni 
(translokacii, inverzii, posebno pericentri~nite). 

C (Centromerno heterohromatska) tehnika na boewe- go prika`uva efektivnoto boewe na 
centromerot i na sekundarnata konstrikcija (C - bend), a posebno e zna~ajna pri 
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identifikacija na pericentri~nite inverzii i pri prou~uvawe na polimorfizmot na 
hromozomite. 

3. Fluorescentna in situ hibridizacija  (FISH) 

Ovoj dijagnosti~ki metod pretstavuva kombinacija na sovremenite molekularni so 
konvencionalnite citogenetski metodi za analizirawe na hromozomite, a se bazira na 
koplementarnosta na DNA molekulata, odnosno na sposobnosta na ednoveri`nata molekula na 
DNA da kowugira so svoite komplementarni sekvenci koi se modificirani, {to po 
hibridizacijata ovozmo`uva vizuelizacija na regionot pod ultravioletovo osvetluvawe. DNA 
sondite mo`at da bidat: 

1 centromerni- sostaveni od repetativni sekvenci koi mo`at da se najdat i vo 
centromerot, a se koristat za brza prenatalna detekcija na aneuploidii (trisomii na 
13, 18 i 21). Prednosta na ovoj metod e i vo toa {to mo`e da se iskoristat interfazni 
kletki, koi ne se vo delba.  

2 edinstveni sekvenci- koi se specifi~ni za hromozomot, za odreden lokus ili slu`at za 
identifikacija na submikroskopski mali delecii i duplikacii. 

3 sondi za boja- se sostoi od koktel na razli~ni sondi za razli~ni delovi na hromozomot 
koj fluorescira. Se upotrebuva za 
detekcija na suptilni 
translokacii ili za utvrduvawe na 
potekloto na vi{ok hromozomski 
materijal (zabele`livi 
parcijalni trisomii i dr.). 

4 pove}eslojno spektralno 
kariotipizirawe- koristi grupa 
na sondi za celi hromozomi pri 
{to se dobiva raznoboen, {aren 
kariotip (sl. br. 7), kade sekoj  par 
se identificira so posebna boja. 
Na ovoj na~in uspe{no se 
identificiraat site strukturni 
promeni. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Sl. 41. Hromozomite se oboeni so razli~ni fluorescentni sondi koi 

karakteristi~no gi bojat hromozomite so {to se ovozmo`uva nivna polesna 

identifikacija i detekcija na numeri~ki  i strukturni hromozomski aberacii 
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POSEBNI TIPOVI NA HROMOZOMI 
 

  Kaj nekoi vidovi organizmi, odnosno vo posebni tkiva ili slu~aevi otkrieni se specijalni 
tipovi na hromozomi koi po gradbata ili odnesuvaweto bitno se razlikuvaat od normalnite 
mitotski hromozomi. Vo ovaa grupa na neobi~ni ili specijalni hromozomi pripa|aat: 
politenite hromozomi; ~etkovidnite hromozomi i V-hromozomi. Prvite dva tipa ne se 
karakteristi~ni za ~ovekot no se prisutni vo site klasi~ni u~ebnici po humana genetika, 
kako posebno zna~ajni objekti vo istra`uvawata od koi proizlegoa soznanijata za deluvaweto 
na genot. 
a) Politeni hromozomi - po dimenzii se gigantski hromozomi, karakteristi~ni za 
somati~nite kletki na nekoi tkiva vo larvite na dvokrilni insekti. Prvpat se opi{ani od 
Balbiani (1881), vo plunkovite `lezdi kaj larvi vo koi ima ima dosta krupni jadra i hromozomi 
so specifi~na gradba i golemina. Politenite hromozomi se sostaveni od golem broj na 
nadol`no spoeni hromatinski ni{ki koi se formiraat kako rezultat na pove}ekratno 
endoreplicirawe te. multiplicirawe na hromozomite vo tek na sintetskiot period. Brojot na 
hromatidite replicirani na ovoj na~in vo politenite hromozomi mo`e da iznesuva od 1000 do 
4000. Konstatirano e deka stepenot na politenost vo eden organizam mo`e da varira od tkivo 
do tkivo.  

Sl. 42.Politeni hromozomi so hromocentar

 

 

hromomerni i interhromomerni regioni 

Sl. 43. Struktura na politeni hromozomi, 

 
Kaj Chironomus tentans politenite hromozomi vo kletkite na malpigievite sadovi se 9 pati 
endoduplirani, dodeka vo kletkite od plunkovite `lezdi endoduplirani se za 13 pati. Ovie 
hromozomi se odlikuvaat so naizmeni~no povtoruvawe na temno oboeni (hromomerni), i svetlo 
oboeni (interhromomerni) segmenti, taka {to na svetlosen mikroskop uo~livi se dva vida 
razli~no oboeni napre~ni lenti, ~ij broj golemina i raspored se razlikuva me|utoa e 
karakteristi~en za sekoj politen hromozom, odnosno za sekoj takson.  
DNA od sekoja hromonema (hromatinska ni{ka) na politenite hromozomi, se protega po celata 
dol`ina, a vo hromomernite regioni se nao|a pogolema koli~ina na kondenzirana DNA (mo`at 
da se najdat od 5000 do 100.000 nukleotidni parovi), vo sporedba so interhromomernite svetli 
lenti.  Kaj politenite hromozomi na larvite (Chironomus i Drosophila) mo`at da se zabele`at 
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zadebeluvawa kako nababreni me{esti delovi ili formacii ozna~eni kako pafovi (od puff), 
koi se pojavuvaat od odredeni segmenti (lenti) ili od prostorot me|u niv. Tie se obrazuvaat vo 
odredeno vreme od rasteweto na larvata no nezavisno i ne istovremeno vo razli~ni 
hromozomski regioni. Pafovite se mesta na aktivacija na hromomerite koi se vidlivi kako 
hromomerni lenti na politenite hromozomi. Strukturata na transkripciski aktivnite 
regioni t.e. pafovite bitno se razlikuva od strukturata na neaktivnite regioni so 
kondenzirani hromatinski ni{ki vo hromomerite.  
Goleminata na pafot pretstavuva pokazatel na sintetskata aktivnost na hromomerite. 
Najgolemite pafovi se nare~eni Balbianievi prsteni. Na ovie hromozomi prv pat e 
konstruirana geneti~ka karta. Se smeta deka najgolemo zna~ewe na politenite hromozomi e 
toa {to davaat mo`nost za precizno kartirawe na genskite lokusi, zatoa Drozophila ima i 
najkompletna i najdobro prou~ena genska karta. 
 
b) ^etkovidni (ili Lamp-Brush) hromozomi  
 
  Lampbrush  hromozomi se poseben primer za kowugirani homologni hromozomi ili bivalenti 
koi vo tekot na diploten od profaza-1, od mejoza, dostignuvaat dol`ina od 800 - 1000 μm. 
Strani~no na bivalentite se izdvojuvaat mnogubrojni simetri~ni strukturi vo forma na jamki 
koi na hromozomite im davaat ~etkoviden izgled i zatoa se nare~eni ~etkovidni ili 
Lampbrush  hromozomi. Se pretpostavuva deka jamkite na ~etkovidnite hromozomi se 
sostaveni od niza kopii na eden ist gen, ~ija osnovna kopija e smestena na po~etokot na 
jamkata, a na ostatokot se nao|aat repliki od osnovnata kopija ili t.n. pomo{ni kopii koi se 
koristat kako matrica za sinteza na iRNA. Na jamkite koi se aktivni geni se vr{i 
transkripcija na raznovidni heterogeni RNA (iRNA i tRNA).  
 
 
 

 
Sl. 45. ^etkovidni (Lampbrush)  hromozomi (levo), delovi od jamki (desno) 
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Sl.46. Transkripcija na nivo na eden gen,elektronska mikrofotografija i soodvetna {ema 

 
Jamkite od regionot na nukleolarniot organizator (sekundarna konstrikcija), mo`at da se 
oddelat od hromozomite kako ekstrahromozomski nukleolarni geni za rRNA a procesot e 
nare~en amplifikacija na geni. 
  Karakteristi~ni se za primarnite oociti kaj nekoi rbetnici i insekti kaj koi vo raniot 
razvitok se javuva potreba za golema koli~ina na rRNA, kako bi mo`elo da se akumulira vo 
kletkata i da gi zadovoli site potrebi za pokasna pointenzivna sinteza na proteini. 
Strani~nite jamki rastat postepeno za vreme na diploten, taka {to vo normalni uslovi vo 
sredinata na diploten postignuvaat maksimalna golemina, a potoa postepeno iz~eznuvaat, i 
pove}e nemo`at da se zabele`at vo metafaza-1 od mejozata. Nivnata gradba detalno ja opi{al 
Callan (1952) pri prou~uvaweto na oociti kaj Triturus cristatus -triton.  
 
 v) V - hromozomi 
  Vo kategorijata na posebni ili neobi~ni hromozomi pripa|aat i hromozomite koi po gradba i 
odnesuvawe se razlikuvaat od normalnite ili A-hromozomi. Vo literaturata se poznati pod 
razni naslovi, kako V-hromozomi (terminot naj~esto se koristi za posebni hromozomi koi se 
sre}avaat kaj rastitelni organizmi), kako prekubrojni i ekstra hromozomi (koga se raboti za 
human materijal). Ovie hromozomi po~esto se javuvaat kaj nekoi rastenija a poretko gi ima kaj 
`ivotnite i ~ovekot. 
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Postojat rodovi kako Allium, Crocus, Colhicum, Zea, Leucanthemum i dr., kade se registrirani V-
hromozomi kaj diploidnite vidovi pokraj misleweto na brojni istra`uva~i koi smetaat deka 
tie se karakteristi~ni za poloploidnite formi a nivnoto prisustvoto se povrzuva so 
zgolemuvaweto na ploidnosta kaj rastenijata.  Kaj Allium angulosum, subtelocentri~en V-
hromozom so mali dimenzii se sre}ava kaj diploidnata forma (2n=16+B) kako i kaj 
tetraploidniot citotip so 4n =32 +V). Takvi primeri ima i kaj A. nutans kaj diploidni, 
triploidni, tetraploidni i pentaploidni citotipovi a kaj rodot Leucanthemum, 10% od 
vidovite poseduvaat V-hromozomi, no samo poliploidnite citotipovi. 
  Po broj, ovoj tip na hromozomi variraat vo kletkite na razli~ni tkiva a isto taka i kaj 
poedini grupi organizmi {to ne e slu~aj so A-hromozomite. Vo haploidnata hromozomska 
garnitura ili genomot naj~esto se nao|a po eden ili 2V hromozoma, a mo`e i pove}e.  Kaj Allium 
porrum se sre}avaat po 5, kaj  A. carnuum 6, a kaj A. stachys i po 10 minutni V-hromozomi. 
Varijabilnosta vo brojot i morfologijata na V-hromozomite spored nekoi avtori se dol`i na 
dvojnata reprodukcija kaj nekoi rastitelni rodovi, polovata i vegetativnata. Prisustvo na 
ekstra hromozomi e konstatirano i kaj `ivotnite, kaj bez,rbetnicite i ,rbetnicite, na primer, 
poznati se podatocite za brojni populacii na skakulcii vo Golema Britanija so B hromozomi. 
Ne se retki i podatocite za prekubrojni (derivirani) hromozomi vo humanata populacija koi 
mo`e da se pojavat kako edine~ni, celi hromozomi ili pak kako fragmenti, derivati poznati 
pod terminot sSMC. V-hromozomite se okarakterizirani kako genetski neaktivni t.e. inertni 
ili mnogu malku aktivni {to va`i za heterohromatinot voop{to. Morfolo{ki se 
razlikuvaat od normalnite A-hromozomi karakteristi~ni za soodvetniot kariotip po toa {to 
se pomali po dimenzii i naj~esto se telocentri~ni i potemno oboeni. No ova konstatacija ne e 
generalna taka {to postojat literaturni podatoci za registrirani metacentici, 
submetacentrici i izohromozomi kako ekstranumerarni hromozomi vo humanata populacija 
([opova i sor., 1978) 
  Za vreme na mitoti~na i mejotska kariokineza V-hromozomite ne se odnesuvaat kako 
ostanatite  A-hromozomi, t.e. ne poka`uvaat homologija i ne kowugiraat so normalnite 
hromozomi i taka posigurno se detektiraat. Utvrdeno e deka naj~esto nivnata replikacija 
nastanuva na krajot od sinteti~kiot period, a vakvoto zadocnuvawe e karakteristi~no za 
heterohromatinot. Istra`uvawata koi se odnesuvaat za utvrduvawe na kompleksnosta na 
sekvencata na DNA vo 
V-hromozomite, 
uka`ale deka tie 
sodr`at potpolno isti 
sekvenci na DNA kako i 
A-hromozomite. Se 
smeta deka V-
hromozomite naj~esto 
nastanuvaat kako 
rezultat na nepravilna 
segregacija pri 
pridvi`uvaweto kon 
polovite vo anafaza od 
kariokinezata, a mo`e 
da se formiraat i kako 
rezultat na 
fragmentacija na A-
hromozomite. Vo odnos 
na efektite {to gi 
imaat vo organizmite 
kade se prisutni, 
mislewata se podeleni. 
Poznatiot geneti~ar od 
[vedska, Muntzing, koj 
prou~uval brojni 

Sl. 47. Human kariogram so ekstranumeraren 
hromozom 
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populacii na ,r` od Vietnam do Evropa, smeta deka prisustvoto na V-hromozomite kaj 
rastenijata ima vlijanie na podobruvaweto na sposobnosta za prilagoduvawe kon uslovite na 
sredinata (klima, zemji{te i dr.), zna~i ja zgolemuva sposobnosta za uspe{no adaptirawe na 
rastenijata vo razli~ni klimatski podra~ja. Drugi avtori pak ne im davaat nikakva va`nost, 
treti smetaat deka se zna~ajni vo zgolemuvawe frekfencijata na hijazmi (mostovi na 
krosingover), zgolemuvawe na brojot na rekombinacii. Spored [opova i sor. (1978), 
spematozoidite so V-hromozomi poseduvaat namalena mobilnost i se neuspe{ni pri 
oploduvawe na jajce kletkata, {to uslovuva transmisijata da se odviva preku `enskiot pol. 
Genetskiot efekt na hromozomot zavisi od toa dali hromozomot e isklu~ivo 
heterohromati~en pa e genetski inerten ili pak sodr`i i euhromatin.  
Vo zavisnost od genite koi se povtoruvaat (tie bi bile prakti~no so parcijalna trisomija), V-
hromozomite mo`e zna~ajno da go izmenat fenotipot na nositelot. Efektite od ovie 
ekstranumerarni hromozomi sekako zavisat i od toa od koi hromozomi poteknuvaat, {to e 
evidentno od prika`anite rezultati od prethodnata slika.      

 
   
Aberantni formi na kleto~na delba 
 
  Vo prirodata ~esto se sretnuvaat kleto~ni delbi so karakteristi~ni otstapuvawa od 
normalniot tek na kariokinezata ili citokinezata. Nekoi od niv pretstavuvaat retki pojavi, 
me|utoa ima i takvi koi steknale status na normalna ili redovna pojava.  
Kako pozna~ajni i po~esti }e gi spomeneme slednite aberantni formi: 
 Asimetri~na delba - ovaa delba se karakterizira so pravilno i ramnomerno mitoti~no 
delewe na jadreniot materijal i so neramnomerno (asimetri~no) delewe na citoplazmata. 
Kako rezultat na vakvata delba se dobivaat asimetri~ni }erkini kletki odnosno pomala i 
pogolema kletka, poznati u{te kako blastomeri koi pokasno se diferenciraat vo razli~ni 
kletki t.e. tkiva. 
 Kleto~na delba so usporena citokineza- pri ovaa delba ima mnogukratna kariokineza, bez da 
se podeli citoplazmata. So vakva delba se dobivaat mnogujadreni (polinuklearni) kletki ili 
u{te poznati kako cenocitni, koi glavno se od privremen karakter, bidej}i na kraj so 
citokineza, cenocitnata (mnogujadrenata) struktura preminuva vo mnogukleto~na. 
 Endoreprodukcija (ili endoreduplikacija) pretstavuva proces na zgolemuvawe na 
geneti~kiot materijal vo jadroto na edna kletka, pri {to jadroto stanuva pogolemo. 
Endoreprodukcijata od svoja strana mo`e da bide: endomitoza ili poliploidija i 
politenizacija 
 1. Endomitoza- Vo mnogu tkiva na normalni 
organizmi se javuvaat kletki so golemi 
poliploidni jadra, kako rezultat na 
blokirawe na odredeni fazi na 
kariokinezata. Za vreme na endomitozata 
hromozomite pominuvaat niz normalen ciklus 
na replikacija i kondenzacija kako vo 
normalnata mitoti~na delba. Me|utoa, i 
pokraj toa {to celosno se oddeluvaat edna od 
druga hromatida, bidej}i ne doa|a do  
formirawe na delbeno vreteno, otsustvuva 
anafaznoto dvi`ewe na hromozomite t.e. ne se 
oddale~uvaat polarno. Vo rezultat na vakvoto 
delewe na hromozomite odnosno oddvojuvawe 
na hromatidite, doa|a samo do 
multiplicirawe na hromozomskiot 
broj t.e. bidejki site hromozomi 
ostanuvaat vo jadroto, toa stanuva 
poliploidno, a otsustvuva citokinezata. Somati~nata endomitoza mo`e da bide predizvikana 
i eksperimentalno, pod dejstvo na razni hemiski i fizi~ki faktori, koi predizvikuvaat 

Sl. 48.S-mitoza vo meristemska kletka na Allium cepa 
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uni{tuvawe na delbenoto vreteno, a vo rezultat na toa hromozomite ne se vo sostojba anafazno 
da se dvi`at t.e. vo multipliciran broj ostanuvaat vo istoto jadro.  
 Naj~esto somati~na emdomitoza se inducira pod vlijanie na  citostatikot colchicin poradi 
{to ovaa delba u{te e poznata kako S-mitoza.  

 
 2. Politenizacija - Rezultat na endoreprodukcijata se i t.n. politeni hromozomi, bidej}i se 
obrazuvaat kako rezultat na mnogukratna sinteza na DNA i reduplikacija na hromonemite a 
bez da dojde do oddeluvawe na hromatidite.     
  
Amitoza- pretstavuva direktna delba na kletkata, 
koja se odviva koga jadroto e vo interfaza, 
odnosno jadroto ja za~uvuva interfaznata 
morfologija. [to zna~i, jadroto ne menuvaj}i ja 
svojata struktura (ne obrazuva delbeno vreteno, ne 
e fragmentirana jadrenata membrana, prisutno e 
jadrence) se deli na dva ili pove}e skoro ednakvi 
delovi.  
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NASLEDUVAWE NA SVOJSTVATA-Osnovni zakoni na nasleduvaweto, Interakcija na geni, 
mno`estveni aleli, poligeno nasleduvawe, plejotropno deluvawe na geni, genotip i fenotip; 
  
 Osnovni poimi 
Genite kako osnovni strukturni i funkcionalni edinici na nasleduvaweto vo molekularna smisla 

se sekvenci na nukleotidni bazi koi kodiraat sinteza na odredena funkcionalna RNA molekula 
(iRNA, tRNA, rRNA). Imaat linearen raspored po dol`inata na hromozomite. Sekoj gen ima 
opredelena polo`ba vo lokusot na hromozomot pa od tamu genski lokus e fizi~koto mesto na 

alelnata forma na genot. Obi~no sekoj gen poseduva dva alela koi se vsu{nost alternativni, 
funkcionalni formi na genot koi se nao|aat vo isti lokusi. Diploidnite organizmi imaat dva 
alela vo dva genski lokusa na dvata homologni hromozomi, so isklu~ok na alelite smesteni na 
polovite hromozomi kaj ma{kite edinki. Kombinacijata na alelite ja dava genotipskata osnova za 
odredeno svojstvo.  
Dokolku dvata alela na genot koj organizmot gi nasledil od dvata roditela se identi~ni, toga{ 
organizmot e homozigot za toa svojstvo, a ako alelite se razlikuvaat, organizmot e heterozigot. 
Pri vkrstuvawe na rastenija koi se homozigotni za dominantni ili recesivni geni se dobivaat 
povtorno hoomozigotni edinki pri {to se odr`uvaat ~isti linii za dadenoto svojstvo. Hemizigoti 
se organizmite koi sodr`at samo po eden od dvata alternativni aleli (vo normalna sostojba toa se 
odredeni geni na polovite hromozomi, H i Y, ili pak vo slu~ai na delecii organizmite se 
hemizigotni bidej}i sodr`at edine~ni geni za smetka na deletiranite). 
Dominanten gen e nemutirana (diva) alelna forma na genot, po definicija e neaditivna 
intraalelna interakcija, {to zna~i se izrazuva vo homozigotna i heterozigotna sostojba na 
genotipot, i se obele`uva so golema bukva. 
Recesiven gen e mutirana alelna forma, se izrazuva samo vo homozigotni organizmi i se obele`uva 
so mala bukva. 
  

 
GENITE KAKO NOSITELI NA NASLEDNOSTA 
 
  Naukata za nasleduvaweto na osobinite odamna ne se narekuva Mendelizam, a principite na 
naslednosta- Mendelova analiza, no denes mo`e da se konstatira deka tie go "izdr`aa testot na 
vremeto" i kako prototip na genetskata analiza ja postavija osnovata na modernoto genetsko 
prou~uvawe, koe denes se temeli na koncepcijata na genot kako osnovna edinica na nasleduvaweto. 
Odredeni disciplini vo Genetikata sé u{te se baziraat na ve}e postavenite principi i modeli na 
nasleduvawe od strana na Mendel so cel da se predvidat rezultatite vo istra`uvawata ili 
opredeli verojatnosta odreden gen da se pojavi vo potomstvoto.  
Osnovni modeli na hibridizacija  
  
 Prou~uvawata na genetikata na ~ovekot i na drugi `ivi sistemi, vklu~uva razli~ni modeli vo koi 
se opfateni odreden broj na edinki od populacijata, no pri toa i klasi~nite i sovremenite 
genetski tehniki se baziraat na osnovnite modeli na nasleduvaweto, poznati kako modeli na 
hibridizacija. Pri toa, koga stanuva zbor za humana populacija tie indirektno se koristat vo 
neposrednoto sledewe na transmisijata na genot 
vo potomstvoto vo geneolo{kite metodi, vo 
odreduvaweto na verojatnosta da se pojavi 
povtorno vo narednite generacii i vo 
definiraweto na genetskite soveti kaj 
semejstvata so rizik. 
 
Direkten model: podrazbira vkrstuvawe na dva 
homozigotni raditeli od koi `enskiot pol (♀) za 
dominantni geni a ma{kiot pol (♂) e recesiven 

homozigot.  
 
Recipro~en model e obraten na direktniot- 
ma{kiot pol, e dominanten homozigot a 
edinkata od `enskiot pol e recesiven 
homozigot. Se koristi za determinacija na 

P: ♀ AA     x ♂  aa  

 

G:          (A)            (a) 

           

F1               100%  Aa   

P: ♀ aa  x ♂ AA  

 

G:   (a)    (A) 

           

F1            100%  Aa   
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polovo svrzano i ekstranuklearno 
(citoplazmatsko) nasleduvawe. 
  
 
Povraten model e koga dominantniot 
homozigot (♀), se vkrstuva so heterozigot  
(ili  ♂ edinka od F1 generacija vo 
eksperimenti so rastenija). 
 
 
Test model (model na povratno, analizira~ko, vkrstuvawe) se koristi za proverka na 
homozigotnosta na roditelskite genotipovi 
i e vkrstuvawe na heterozigoten organizam 
(♀ edinka od F1 generacija) so (♂) roditel-
recesiven homozigot (Sl. 1).  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sl. 1. Test model, proverka na homozigotnosta na nositelot  
na dominantno fenotipsko svojstvo 

 
 

 

MONOHIBRIDNO VKRSTUVAWE 
 

I Princip na odvojuvawe ili segregacija (cepewe) na naslednite faktori  
 
  Do 1866 godina koga e objaveno deloto "Opiti so rastitelni hibridi" od Gregor Mendel (G. Mendel 
1822-1884), pa i podocna, site soznanija na poleto na Genetikata bile rezultat na prosti 
opservacii na `iviot svet. Osnovnite zakoni na nasleduvaweto se otkrieni i postaveni od ovoj 
nau~nik, a negovite opiti i publikacii pretstavuvaat primeri na neobi~na analiti~ka sposobnost 
vo nau~nite ispituvawa duri i spored dene{ni standardi. Mendel go prou~uval nasleduvaweto na 
nekoi morfolo{ki belezi kaj diploidniot gra{ok koj kako samooplodno rastenie se poka`al kako 
izvonreden objekt za eksperimentirawe. Cvetot na gra{okot e taka graden {to ovozmo`uva 
samoopra{uvawe odnosno samooploduvawe, no vakvata gradba ovozmo`uvala lesno da se realizira i 
vkrsteno opra{uvawe i oploduvawe (Sl. 2). Taka vo eden od eksperimentite za formata na semeto 

P: ♀ AA   x ♂ Aa  

 

G:   (A)   (1/2A)  (1/2a) 

           

F1  1/2AA 1/2Aa   

P: ♀    Aa        x       ♂            aa 

 

G:   (1/2A)  (1/2a)    (a) 

 

F1  1/2Aa  1/2aa 
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preku vkrstuvawe na rastenija koi davaat mazni semiwa i rastenija koi davaat zbr~kani semiwa, 
rezultatite bile dosta jasni bidej}i site hibridni rastenija od prvata generacija (F1) davale samo 
mazni semiwa, nezavisno od toa dali maj~inoto ili tatkovoto rastenie bilo so takvi semiwa. 
Nabr~kanosta na semiwata kako da bila potisnata i prikriena od dominiraweto na maznite zrna. 

 
 

Sl.2. Podgotovka na hermafroditnite cvetovi za oploduvawe (otstranuvawe na pra{nicite kaj 
`enski cvetovi i plodnici kaj ma{ki) 

 Mendel utvrdil deka na ist na~in se odnesuvaat site sedum belezi (svojstva) koi gi odbral za 
izu~uvawe (Sl. 3). Takvite svojstva (osobini) gi narekol dominantni, dodeka alternativnite na niv 
gi narekuva recesivni osobini.    

 
 

Za da gi objasni rezultatite od svoite eksperimenti Mendel ja dava slednata hipoteza:  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

Sl. 3.  Alternativni svojstva kaj gra{okot, usloveni od dominantni i recesivni geni 

 

Dominantni sojstva kaj gra{okot: mazno 

seme, `olto seme, violetov cvet, poduen 

plod (me{unka) bez pregradi, zelena 

me{unka, raspored na cvetovi-aksialen 

(vo osnova na listovite), visoko steblo  

 

Recesivni svojstva: nabrano seme, 

zeleno seme, bel cvet, me{unka so 

pregradi (stesnuvawa),  `olta 

me{unka, raspored na cvetovi-

terminalen (vrvni), nisko steblo 
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Alternativnite osobini (svojstva) kako {to se maznosta i nabranost na zrnata (semiwata), se 
odreduvaat od faktori (sega nare~eni geni) koi se prenesuvaat od roditelite na potomstvoto 
odnosno od roditelskata (parentalnata) na filijalnata generacija, preku gametite. Sekoj faktor 
mo`e da postoi vo dve funkcionalni i alternativni formi (sega poznati kako aleli), koi se 
odgovorni za manifestirawe na alternativnite sostojbi vo koi mo`e da se najde osobinata. 
Poto~no, za sekoja osobina rastenieto ima dva alela na eden gen, i toa po eden alel nasleden od 
dvata roditela. Na toj na~in vo sekoe rastenie na gra{okot ima dva alela za determinirawe na 
formata na zrnoto (semeto). Spored toa nasledno stabilnite rastenija so mazni semiwa se 
homozigotni na alelot za maznost, ili nasledno stabilnite rastenija so nabrani semiwa se 

homozigotni po odnos na alelot za nabr~kanost, dodeka F1 hibridite od vrstuvaweto na rastenijata 
so mazni i rastenijata so nabrani zrna, se heterozigotni edinki. 

  

P ♀ AA (mazni)   x ♂  aa (nabrani) 

          
G:   (A)      (a) 

F1    Aa  (mazni) 

 

F2 

 
 

3 (mazni) :     1(nabrani) 
 
 

 
Sl.4. Fenotipsko cepewe 3:1 

 
Ednobraznosta na hibridite od F1 generacija go navelo Mendel da zaklu~i deka kaj heterozigotnite 
edinki edniot e dominanten alel a drugiot e recesiven. Me|utoa, od pojavata na roditelskite 
osobini povtorno vo hibridnoto heterozigotno potomstvo, toj zaklu~il deka dvata nasledni 
faktora (genski aleli) za sekoja osobina, nikoga{ ne se fuziraat eden so drug, tuku egzistiraat 
pooddelno i se razdvojuvaat pri formiraweto na gametite vo razli~ni gameti, taka 1/2 od gametite 
nosat eden genski alel a drgata polovina go nosat drugiot alel (Sl. 4).  

 

 
Genskite aleli se ozna~uvaat so azbu~ni simboli, poto~no 
dominantniot alel sekoga{ se ozna~uva so golema latinska 
bukva (AA), dodeka recesivniot alel so ista, me|utoa mala 

 

Ovoj zaklu~ok e poznat kako Prv Mendelov princip ili Mendelov zakon za 

raspa|awe (segregirawe ili cepewe) na naslednite faktori.  

 

♀/♂ 
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bukva (aa). Primer, alelot za mazno zrno mo`eme da go ozna~ime so A a alelot za zbr~kanost so a, i 
vo toj slu~aj geneti~kiot sostav na rastenijata e sledniov: homozigotnite rastenija so mazni zrna 
se AA, a homozigotnite rastenija so nabrani semiwa se so aa, koi vo F1 davaat hibridi odnosno 

heterozigoti (Aa). F1 hibridnite heterozigoti produciraat dva tipa na gameti vo ednakov odnos 1/2 
so dominanten (A) i 1/2 so recesiven (a) alel. 
Pri samooploduvawe odnosno vkrstuvawe na F1 monohibridite (Aa), vo F2 generacija se dobiva 

potomstvo od tri tipa na rastenija (genotipovi) vo kvantitativen odnos (1:2:1) ili pokonkretno 1/4 
se homozigoti po dominantniot alel (AA) koi davaat mazni semiwa, 1/4 se homozigotni po 
recesivniot alel (aa) i davaat zbr~kani 
semiwa, ovie dve grupi se nasledno 
stabilni, dodeka 1/2 od F2 potomstvoto se 
heterozigotni (Aa), so mazni zrna bidej}i 
se manifestira dominantniot alel. So 
samooploduvawe ovie heterozigoti }e 
dadat F3 generacija kade se dobivaat 
plodovi so mazni i plodovi so zbr~kani 
semiwa (Sl. 5). Od narednata {ema jasno e 
deka so samooploduvaweto doa|a do 
namaluvawe na % na heterozigotite i 
zgolemuvawe na% na homozigotite, so {to 
vsu{nost se  objasnuva {tetnosta na ova 
pojava ne samo pri vkrstuvawe vo blisko 
srodstvo (imbriding) kaj `ivotnite, 
incest vo humanata populacija tuku i kaj 
rastenijata. Heterozisot ili vkrstuvawe 
na podale~ni linii ovozmo`uva 
zgolemuvawe na heterozigotnosta {to 
rezultira so podobruvawe na golem broj 
kvantitativni karakteristiki i 
zgolemuvawe na prinosot 

 
 

 
 
DIHIBRIDNO VKRSTUVAWE 
 
  Dihibridnoto vkrstuvawe pretstavuva 
model koga istovremeno se razgleduvaat i 
analiziraat dve razli~ni alternativni 
osobini. Prv go primenil Mendel vo 
svoite eksperimenti, koi rezultirale 
kako Vtor Mendelov Zakon za nezavisen 

izbor (II Princip na nezavisno 

kombinirawe na naslednite faktori),  spored koj genite koi gi opredeluvaat razli~nite osobini 

se nasleduvaat i kombiniraat  nezavisno eden od drug. Pokasno bilo doka`ano deka ovoj zakon va`i 
samo za geni koi se nao|aat na razli~ni hromozomi.  
  Mendel najprvo odgledal ~isti linii na gra{ok koi se razlikuvale samo po dve alternativni 
svojstva- boja i forma na seme, a potoa napravil vkrstuvawe na dva homozigota i toa, rastenie koe 
fenotipski e so mazno i `olto seme (dominantni osobini), so drugo rastenie koe fenotipski e so 
zeleno i nabrano seme. 

P: ♀ AAVV   x  ♂  aabb 

 
mazno-`olto seme  nabrano-zeleno seme 

G:   (AB)            (ab) 

 

F1.      AaBb (mazno-`olto seme) 

 

F2     (16 edinki) 

 
 

 

Sl. 5. Nasleduvawe na boja na seme kaj gra{ok vo 

tri posledovatelni generacii 

 



 Nasleduvawe na svojstvata 

       48 

Tab. 1. Panett -ova mre`a za F2 generacija pri dihibridno vkrstuvawe 
 

 ♂  
♀

AB Ab aB ab 

AB AABB AABb AaBB AaBb 

Ab AABb AAbb AaBb Aabb 

aB AaBB AaBb aaBB aaBb 

ab AaBb Aabb aaBb aabb 

   
Dihibridite od F1 generacija (AaBb), 
spored genotipot mo`at da produciraat 
~etiri tipovi na gameti vo ednakov odnos 
(1:1:1:1).  
So slu~ajno kombinirawe na ~etirite 
tipa na ma{ki i `enski gameti, pri 
oploduvaweto se dobivaat rastenija na 
vtora filijalna generacija (F2), koi 
formiraat plodovi {to nosat semiwa i 
pripa|aat na devet razli~ni geneti~ki 
klasi (genotipovi), a spored fenotipot 
na semeto pripa|aat na ~etiri 
fenotipski formi i toa vo 
kvantitativen odnos, kako {to Mendel 
o~ekuval, 9:3:3:1 (Sl. 6).  
 
Od ovie rezultati e izveden zaklu~okot 
deka genite koi gi determiniraat 
razli~nite osobini se prenesuvaat 
nezavisno. Od druga strana, ovoj 
eksperiment go potvrduva i zakonot za 
raspa|awe, bidej}i odnosot 3:1 e dobien za 
sekoja osobina pooddelno. 

 
 

TRIHIBRIDNO I POLIHIBRIDNO 
VKRSTUVAWE 

 

 

  Zakonot za nezavisno razdvojuvawe 
Mendel go potvrduva i vo drugi 
eksperimenti ili poto~no pri 

vkrastuvawe koga roditelite se 
razlikuvaat po tri osobini - trihibridno 
vkrstuvawe. Pri vkrstuvawe pome|u dve 

roditelski rastenija kade maj~inite edinki davaat plodovi so mazni i `olti semiwa i se so 
crveno oboeni cvetovi, odnosno genotip AAVVSS, dodeka od tatkoto rastenijata davaat plodovi 

so nabrani i zeleni semiwa i se so beli cvetovi, odnosno so genotip aabbcc. Site maj~ini gameti }e 
imaat samo dominantni aleli odnosno genotip AVS, dodeka site tatkovi gameti se so recesivni 
aleli, odnosno genotip abc. Kako rezultat na ovaa sostojba vo F1 se dobivaat hibridi koi se 
triheterozigitni (AaBbCc), a poradi dominantnite aleli }e imaat fenotip kako majkata: rastenija 

 

 
Sl.6.Fenotipovi i genotipovi vo tekot na F2 

generacija 
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koi vo plodot }e imaat mazni i `olto oboeni semiwa i se so crveni cvetovi.  

P: ♀ AAVVSS   x  ♂  aabbss 

  mazni-`olti semiwa  nabrani-zeleni semiwa 
       crveni cvetovi         beli cvetovi 
 

G:   (ABC)            (abc) 

 

F1.    AaBbCc (mazni-`olti semiwa, crven cvet) 

 

F2     (64 edinki) 

 

  Ponataka ako trite para na aleli se raspredeluvaat nezavisno trihibridnite rastenija od F1, 
davaat osum tipa na gameti vo ednakov odnos i toa dvata roditelski tipa i {est novi dobieni so 
kombinacija i rekombinacija vo sporogenezata i gametogenezata. 
  1.   2.     3.     4.  

 ABC          ABc           Abc          AbC 

    5.   6.     7.     8. 

 abc                       abC                       aBC                         aBc 

 So slu~ajno kombinirawe na osumte razli~ni tipovi na gameti od dvata roditela vo F2 
generacija }e se dobijat 64 razli~ni genotipski klasi odnosno genotipovi (Tab.2).  
 

Tab. 2. Panett-ova mre`a za genetski konstitucii vo F2 generacija pri trihibridno vkrstuvawe 

 ♂  
♀

ABC ABc AbC Abc aBC abC aBc abc 

ABC AABBCC AABBCc AABbCC AABbCc AaBBCC AaBbCC AaBBCc AaBbCc 

ABc AABBCc AABBcc AABbCc AABbcc AaBBCc AaBbCc AaBBcc AaBbcc 

AbC AABbCC AABbCc AAbbCC AAbbCc AaBbCC AabbCC AaBbCc AabbCc 

Abc AABbCc AABbcc AAbbCc AAbbcc AaBbCc AabbCc AaBbcc Aabbcc 

aBC AaBBCC AaBBCc AaBbCC AaBbCc aaBBCC aaBbCC aaBBCc aaBbCc 

abC AaBbCC AaBbCc AabbCC AabbCc aaBbCC aabbCC aaBbCc aabbCc 

aBc AaBBCc AaBBcc AaBbCc AaBbcc aaBBCc aaBbCc aaBBcc aaBbcc 

abc AaBbCc AaBbcc AabbCc Aabbcc aaBbCc aabbCc aaBbcc aabbcc 

 
Me|utoa, ovie genotipovi 
spored dominantnite aleli se 
pripadnici na 8 razli~ni 
fenotipovi vo kvantitativen 
odnos (27:9:9:9:3:3:3:1), i toa: 
 Dobienite rezultati 
poka`uvaat deka site mo`ni 
kombinacii na trite para 
genski aleli se ostvareni. 
Me|utoa, do vakva pojava mo`e 
da dojde samo ako genskite 

             27/64 - so mazni i `olti semiwa i crveni cvetovi 

  9/64 - so mazni i `olti semiwa i beli cvetovi 

  9/64 - so mazni i zeleni semiwa i crveni cvetovi 

  9/64 - so nabrani i `olti semiwa i crveni cvetovi 

  3/64 - so mazni i zeleni semiwa i beli cvetovi 

  3/64 - so nabrani i `olti semiwa i beli cvetovi  

  3/64 - so nabrani i zeleni semiwa i crveni cvetovi 

  1/64 - so nabrani i zeleni semiwa so beli cvetovi 
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aleli za sekoja osobina se nao|aat na razli~ni nehomologni hromozomi, {to e va`en preduslov za 
nezavisno kombinirawe i rekombinirawe na genskite aleli. 

 
  Vrz baza na iznesenite podatoci mo`eme da formulirame i nekoi op{ti pravila koi }e va`at za 
potomstvoto na hibridite od F1 koi se dobieni so vkrstuvawe na roditeli {to se razlikuvaat po 
odreden broj na geni ili parovi na genski aleli, koe mo`e tabelarno da se prika`e. 
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Tab. 3. Broj na razli~ni gameti dobieni kaj F1 hibridite i na razli~ni fenotipovi i genotipovi 
vo F2 generacija 

Broj na  Broj na        F e n o t i p       G e n o t i p  
parovi   gameti  broj   odnos   broj   odnos 

aleli 

 1.  21 = 2  21 = 2  (3:1)  31 = 3  (1:2:1) 
 2.  22 = 4  22 = 4  (3:1)2   32 = 9  (1:2:1)2  
 3.  23 = 8  23 = 8  (3:1)3   33 = 27 (1:2:1)3  

 4.  24 = 16  24 = 16  (3:1)4   34 = 81 (1:2:1)4 

 (n)      (2)
n      

     (2)
n  

   (3:1)
n
   (  3)

n
      (1:2:1)

n
 

 
Golem broj na sovremeni rastitelni i `ivotinski vidovi se dobieni po pat na hibridizacija i 
selekcija. Selekcijata e primenuvana vrz baza na fenotipskite karakteristiki no vo tekot na 
vekovnoto odgleduvawe se akumulirale brojni nasledni varijabilnosti koi gi poseduvaat 
sovremenite formi. Tie se glavno vo pozitivna nasoka no ima i negativnosti kako na pr. 
rezistentnost kon pesticidi, herbicidi, antibiotici itn.  
 

MULTIPLI (ILI MNO@ESTVENI) ALELI 
 
  Alelite se funkcionalni formi na genot koi se nao|aat vo ist genski lokus na homolognite 
hromozomi vo komplementot. Zna~i toa se alternativni oblici na eden gen i obi~no se po par vo 
eden organizam, dokolku edno svojstvo go kontrolira eden gen. Vo prirodata golem broj na geni 
imaat po nekolku aleli odnosno postojat so pove}e od dve alelni formi i pokraj toa {to vo 
diploiden organizam ima samo dva alela za sekoj gen. Ovaa pojava e poznata kako multipli alelizam 
(mno`estvo na aleli). Koga edno svojstvo e kontrolirano od pove}e alelni formi vo princip site 
aleli se obele`uvaat so edna osnovna oznaka {to naj~esto e golema ili mala bukva. Nemutiraniot 
alel se obele`uva so golema bukva ili ista mala so dopolnitelna oznaka + vo superskript. 
Ostanatite mutacii se so soodvetni oznaki so brojki ili bukvi vo superskript, a osnovnata mutacija 
vrz koja dominiraat site ostanati e obele`ana so mala bukva bez dopolonitelna oznaka (kako vo 
slednite primeri za multipli aleli). Za golem broj geni ima standardizirano obele`uvawe koe se 
koristi vo literaturata. Obele`uvaweto e vo direktna vrska so samata ekspresija na alelnite 
formi. Ekspresijata na fenotipsko nivo zavisi od samata genetska konstitucija, a konkretno }e 
bide objasneta na pove}e takvi primeri vo prirodata. 

 Za humanata populacija serija na multipli aleli otkriena e od Land{tajner (Landsteiner 1900), vo 
AVO sistemot na krvnite grupi. 
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Sl. 7. 

Antigeni i antitela kaj razli~nite fentotipovi na AVO sistemot 
Ima ~etiri osnovni krvni grupi ili fenotipovi (O, A, V, AV) koi se determinirani od genot (I), 
pretstaven vo populacijata so tri aleli (IA), (IB), (i) (Tab. 4). 

Tab. 4. Krvni grupi od AVO sistemot 

 
  Alelite IA i IB sekoga{ se dominantni sprema alelot i, a me|usebe se kodominantni. Ovie tri 
aleli davaat {est mo`ni genotipovi me|utoa zaradi recesivnosta na alelot  i, tie davaat ~etiri 
fenotipovi odnosno krvni grupi.  

 Vo vrska so ova u{te mo`eme da ka`eme deka brojot 
na mo`nite genotipovi vo serija na multipli aleli 
zavisi od brojot na alelite. Pokonkretno, eden alel, 
primer A1 dava eden genotip A1A1, dva alela A1 i 
A2 davaat tri genotipovi A1A1, A1A2, A2A2, od koi 
se dva homozitotni a eden heterozigotni, So tri 
aleli A1A2A3 se dobivaat {est genotipovi i toa 
tri homozigotni A1A1, A2A2, A3A3 i tri 
heterozigoti A1A2, A1A3, A2A3. Dodeka pri n aleli 
se dobivaat vkupno n(n+1) / 2 genotipovi od koi n se 
sekoga{ homozigotni a n(n-1) / 2 se heterozigotni. 

 
Sl. 8. Multipli alelizam za boja na o~i kaj ~ovek 
Kaj zajacite poznata e serijata na multipli aleli kaj 

genot S koj ja odreduva bojata na krznoto. Opi{ani se vkupno tri mutacii {to zna~i genot e so 4 
alelni formi. Diviot tip na alel S sekoga{ e dominanten vo odnos na drugite tri aleli, odnosno 
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edinki homozigotni po CC ili heterozigotni na C so drugi aleli Cch, Ch, Ca, sekoga{ pretstavuvaat 
edinki so normalno div tip ili aguti (sivo) obojuvawe na krznoto. Edinkite koi se homozigotni po 
alelot CchCch imaat fenotip so t.n. ~in~ila objuvawe ili po intenzitet poslabo sivo obojuvawe. 
Dodeka heterozigotite na Cch so Ch i Ca koi se so genetski kinstitucii CchCh, CchCa manifestiraat 
nepolna dominantnost t.e. intermediernost vo odnos na Ch i Ca. Homozigotite ChCh i 
heterozigotite ChCa imaat t.n. himalajski fenotip, koj e blizok na fenotipot od albino 
individuite, koi sekoga{ se homozigotni po osnovnata mutacija i se so genotip CaCa, (Sl.9). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sl. 9. Multipli aleli za krzno na zajaci, mo`ni genetski konstitucii i niven fenotip 
Vo literaturata osobeno e zastapena e serijata na multipli aleli za boja na o~ite kaj vinskata 
mu{i~ka (Drosophila melanogaster). Diviot tip vo odnos na ovaa svojstvo e so crvena boja a 
mutiranata forma e beli o~i (Sl. 10). Pokraj ova osnovna mutacija genot mutiral pove}e pati taka 
{to denes se opi{ani golem broj mutacii (okolu 16), i u{te pogolem broj fenotipski kombinacii 
koi {to proizleguvaat od genetskata konstitucija na individuata. Taka postojat kombinacii koi 
uslovuvaat koralna boja, eozin crvena, boja na med, kajsija, i t.n. Alelot za crvena boja e 
dominanten nad site drugi aleli, a kako {to e karakteristi~no za multiplite aleli potemnite boi 
dominiraat vrz posvetlite, poto~no, postoi gradacija prema koli~inata na pigmentot. Taka, ako 
grafi~ki se prika`e efektot na genite vo odnos na bojata na o~ite se dobiva edna tipi~na kriva za 
enzimskite procesi {to uka`uva na faktot deka ovie aleli 
proizveduvaat produkti koi se razlikuvaat po koli~inata 
na proizvedeniot pigment. Homozigotnite organizmi imaat 
dva mutirani ww alela i ne poka`uvaat nikakva enzimska 
aktivnost za sozdavawe na pigmenti poradi {to se javuva 
belata boja. Koga vo genetskata konstitucija ima alel w, se 
namaluva ekspresijata na genot so enzimska aktivnost, taka 
{to fenotipot sekoga{ e so posvetla boja od individuite 
kade istiot e vo homozigotna sostojaba. Primer, genotipot 
wawa e kajsija a genotipot waw e svetla kajsija.  
 

 
    Sl. 10. Del od fenotipovite za boja na o~i kaj Drosophila melanogaster 
 
HROMOZOMSKI OSNOVI NA NASLEDUVAWETO 
 
Golem napredok vo genetikata e postignat odkako se poka`alo deka Mendelovata genetika i 
procesite na mejozata i mitozata se tesno povrzani.  
Vo 1902 godina Sutton i Boveri, nezavisno eden od drug pretpostavile deka genite se nao|aat vo 
hromozomite, a pokasno ovaa ideja prerasnuva vo hromozomska teorija za nasleduvaweto. Poto~no, 
ovie avtori prvenstveno se bazirale na odnesuvaweto na hromozomite i genite za vreme na mejozata 
vo procesot na gametogeneza i oploduvaweto. Postoeweto na dva alela za edna osobina po eden 
nasleden od dvata roditela odgovara na postoeweto na dva homologni hromozoma isto taka dobieni 
po eden od sekoj roditel. Dvata alela koi determiniraat dadena osobina se raspredeluvaat odnosno 
razdvojuvaat vo procesot na formirawe na gameti koga dvata homologni hromozoma od sekoj par 
preku mejozata odat vo razli~ni gameti. 
Hromozomskata osnova na Mendeloviot zakon za raspa|awe }e bide objasneta preku primerot za 
vkrstuvaweto na rastenija so mazni i rastenija so nabrani semiwa.  
Procesot e prika`an samo preku dva para na homologni hromozomi, taka {to na edniot par se 
nao|aat dvata alela za mazni zrna RR ili  dvata alela za nabrani zrna rr. Vo rezultat na mejoza, 
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gametite na site rastenija so mazni zrna }e nosat alel za mazni zrna R, a gametite na site rastenija 
so nabrani zrna }e imaat recesiven alel za nabrani zrna r. Hibridite od F1 generacija }e imaat 
heterozigoten par Rr, bidej}i eden hromozom nosi R alel za mazno, koj e dominanten, a drugiot 
hromozom go nosi recesivniot alel r za nabrano zrno.  
Rastenijata od F1 preku mejozata }e produciraat vo ednakva koli~ina so R i r aleli. Kako rezultat 
na slu~ajnoto kombiniawe na ovie gameti pri samooploduvaweto na F1 hibridite vo F2 se dobiva 
o~ekuvaniot fenotipski odnos od 3:1 ili genotipski odnos od 1:2:1 (Sl.11 ).  

 
Sl. 11. [ematski prikaz za raspredeluvaweto na genite vo tekot na kariokinezata 

 
 

Nekoi geni za razli~ni osobini }e mo`at da se raspredeluvaat nezavisno samo ako tie se 
rasporedeni na nehomologni hromozomi i vo toj slu~aj tie vo gametite }e se rasporedat nezavisno 
od roditelite od koi poteknuvaat. So ovaa konstatacija samo se potvrduva deka zakonot za 
nezavisno rasporeduvawe e rezultat na nezavisnoto kombinirawe na nehomolognite hromozomi za 
vreme na mejozata pri gametogenezata. 
Pri dihibridnoto vkrstuvawe vo F1 se dobivaat dihibridi RrYy koi nosat R ili r na edniot 
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homologni par i Y ili y na drugiot homologni hromozomski par (Sl.12). Me|utoa vo metafaza-1 od 
mejozata, hromozomite od edniot roditel so ednakva verojatnost mo`at da se poredat od ednata 
strana ili da se na razli~ni strani. Vo prviot slu~aj se dobivaat gameti koi se ednakvi na 
roditelskite a vo vtoriot slu~aj se dobivaat gameti so alternativni kombinacii na alelite Ry i 
rY. Odnosno krajniot rezultat sekoga{ e formirawe na ~etiri tipa na gameti so ista frekfencija 

i toa 1/4 RY, 1/4 ry, 1/4 Ry i 1/4 rY.  

 
Sl. 12. [ema za nezavisnoto raspredeluvawe na genite preku raspredeluvaweto na nehomolognite 

hromozomi vo tekot na mejoza 
Slu~ajnata kombinacija na ovie ~etiri tipa na gameti doveduva do pojava na F2 generacija so ~etiri 
fenotipski klasi vo odnos 9:3:3:1, kako {to dobil i Mendel. 
Paralelnoto sledewe na hromozomite i genite vo procesot na formirawe na gameti i 
oploduvaweto, vo golema mera pridonelo da se pretpostavi deka genite se lokalizirani na 
hromozomite. Prvite dokazi za potkrepa na hromozomskata teorija za naslednosta doa|aat od 
rezultatite na Morgan, (1910) i Bridges, (1916) dobieni vo eksperimenti so Drosophila melanogaster. 

 

SVOJSTVA NA GENITE 
 
  Nekoi geni po odnos na svojata fenotipska pojava se dosta stabilni odnosno nepromenlivi, dodeka 
pak drugi geni poka`uvaat visok stepen na promenlivost. Me|utoa, mo`e da ima promena i vo dvata 
slu~ai, bidej}i ne site edinki so opredelen genotip, }e go dobijat o~ekuvaniot fenotip, odnosno 
fenotipot mo`e da se javi vo razli~ni stepeni kaj razli~ni edinki na eden ist vid. 
Site geni ne se ekspresiraat (projavuvaat) fenotipski ili postojat geni koi se manifestiraat 
samo vo odredeni uslovi. Dokolku tie uslovi ne se ispolneti, genite spontano nema da se 
manifestiraat, no mo`e kako takvi da se prenesat na potomstvoto. Tipi~en primer za vakvata 
pojava e hemoliti~kata anemija koja se manifestira kaj lu|eto samo vo slu~aj na ingestija na 
toksi~ni materii ili medikamenti. Favizam e pojava koja doveduva do hemoliti~ka anemija a e 
predizvikana so vnesuvawe na proeini od Vicia faba L., pri konsumirawe na plod, seme ili vnesuvawe 
na polen kaj individui so deficit na G6PD (glikozo 6-fosfat dehidrogenaza, enzim kodiran od gen 
smesten na H- hromozomot). Individui koi nema da bidat vo kontakt so tie proteini nema da 
zabolat iako ja nosat mutacijata. 
Vo tekot na razvitokot i sozrevaweto na kletkite, razli~ni geni se aktiviraat na nivo na 
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opredelen stepen ili stadium od razvitokot. Takov e slu~ajot so imunokompetentnite kletki 
(imunoglobulini), sli~no e i so fatalniot i adultniot hemoglobin i dr.  
Edna osobenost vo stepenite na ekspresija na genite e postepenosta odnosno aktivirawe na genite 
eden po drug vo kaskada. Takov e slu~ajot so kaskadnata sinteza na faktorite na koagulacijata.  
Penetrabilnosta na genot ja ozna~uva frekfencijata na edinkite {to go imaat o~ekuvaniot 
fenotip. Dodeka pak, pod ekspresivnost podrazbirame stepen na fenotipska izrazenost na 
penetrabilniot gen.  
Obi~no mnogu geni imaat polna penetrabilnost i polna ekspresivnost.  
Penetrabilnosta na eden gen zavisi od negovata interakcija so ostanatite geni no i od vlijanieto 
na odredeni faktori vo sredinata. 
Me|utoa, postoi i primer za nepolna penetrabilnost i promenliva ekspresivnoost, kako {to e 
dominantniot gen za Hantington-ova bolest ili t.n. Horeja.  

 
Sl. 13. Mapa na 4tiot human hromozom, genot za Hantington-ova bolest e na p krakot 

 
Licata {to se nositeli na ovoj gen mo`at da zabolat na razli~na starosna vozrast. Genot ima 
nepolna penetrabilnost bidej}i kaj nekoi negovi nositeli bolesta mo`e i da ne se pojavi, dodeka 
toa {to bolesta se javuva vo razli~na starosna vozrast i dava razli~na klini~ka slika, zboruva 
deka genot ima promenliva ekspresivnost.  
Nekompletna penetrabilnost poka`uva i anomalijata rascepena usta (Cleft lip), koja e zabele`ana 
samo kaj edniot od ednojaj~nite bliznaci, {to uka`uva na razliki vo stepenot na penetrabilnosta 
na genot koj ja uslovuva ova osobina.  Razlikite vo ekspresivnosta na genot se sogledani vo 
razli~niot vid na rascep koj varira po golemina i izgled kaj idvividuite nositeli na ova 
anomalija. Primer za promenliva ekspresivnost pretstavuva i polidaktilijata. Postojat pove}e 
formi na polidaktilija, edna od niv e pojava na {esti, dopolnitelen prst do palecot, kaj drugi do 
maliot prst, a se dol`i na dominanten gen koj go kontrolira brojot na zra~nite koski vo 
embrionalnite za~etoci na racete i nozete. Izmeneti vnatre{ni i nadvore{ni uslovi vo 
sredinata mo`e da ja inhibiraat ekspresijata i dominantniot gen da ne se manifestira 
fenotipski.  Spored toa, pri~inite poradi koi eden gen mo`e da bide penetranten kaj edni edinki 
a kaj drugi ne, i poradi koi mo`e da ima promenliva ekspresivnost, mo`at da bidat nadvore{ni ili 
geneti~ki. 
Penetrabilnosta i ekspresivnosta na genot mo`at da zavisat i od drugi geni, primer od 
modificira~ki, inhibitorni i supresorni (epistati~ni) geni.  
 Modificira~ki gen e onoj gen koj ja zasega fenotipskata ekspresija na gen {to se nao|a vo drug 
genski lokus. Dodeka epistati~en gen e onoj gen koj ja prikriva ili potisnuva fenotipskata 
ekspresija na gen od drug lokus (poop{irno za epistaza podolu vo tekstot). 
Semiletalniot efekt kaj rastenijata proizleguva od faktot deka tie se avtotrofni organizmi koi 
dokolku nemaat sopstven hlorofil ne mo`at da opstanat (Sl.15). Se razvivaat prvite listovi 
dodeka se iscrpat gotovite rezervi na organski materii vo semeto ili pak ako se povrzani so 
normalni rastenija kako na primerot na sl. 15,  kade ima vegetativno razmno`uvawe. 
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PLEOTROPNOST NA GENI  
 
  Pleotropen efekt na genite, genska pleotropija ili polifenija e pojava koga eden gen so svojata 
aktivnost kodira ili kontrolira determinacija na pove}e fenotipski svojstva. Golem broj na geni 
imaat takov efekt a najdobro e prou~ena pleotropijata na kvalitativnite karakteristiki. U{te 
Mendel zabele`al deka eden od izu~uvanite geni istovremeno go zasegnuva obojuvaweto na 
cvetovite i semeto, iako tie se nasleduvaat nezavisno. 
 Tipi~en primer za pleotropizam e pojavata na srpestata anemija koja se javuva kaj nekoi 
Afrikanski plemiwa. Pri promena na baza, GAA vo GUA ili GAG vo GUG kako gre{ka pri 

transkripcija, noviot kodon namesto glutaminska kiselina na pozicija 6 vo -lanecot na 
hemoglobinot, vrzuva valin a rezultatot e promenet hemoglobin {to uslovuva hemoglobinopatija. 
Nobelovecot Pauling (1949) zabele`al deka srpest oblik imaat eritrocitite kaj homozogotite za 
mutirani geni (ss), zdravite osobi se SS, a heterozigotite se Ss-zdravi no so abnormalen 
hemoglobin. Pleotropniot efekt se izrazuva niz cel niz na telesni poremetuvawa vo koskena 
srcevina, jetra, slezena, srce, muskuli, slab fizi~ki razvoj, lo{a cirkulacija, anoksija koja deluva 
na mentalnite funkcii i t.n. 

 
Sl. 16. Pleotropen efekt pri srpesta anemija 

 Kaj Marfan sindromot, kako posledica na pleotropniot efekt na mutiran gen koj vlijae na 
formiraweto na svrznoto tkivo, osven dolgi ekstremiteti doa|a i do o{tetuvawe na o~nite le}i, 
srcevi i zglobni anomalii. Isto taka, primer za pleotropija kaj ~ovekot e recesivniot gen 
odgovoren za fenilketonurija (Feling-ovo zaboluvawe koe spa|a vo poznatite enzimopatii vo 
humanata populacija). Normalniot, dominanten gen go kontrolira metabolizmot na 
aminokiselinata fenil-alanin esencijalna komponenta koja ~ovekot ja vnesuva preku hranata i ja 
vgraduva vo proteinite. Vi{okot se transformira vo tirozin i ponataka vo melanin i nekoi 
hormoni. Mutiraniot gen nema informacii za odreden enzim koj go kontrolira ovoj pat na fenil 
alaninot pa vi{okot se skladira vo nervnoto tkivo kako posledica na {to dokolku ne se lekuva, se 
javuva silno mentalno ograni~uvawe (IQ do 30). Homozigotni edinki se razlikuvaat od normalnite 
po koli~inata na fenilalanin vo krvta, potoa po koeficient na intelegencija, po golemina na 
glavata, boja na kosa i o~i.  
Kaj karakulskata ovca, kako rezultat na pleotropen efekt na nemutiraniot gen koj uslovuva sivo 
krzno, homozigotite izumiraat vo tekot na embrionalniot razvitok ili vedna{ po ra|aweto {tom 
preminat kon samostoen na~in na ishrana. Dominantniot gen, pokraj bojata na krznoto kontrolira 
i razvoj na predstomakot, poradi {to  homozomigotite za dominantni geni se so defekti na 
hranoprovodot koi ne im dozvoluvaat samostojno da se hranat i pre`ivuvaat samo dodeka cicaat 
mleko od majkata.  
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INTERAKCIJA NA GENI  
 

 Golem del od karakteristikite kako viso~ina, masa, plodnosta, dol`ina na `ivotot (starosta) i 
dr., se silno varijabilni kaj organizmite i poka`uvaat pove}e ili pomalku neprekinata menlivost. 
Varijabilnosta se dol`i pred sé na interakcijata (zaemnoto dejstvo) pome|u razli~nite geni i 
interakcijata pome|u genite (genotipot) i okolnata `ivotna sredina. Koga zboruvame za 
interakcija na genite treba da se ima predvid deka taa se ostvaruva pome|u produktite 
sintetizirani po genetskata informacija, a ne pretstavuva fizi~ka interakcija pome|u samite 
geni odnosno genski aleli.  
Se razlikuva intraalelna (interakcija pome|u dva alelni gena) i interalelna (interakcija pome|u 
dva nealelni gena). 

Intraalelna (intralokusna) interakcija  
Alelite na eden ist gen vo genotipot (kariotipot) se nao|aat vo odredeni vzaemni odnosi, koi se 
manifestiraat preku razli~ni formi na nivni interakcii:  
-dominantnosta i recesivnosta  
-intermedierost  
- kodominantnost 
 

Dominantnost i recesivnost 

 Site dominantno recesivni interakcii kaj `ivite organizmi se ostvaruvaat po isti princip, a 
toa e koga preku mutacija edniot ili dvata genski alela od dominantni ja gubat sposobnosta za 
determinirawe na sinteza na odelni proteini i preminuvaat vo recesivni. Dominantnosta se 
izrazuva preku soodvetni funkcii na eden gen, a recesivnosta preku otsustvo na aktivnost na toj 
gen (genski alel) i odsustvo na negova ekspresija vo heterozigotna sostojba, odnosno vo toj slu~aj 
samo eden gen (genski alel) ja vr{i svojata osnovna funkcija, dodeka drugiot ostanuva 
nefunkcionalen i ne doa|a do izraz. Zatoa i vo kalsi~nite definicii za dominatnost i 
recesivnost se poso~uva deka dominanten gen se izrazuva vo homozigotna i heterozigotna sostojba 
na organizmot a recesivniot samo vo homozigotna. Vo humanata populacija golem broj na 
fenotipski karakteristiki se monogenetski, opredeleni od aktivnosta na eden gen, vo ramkite na 
koj ima intraalelna interakcija-dominantnost recesivnost. Vo Tab. se dadeni del od niv: 
Tab. 5. Primeri za dominantno recesivno nasleduvawe na nekoi fenotipski karakteristiki vo 
humanata populacija, na~in na nasleduvawe 
 

Dominantno Recesivno 

Pigmentirana (temna)  ko`a  

Svetla ko`a 

Crna kosa 

Crvena kosa 

Pigmentirani o~i 

Svetli o~i 

Normalna usta 

Zaja~ka usta 

polidaktilija 

Normalen broj na prsti 

Kratki prsti (brahidaktilija) 

Normalno dolgi prsti 

Deformirani nokti 

Normalni nokti  

Otsustvo na pegi 

Pegavost na liceto 

Normalna koagulacija na krv 

hemofilija 

Slobodna u{na resi~ka 

Vrzana u{na resi~ka 

Ramna kosa  

Kadrava kosa 

Nos -tesen i dolg 

Nos-kratok i {irok 



 Nasleduvawe na svojstvata 

       59 

Intermediernost  
 Intermedierno nasleduvawe ima pri parcijalna dominantnost odnosno recesivnost na genite vo 
determiniraweto na svojstvoto. Vo vakvi slu~ai, celosnata ekspresija na genot se realizira samo 
kaj homozigotnite organizmi, dodeka heterozigotite fenotipski otstapuvaat i se pome|u dvete 
alternativni karakteristiki. Kaj rastenijata ima dosta primeri (Antirynum majus-~avkina usta; 
Mirabilis jalapa i dr.,Sl.17), koga vo F1-generacija se dobivaat hibridi so rozevi cvetovi od 
homozigotni roditeli so  crveni i beli cvetovi. 
P: ♀  AA (crveni cvetovi)   x ♂  aa (beli cvetovi)  

 

G:   A           a 

           

F1   100%  Aa   (rozevi cvetovi) 
 

 
 

 Poretki se primeri za intermediernost vo 
nasleduvaweto na karakteristiki vo humanata populacija. Pr. Kaj Cooley-evata anemija (Tallasemia 

major) klini~ki beta-talasemijata doa|a vo dva oblika ili stepeni na te`ina na zaboluvaweto {to 
zavisi od genotipot na organizmot. T. major e te{ko zaboluvawe so hemolizira~ka anemija koja se 
pojavuva koga organizmot e homozigot za recesivnite, mutirani geni. Bolesta mo`e da se pojavi i 
kaj heterozigotni organizmi vo minor odnosno mnogu poblaga forma na asimptomatski 
poremetuvawa i sosema blaga anemija, koga eden od alelite e mutiran, recesiven gen a promenata 

nastanuva vo -globulinskiot sinxir. Poradi vakvata pojava koja ~esto se sre}ava kaj crnata rasa 
no i vo drugi populacii (vo Portugalija na pr.), formata se narekuva beta-talasemija intermedija 

(Sl.18). 
 

Sl. 18. Punnett-ova mre`a za nasleduvawe na 
Cooley-eva anemija 

(zdrava majka i zabolen tatko, site deca se so 
beta-talasemija intermedija, minor forma) 

 
 
 
 

 

 

 

 

 

Sl. 17. Fenotipovi i genotipovi vo F1 i  

F2 generacija pri intermedierna 

interakcija(levo kaj Antirynum majus, 

desno kaj Mirabilis jalapa) 

 

 

♀/♂ 
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Kodominantnost 
 
 Ovaa forma na intraalelna interakcija zna~ajno se razlikuva od intermediernosta po toa {to vo 
heterozigotna sostojba i dvata dominantni alela imaat dominantna, odnosno polna ekspresija. 
Alelite na eden gen se kodominantni dokolku se podednakvo fenotipski izrazeni e nieden od niv 
ne vlijae vrz ekspresivnosta na drugiot alel. Klasi~en primer za kodominantnost e nasleduvaweto 
na (AB) krvnata grupa vo AVO krvniot system vo humanata populacija. Individuite so A-krvna 

grupa se homozigotni za IA genot so konstitucija-IA
I

A, so V-krvna grupa se homozigotni za IB genot so 
konstitucija -IB

I
B, no vo kombinacija kako roditelska dvojka }e dadat potomstvo koe sekoga{ ima 

heterozigotna AB  (I
A
 I

B) krvna grupa,  odnosno ovoj tip na interakcija e usloven od enzimite i 
antigenite po koi se determiniraat krvnite grupi. 
 

  

 
 

 

MN serija na krvni grupi vo humanata populacija e isto taka dobar primer za ovoj tip na alelna 
interakcija. Otkriena e od strana na Landsteiner i Levine (1928), koga ubrizguvaj}i im na zajacite 
~ove~ka krv go otkrile prisustvoto na antitelata M i N. So toa e pro{irena listata na krvni 
sistemi ili MN krvni grupiAntigenite od MN sistemot se nasleduvaat nezavisno od AVO sistemot 
i toa na sledniot na~in:  
 
 

Tab. 6. Genetski konstitucii i fenotip kaj MN sistemot 
 

Genotip Fenotip 

MM M 

NN N 

MN MN 

 
Spored {emata jasno e deka kaj heterozigotnite individui e zastapena kodominantnata alelna 
interakcija. Antitelata na ovie antigeni ne se registrirani vo ~ove~kata krv tuku samo kaj 
imuniziranite zajaci poradi {to istite ne se zna~ajni pri transfuzijata na krv kaj lu|eto. 
Me|utoa od aspekt na alelomorfnosta napraveni se brojni populaciski studii koi se odnesuvaat 
tokmu na ovoj krven sistem (Tab.7). 
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Tab. 7. Zastapenost na MN alelite vo razli~ni populacii 
 

 
 
Interalelna interakcija 
 
Pretstavuva interakcija pome|u dva genski alela koi se nao|aat vo dva razli~iti genski lokusi 
odnosno se nealelni geni. Od svoja strana ovaa interakcija mo`e da bide: komplementarna, 
epistati~na, polimerna i dr.  
 
Komplementarna interakcija  
  Pod komplementarno nasleduvawe podrazbirame takva interakcija na dominantni genski aleli, 
koja uslovuva formirawe na novo svojstvo. Onosno koga za formirawe na novoto svojstvo e 
neophodna interakcija na produkti koi se kodirani od dva ili pove}e para nealelni geni, 
zboruvame za komplementarnost vo nivnata aktivnost. 
 Se razlikuvaat nekolku karakteristi~ni primeri za nealelna genska komplementarna 
interakcija: 
a) Koga pojavuvaweto na komplementarnoto svojstvo e usloveno od genotip vo koj dvata dominantni 
gena mo`at da bidat vo homozigotna ili heterozigotna sostojba.  
b) Koga eden od komplementarnite dominantni aleli se odlikuva so samostojno dejstvo.  
v) Koga sekoj komplementaren gen ima svoja fenotipska ekspresija i determinira odredeno 
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fenotipsko svojstvo.  
 
 

I tip na komplementarnost- 
 
Lathirus odoratus 
P (AAbb)-so beli H (aaVV)-so beli 

F1 (AaBb) -so violetovi 
  
F2 (9/16) so violetovi (A-B-)   
(7/16) so beli:  
(3/16: A-bb) 
(3/16: aaB-) i (1/16: aabb) 

 
 
Eden od najprezentativnite primeri za komplementarno deluvawe na genite vo humanata populacija 
e nasleduvaweto na edna forma na kongenitalna gluvonemost opredelena od pomal broj na geni. Za 
normalen sluh i govor neophodno e vo genotipot da se prisutni barem po eden nemutiran alel od 
genite koi ja opredeluvaat ovaa fenotipska osobina. Pri predpostavka deka ovaa svojstvo go 
opredeluvaat dva gena (A i V), normalnite fenotipovi bi bile samo tie so genetska konstitucija 
A_V_.  

1. P:1. P:♀ AaBb♀ AaBb XX ♂  A♂  AaaBBbb

aabbaaBbAabbAaBbab

aaBbaaBBAaBbAaBBaB

AabbAaBbAAbbAABbAb

AaBbAaBBAABbAABB
AB

abaBAbAB

 
Poradi ova interalelna interakcija, sosema e izvesno deka vo brak pome|u dva roditeli so 
normalen sluh i govor, no heterozigoti za dvata gena, spored Mendelovite zakoni za nezavisno 
kombinirawe, postoi visok stepen na verojatnost (9/7), vo potomstvoto da se rodi gluvonemo dete.  
(pr. majka AaVv, tatko AaVv, dete, aaV_). Obratno, spojuvaweto na specifi~ni genotipovi vo koi se 
sodr`at razli~ni nemutirani (dominantni geni), visoka e verojatnosta da se rodat zdravi deca, so 
normalen sluh i govor. Taka, vo slu~aj da majkata e so genotip AAvv i tatkoto so genotip aaVV, site 
deca bi bile normalni. 
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II tip na komplementarnost- 
Nasleduvawe na boja na krzno kaj divi glodari 
P (AAbb-crno krzno) H (aaVV-belo krzno) 
F1  (AaBb - sivo krzno) 
 
F2  (9/16) - sivo krzno (A-V-);  
  (4/16) - belo krzno (aa--);  
  (3/16) - crno krzno (A-bb) 
 
 

 

III tip na komplementarnost- 
Sekoj komplementaren gen e so svoe dejstvo 
 
(AAbb)-rozetest H (aaVV)-gra{est 
 F1 (AaBb)-orevoviden 
 F2 (9/16)-orevoviden (A-B) 

  (3/16)-rozetest (A-bb) 
  (3/16)-gra{est (aaB-) 
  (1/16)-obi~en (aabb)  
 
 
Epistaza 
  So terminot epistaza se ozna~uva 
potisnuvaweto na produktite od sintezata koja e 
kodirana od eden gen, od produktite koi se 
kodirani od drug ne alelen gen. Genot koj ja 
potisnuva ili neutralizira ekspresijata na 
drugiot gen poznat e kako supresor ili 
inhibitor.  
Bidej}i genot supresor mo`e da bide dominanten ili recesiven, razlikuvame dominantna i 
recesivna epistaza ili epistati~ko i hipostati~ko deluvawe na geni. 
Dominantna epistaza 
  Pri dominantnata epistaza vo F2 generacijata se mo`ni dva tipa na fenotipsko cepewe, i toa: 
(12:3:1) i (13:3).  Za prviot tip na fenotipsko cepewe (12:3:1), kako primer se zema dihibridnoto 
vkrstuvawe koga stanuva zbor za rastitelni organizmi.  
Nasleduvawe boja na krzno kaj kowi 
 
P (SSVV)-sivi H (ssbb)-temnocrveni       
 (ri|i) 
F1  (SsVb) sivi 
F2  (12/16)-sivi; (S-V-)  
  (3/16) - crni; (ssV-) 

  (1/16) - temnocrveni (ri|i). (ssbb) 
 
 

  Recesivna epistaza 
 
Pri recesivnata epistaza, recesivniot alel na daden gen vo homozigotna sostojba go inhibira 
efektot na dominantnite ili recesivnite aleli na drugiot gen.  
  Kako primer za epistati~ko i hipostati~ko deluvawe na genite vo humanata populacija, }e go 
razgledame nasleduvaweto na eden oblik na  kongenitalno slepilo (Retinitis pigmentosa). 
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 Homozigotnata (VV) i heterozigotnata sostojba na genot V (Vv), ili homozigotnata sostojba na 
recesivniot gen a (aa), uslovuva pojava na slepilo, dodeka genotipot A_vv uslovuva normalen vid. 
Imaj}i ja predvid ova interalelna interakcija mo`e da se presmeta verojatnosta da vo brak pome|u 
normalni roditeli so genotip: majka- Aavv i tatko- Aavv, se rodat deca so normalen vid (3/4 
genotipovi se A_vv), i deca so slepilo (1/4 se so genotip aavv). 
Vo brak pome|u dva slepi roditeli so slednite genotipovi: majka- aavv i tatko- AaVv, 1/4 e 
verojatnosta da se rodi normalno dete so genotip Aavv nasproti 3/4 verojatnost toa da bide slepo. 
 
Kriptomerija pri nasleduvawe boja na lukovici kaj Allium sp.  

 

P (aabb) belo oboeni H  `olto oboeni (AABB) 

 F1  (AaBb) crveno oboeni 

 

 F2  (9/16)-crveni (A-B-)  

   (4/16)-beli (aaB-; aabb)  

   (3/16)-`olti (A-bb) 

 

 
 
   Tab. 8. Tipovi na genski interakcii, i soodnos na dobieni genetski konstitucii 

Koga stanuva zbor za nasleduvawe na odredeni kvantitativni karakteristiki za koi se odgovorni 
pogolem broj na nealelni geni, ~esto doa|a do kombinirani interakcii poradi {to rezultatite 
odstapuvaat od o~ekuvawata. Karakteristi~en primer za vakvata pojava e nasleduvaweto na bojata 
kaj piperkata za koe svojstvo se odgovorni pogolem broj na faktori. Registrirani se vkupno 16 
kombinacii koi {to zavisat od genetskata konstitucija no vo isto vreme i od ekspresijata na 
genite i efektot na fenotipot. Genot Y go otstranuva hlorofilot kaj polodovite koi vo rana faza 
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na razvitokot se prirodno zeleni. So zreeweto tie fenotipski se menuvaat no samo dokolku go 
imaat dominantniot alel Y. Ako site alelni formi, vklu~uvaj}i go i genot y se mutirani i se vo 
recesivna sostojba, plodovite ostanuvaat zeleni i koga }e sozreat. Vo prisustvo na R dominanten 
gen za crveno obojuvawe i recesiven y gen se ekspresiraat vo isto vreme zelenata boja (poradi 
prisustvo na hloroplastite vo parenhimskite tkiva) i crvenata boja (antocijani vo vakuolarniot 
sok), i plodovite se kafeavi i t.n. Genetskite konstitucii na soodvetnite fenotipovi bi bile:  

rrrrcc11cc11cc22cc22yyyy--  zzeelleennii  

RRRRCC11CC11CC22CC22YYYY--ccrrvveennii  

rrrrCC11CC11CC22CC22YYYY--  `̀oollttii  

RRRRCC11CC11CC22CC22yyyy--  kkaaffeeaavvii  

RRRRCC11CC11cc22cc22YYYY--  ppoorrttookkaalloovvii  

rrrrcc11cc11cc22cc22YYYY--  bbeellaa          

YY--ggoo  oottssttrraannuuvvaa  hhlloorrooffiilloott  kkaajj  ppllooddoott  

SS11  ii  SS22  ggeenniittee  jjaa  rreegguulliirraaaatt  ssiinntteezzaattaa  nnaa  

kkaarrootteennooiiddiittee  ii  iimmaaaatt  kkuummuullaattiivveenn  eeffeekktt  

RR--  ccrrvveennaa  

rr--  `̀oollttaa  

KombiniraniKombinirani interakciiinterakcii

 
 

  Poligeno nasleduvawe  (POLIMERIJA) 
 
 Golem broj fenotipski karakteristiki kaj ~ovekot se pojavuvaat kako rezultat na deluvaweto na 
pogolem broj geni, koi se smesteni na razli~ni hromozomi. Genite koi u~estvuvaat pri 
determiniraweto na ovie osobini se ozna~uvaat kako poligeni. Tie se obi~no so slabo izrazen 

efekt, poradi {to se ozna~uvaat i kako minor geni. Nadvore{nata sredina ima golemo vlijanie vrz 
ekspresijata na minor genite, odredeni faktori mo`e zna~ajno da go modificiraat nivnoto 
deluvawe vo organizmot i da go "maskiraat" genetskoto vlijanie. Fenotipskite belezi i 
karakteristiki koi se pojavuvaat pri deluvaweto na poligenite se narekuvaat poligeni osobini 
ili kvantitativni osobini a nasleduvaweto - poligeno. Takvi osobini se na primer: nasleduvaweto 
na visinata, te`inata, boja na kosata i ko`ata, odnosno koli~ina na pigmenti, i dr.  
  Posebna va`nost ima soznanieto deka kvantitativnite svojstva t.e. karakteristiki se pod~ineti 
na osnovnite (t.e. Mendelovite) zakonomernosti na nasleduvaweto. Vo (1908 godina) {vedskiot 
nau~nik Nilson -Ele (Nilson-Ehle) go voveduva poimot polimerija, pod koj se podrazbira 
interakcija na razli~ni geni koi imaat ednozna~no dejstvo vo organizmot. Sekoj od niv u~estvuva 
vo formirawe i ekspresija na oddelnite svojstva, a se ozna~uvaat so ista bukva ili oznaka, kon koja 
se dodavaat samo broj~ani indeksi (primer: A1A2A3 i t.n.).  
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Primer za polimerna 
interakcija na geni vo 
humanata populacija e 
nasleduvaweto na bojata na 
ko`ata koe e 
determinirano od 3-4 para 
genski aleli. Dominantna 
boja e crnata odnosno 
nemutiraniot gen dava 
informacii za sinteza na 
pigmenti, a recesivniot e 
mutiran gen koj {to 
uslovuva bezpigmentnost 
kaj organizmite. Ako e 
pogolem brojot na 
recesivnite geni koi ja 
opredelile belata boja na 
ko`ata, istata e pomalku 
pigmentirana i obratno. 

Heterozigotite se melezi (mulati) koi imaat podednakov broj na dominantni i recesivni geni vo 
genotipot. 
Mnogu pobrojni se primerite za polimerija kaj ostanatite `ivi organizmi. Kaj rastenijata kade 
{to lesno mo`e da se sledat pove}e generacii i cepewe na svojstvata, konstatirani se specifi~ni 
kvantitativni soodnosi vo potomstvoto (1: 4: 6: 4: 1 vo F2) {to e usloveno od sumarniot efekt na 
dominatnite polimerni genski aleli . Poradi toa, se razlikuva:  
- aditivna ili kumulativna polimerija - kako pri primerot na nasleduvawe na boja na ko`a, 
intenzitetot na obojuvaweto zavisi od kumulativniot efekt na dominantnite geni; taka se 

nasleduva i viso~ina, 
te`ina, boja na seme kaj 
rastenijata i dr.  

 

 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

Sl. 19. Distribucija na 

fenotipovi vo F2 generacija 

so vkupno 64 genotipovi 

Sl. 20. Kumulativen efekt, 

nasleduvawe na boja na ko`a vo 

humana populacija 
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-neaditivna ili neakumulativna polimerija- kade karakterot na svojstvoto ne zavisi od brojot na 
dominantnite genski aleli vo genotipot na edinkite, odnosno dovolen e eden dominanten alel na 
polimeren gen za da se pojavi soodvetnoto fenotipsko svojstvo. Takov e primerot so nasleduvaweto 

na formata na plodot kaj 

ov~arskata torbi~ka (Capsela 

bursa-pastoris).  
Pri vkrstuvawe na edna forma 
koja ima triagolni plodovi i 
druga forma so okrugli -

elipti~ni plodovi, se dobivaat F1 
hibridi so triagolni plodovi, a 
vo F2 so dobivaat samo dvete 
roditelski fenotipski klasi 
(triagolni i okrugli), vo odnos
 15:1. Genotipskata analiza 
uka`uva deka za pojava na plodovi 
so triagolna forma dovolno e 
prisustvo na samo eden 
dominanten genski alel, poradi 
{to genotipot (A1A1A2A2) }e 
dade isti fenotip kako i 
genotipot a1a1A2a2. Koga stanuva 
zbor za tipot na polimerijata 

mo`eme da konstatirame deka slo`enosta vo cepeweto na kvantitativnite svojstva raste so 
zgolemuvawe na brojot na polimernite genski aleli koi u~estvuvaat vo vkrstuvaweto. Pri toa 
poznat e efektot na t.n. transgresivno nasleduvawe ili razdvojuvawe. Vo mnogu slu~aevi na 
polimerno nasleduvawe bilo poka`ano deka vo F2 se dobivaat edinki koi se razlikuvaat od 
roditelskite formi, kako rezultat na toa {to sekoj od roditelite dava del od polimernite geni 
koi determiniraat oddelni kvantitativni svojstva. Ako pretpostavime deka edno kvantitativno 
svojstvo go determiniraat ~etiri geni vo koi roditelite se razlikuvaat genotipski, Vo F2 spored 
tetrahibridnata {ema od 256 genotipski konstitucii, }e se dobijat razli~ni genotipovi me|u koi 
}e ima edinki so AABBCCDD i so aabbccdd genotipovi, me|utoa, }e se sretnat i genotipovi vo koi 
A,B,C,D, se zastapeni vo razli~en broj, koi soglasno na toa imaat razli~na fenotipska ekspresija. 
Edinkite kade brojot na dominantnite polimerni genski aleli e od (4 - 8) imaat dominantna ili 
pozitivna transgresija, dodeka koga vo sporedba so roditelskite istoto svojstvo e determinirano 

so pomalku od (4) imame recesivna ili negativna transgresija.  

 
Krajnite dominantni odnosno pozitivni i recesivnite odnosno negativnite transgresivni formi 
se homozigotni, koi dokolku mo`at da se razmno`uvaat vo ~ista forma, se javuvaat kako novi sorti 
vo koi soodvetnite svojstva se posilno ili poslabo zastapeni otkolku kaj roditelite. Na ova 

2. 2. NeaditivnaNeaditivna polimerijapolimerija

((neakumulativnaneakumulativna))

RR ((A1A1A2A2A1A1A2A2) ) hh ((a1a1a2a2a1a1a2a2) ) 

triagolnitriagolni okrugliokrugli

FF11.. ((A1a1A2a2A1a1A2a2))--triagolnitriagolni

FF2.2. ((15/1615/16) ) --triagolnitriagolni ((A1A1A2A2;  A1A1A2A2;  

a1a1a2A2a1a1a2A2))

((1/161/16) ) -- okrugliokrugli ((a1a1a2a2)a1a1a2a2)
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vsu{nost se bazira t.n. transgresivna selekcija vo `iviot svet, a na toj na~in se objasnuva i 
dilemata- kako e mo`no roditelite da se so sredna, prose~na visina, a decata mnogu povisoki ili 
mnogu poniski od niv. 
 
Genotip i fenotip 
 
  Poimite genotip i fenotip se vovedeni od Johansen (1909). Pod genotip se podrazbira zbir na site 
nasledni faktori koi se sodr`at vo kletkata, odnosno genetskata konstitucija koja organizmot ja 
nasledil od roditelite, pod ~ija kontrola se pojavuva odredena karakteristika. Genotipot pod 

vlijanie na uslovite vo nadvore{nata sredina oformuva fenotip koj pretstavuva kompleks na 
morfolo{ki, anatomski, fiziolo{ki i drugi karakteristiki na eden organizam. Vo potesna 
smisla, fenotip pretstavuva i edno edinstveno svojstvo kako na pr. boja na o~i, kosa, odnesuvawe na 
individuata i t.n.  
  Vo tekot na `ivotniot ciklus fenotipot na individuata mo`e da se izmeni dodeka genotipot 
ostanuva postojan t.e. nepromenet. Treba da se naglasi deka fenotipot pretstavuva rezultat na 
slo`ena mre`a od vzaemni dejstva na razli~ni geni i interakcijata na genite so uslovite vo 
nadvore{nata sredina. 
  Op{to zemeno dve edinki nemaat identi~ni fenotipovi i pokraj toa {to fenotipovite mo`at da 
bidat sli~ni koga osobinite bi se razgleduvale poedine~no. Osven toa, edinkite koi se so sli~ni 
fenotipovi po odnos na dadena osobina, nemaat i ednakov genotip. Ako odreden fenotip nastanal 
isklu~ivo kako posledica na nadvore{ni faktori (temperatura, ishrana, hemiski sredstva i dr.), i 
so svojata manifestacija upatuva na odreden genotip, taa pojava se narekuva fenokopija. Tipi~en 
primer za fenokopii kaj rastenijata se morfozi na listovi, nastanati kako rezultat na zgolemeni 
dozi na jonizira~ki zra~ewa vo sredinata vo koja se razvivale istite. Promenite se identi~ni so 
nekoi genski usloveni morfologii na listovi no za razlika od niv ne se nasledni.  

Morfolo{ki promeni na listovi (MORFOZI)

predizvikani so jonizira~ki zra~ewa

 
Tie mo`e da se pojavat vo odreden period od `ivotot, a ponataka ako prekine deluvaweto na 
sredinata, vo potomstvoto da is~eznat. Toa se steknati karakteristiki ili modifikacii. Katarakt 
i gluvonemost mo`e da se pojavat kako rezultat na faktori od sredinata, kretenizmot se javuva pod 
vlijanie na sredinata (namalen vnes na jod vo organizmot), no e i genski usloveno poradi ge{ka vo 
metabolizmot na hormonot na {titnata `lezda, (enzimopatija). 
  Koga razli~ni geni uslovuvaat ednakov fenotip toga{ se zboruva za genokopija. Tie se javuvaat 
koga genot so svojot efekt kopira ekspresija na drug mutiran gen. Primeri za ova pojava ima pri 
nasleduvaweto na gluvonemosta i albinizmot. Postojat slu~ai koga dva albino roditeli (recesivni 
homozigoti), imaat fenotipski normalni deca, zatoa {to roditelite bile nositeli na razli~ni 
mutacii so ist fenotipski efekt, a decata se heterozigoti za dvete mutacii.   
  Vo prirodata genetskoto raznoobrazie e {iroko rasprostraneto, so isklu~ok na slu~aevite na 
monozigotnite bliznaci, koi se razvivaat od edna oplodena jajce kletka, ne postojat dva organizma 
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koi se razmno`uvaat polovo da imaat potpolno ednakvi genotipovi, iako mo`at da bidat ednakvi 
samo po odnos na odredeni geni. Od druga strana, kako rezultat na bezpolovoto razmno`uvawe na 
daden organizam nastanuvaat organizmi koi se genetski ednakvi me|u sebe i so svoite roditeli. 
Me|utoa, i edinki so ednakvi genotipovi mo`at da imaat razli~en fenotip, koe obi~no e rezultat 
na razli~ni zaemni dejstva so nadvore{nite uslovi. Primer: monozigotnite bliznaci mo`at da se 
razlikuvaat po rast, te`ina, dol`ina (vek) na `iveewe, pred sé poradi razliki vo na~inot na 
`iveewe.  

 
Dobra ilustracija za 
vlijanieto na uslovite 
vo nadvore{nata 
sredina vrz fenotipot 

pretstavuva 
eksperimentot so 
rastenieto Potentilla 

glandulosa. napraven vo 
Kalifornija (Sl.21). 
Bile sobirani edinki 
na istoto rastenie od 
tri stani{ta na 
razli~na nadmorska 
viso~ina i toa na 30 m, 
1400 m i 3300 m. Potoa 
od sekoe stani{te 
busenot bil delen na 
tri dela koi bile 
zasaduvani odvoeno vo 
tri eksperimentalni 
gradini na razli~ni 
nadmorski viso~ini. So 
sporeduvawe na 
rastenijata od sekoja 
vertikalna kolona, se 
poka`alo deka eden 
isti genotip vo 
razli~ni sredini 
determinira razli~ni 
fenotipovi. Tie 
razliki ne se 
odnesuvaat samo na 

nadvore{niot 
morfolo{ki karakter 

tuku i na drugi karakteristiki kako: plodnost, brzina na rastewe i dr. So sporeduvawe na 
rastenijata vo horizontalni koloni se poka`alo deka pri fiksni nadvore{ni uslovi genetskite 
razliki doveduvaat i do fenotipski razliki. Od tamu i zaklu~okot deka ne postoi nitu eden 
genotip koj e najdobar za odgleduvawe vo site uslovi. Primer: rastenijata od 30 m vo morskoto 
krajbre`ie umiraat na stani{te na 3300 m. n. v., ili rastenijata od 3300 m se su{at na 30 m.n.v.  
Zaemnoto dejstvo me|u genotipot i sredinata mo`e da se prika`e i so rezultatite od sledniot 
eksperiment: analizirani bile dve linii na gluvci (staorci), ednata grupa bile brzi edinki, brzo 
izleguvale od lavirint, dodeka drugata grupa bile bavni zaradi bavnoto izleguvawe od lavirint. 
Vo sekoja generacija se odbirale najsnaodlivi (vo brzite) i najnesnaodlivi (vo bavnite). Posle 
pove}e generacii brzite vo lavirintot pravele po 120 gre{ki, dodeka bavnite pravele po 165. 
Vakvata razlika vo gre{kite se dobivala koga gluvcite bile odgleduvani vo normalni uslovi, 
dodeka pri odgleduvawe vo nepovolni uslovi razlika vo gre{kite skoro nepostoela. Kako i vo 
prethodniot slu~aj so rastenieto i vo ovoj primer mo`e da se konstatira deka: dadeniot genotip vo 
razli~ni nadvore{ni uslovi doveduva do pojava na razli~ni fenotipovi i deka fenotipskite 
razliki pome|u dvata genotipa se menuvaat vo zavisnost od uslovite.  
Genotipot vsu{nost go odreduva opsegot (ili granicite) vo koj mo`at da se razvijat fenotipovite, 
a toa pak u{te se ozna~uva kako norma (ili opseg) na reakcija na genotipot.   

 

Sl. 21.Fenotip na razli~ni subspeciesi na Potentilla glandulosa 

odgleduvani vo razli~ni klimatski uslovi 
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VONHROMOZOMSKO (ekstranuklearno, citoplazmatsko)      
  NASLEDUVAWE 
 

  Ispituvawata na procesite zavisni od DNA, primer kako sintezata na proteinskite molekuli, 
poka`aa deka genetskata informacija se prenesuva preku biohemiski procesi koi se odvivaat vo 
citoplazmata so {to se potvrduva deka kletkata pretstavuva slo`en integralen biolo{ki sistem 
vo koj jadroto i citoplazmata ne mo`at da egzistiraat poodelno. Toa {to vo nekoi citoplazmatski 
organeli se nao|aat DNA molekuli, uka`uva deka citoplazmata ne se javuva samo kako sredina za 
funkcionirawe na genite, tuku i sodr`i materijalni nositeli na odredeni delovi od genetskata 
informacija vo kletkata. 
Ekstranuklearniot materijal na kletkata koj sodr`i DNA i pri toa se javuva kako nositel na 
citoplazmatskoto nasleduvawe nare~en e plazmon. Dodeka genite {to se nao|aat vo plazmonot 
poznati se kako plazmageni ili ekstranuklearni geni. Elementi na plazmonot se nao|aat vo razni 
samoreprodukciski citoplazmatski strukturi kako {to se: plastidi; mitohondrii; plazmidi; 
epizomi; intracelularni paraziti i simbionti. 
Pri nasleduvaweto na citoplazmatskite strukturi {to nosat za sebe specifi~na vonhromozomska 
DNA, nema strogo mendelovsko nasleduvawe, kako {to e nasleduvaweto na nuklearnite geni.  
DNA vo vonhromozomskite strukturi vo tekot na eden kleto~en ciklus mo`e mnogukratno da se 
replicira {to doveduva do mnogukratno razmno`uvawe na ovie strukturi vo kletkata odnosno do 
amplifikacija. Raspredelbata na amplificiranite strukturi pome|u }erkinite kletki ne e strogo 
ekvivalentna bidej}i se delat na dva pribli`no ednakvi dela. 

   

Mitohondrijalni geni - eukariotskite kletki pokraj nuklearna sodr`at i ekstranuklearna 
(vonhromozomska) DNA, koja se nao|a vo mitohondriite. Vo 60 tite godini od minatiot vek e opi{an 
avtonomniot genetski aparat na mitohondriite koj na ovie organeli im ovozmo`uva sinteza na 
posebni proteini povrzani so nivnata funkcija vo kletkata. Sekoja od stoticite mitohondrii vo 
edna kletka sodr`i svoja sopstvena DNA molekula koja e kru`na, dvoveri`na, gola (ne e povrzana so 
histoni) i sodr`i pomal broj nukleotidi vo sporedba so nuklearnata DNA. Toa se edine~ni ili 
pove}e molekuli koi se smesteni slobodni vo matriksot ili se povrzani so vnatre{nata membrana 
na organelata. Razliki ima i vo sodr`inata na azotnite bazi, mitohondrijalnata sodr`i pove}e C-

G vo odnos na A-T 
parovi. Na visoki 
temperaturi brzo 
denaturira no isto 
taka i renaturira.  

Mitohondrijalnoto 
nasleduvawe kaj 
~ovekot e usloveno 
od genite koi gi 
sodr`i t.n. 25ti 
hromozom. 
 
 

 

 
 

Sl. 1. Mapa na humana 

mitohondrijalna DNA 

(vnatre{en krug) 
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Ispituvawata povrzani so 
detekcijata na mitohondrijalniot 
genom zavr{ija 1981 godina. 
Utvrdeni se 16569 nukleotidni 
parovi i de{ifrirani 37 geni od 
koi dva gena se za rRNA (12 s rRNA i 
16 s rRNA), 22 gena se za 22 vida na 
transportna tRNA, na 13 geni se 
prepi{uva iRNA za proteini koi se 
sintetiziraat vo mitohondriite.  

 

Se raboti za proteinski molekuli 
koi se podedinici na nakoi enzimi kako-citohrom oksidaza, citohrom b, ATP-aza, i dr., koi 
u~estvuvaat vo procesite na oksidativnata fosforilacija. Mitohondriite u~estvuvaat vo 
procesite koi ja odreduvaat rezistentnosta kon odredeni lekarstva, antibiotici i sli~no. Denes 
se poznati pove}e bolesti koi se usloveni od mitohondrijalnata DNA i se nasloveni kako 
mitohondrijalni zaboluvawa. 

 
Sl. 3. Distribucija na mitohondriite preku gametite 

 
Identifikuvani -59 mitohondrijalni zaboluvawa, od koi najpoznati se: 

 Leber-ova opti~ka atrofija 
 MELAS sindrom  
 NARP sindrom 
 Leigh-ov sindrom 
 Alchajmer-ova bolest (i multifaktorijalno) 
 Streptomicinska ototoksi~nost 
 Gluvost predizvikana so aminoglukozidi 
 Dijabetes-sindrom na gluvost 
 Parkinson-ova bolest (nastanuva i na drugi na~ini 

 

Sl.2. Replikacija, 

transkripcija i translacija vo 

mitohodrii 
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Mitohondrijalnite geni vo humanata populacija vo princip se prenesuvaat preku jajce kletkata 
(Sl.3), poradi {to velime deka stanuva zbor za maj~insko nasleduvawe. Dokolku sledime 
transmisija na geni vo tekot na pove}e 
generacii kako primerot na heredogramot na 
Sl. 4. ako majkata e nositel na gen koj 
uslovuva zaboluvawe, (mitohondrijalno), 
toga{ toa }e se pojavi kaj site deca 
nezavisno od polot (kaj }erki i sinovi), no 
istoto zaboluvawe mo`e da se nasledi kaj 
vnucite preku }erkite a ne kaj vnucite po 
sinovite. Pri~inite za vakvata pojava se 
objasneti preku u~estvoto na citoplazmata i 
citoplazmatskoto nasleduvawe na gametite. 
Spermatozoidite vo zigotot glavno 
participiraat so jadreniot materijal, 
odnosno nuklearniot genom, a jajce kletkite 
so nuklearniot i so mitohondrijalniot 
genom, odnosno so celata kletka vklu~uvaj}i 
ja i citoplazmata. 
Eden od najuspe{nite eksperimenti so koi e doka`ano 
ekstranuklearnoto nasleduvawe e primerot na genomot kaj 
lebniot kvasec Sacharomyces cerevisiae. Vsu{nost, 
genetikata na mitohondriite najdetalno i najdobro e 
prou~uvana kaj kvascite od rodot Sacharomyces. Ephrussi i 
sor. (1940), pri poloviot proces kaj ovoj kvasec opi{ale dva 
tipa na kletki a i d od razli~ni haploidni linii, koi 
davaat diploidni zigot, koj posle mejozata }e dade ~etiri 
haploidni kletki i toa 2a i 2d. Me|utoa, vo haploidnite klonovi se pronajdeni kolonii kade site 
kletki se so pomali dimenzii vo sporedba so normalnite, i koi rastat pobavno. Pokasno se 

HETEROPLAZMI 

 Mutaciite na mitohondrijalnata DNA doveduvaat do t.n. heteroplazmi vo 

koi se zastapeni pove}e tipovi na genomi vo ovie organeli. So terminot 

homoplazmi se opfateni kletki so ednakva mitohondrijalna DNA.  

Na slikata e pretstavena normalna mitohondria so normalna DNA-zelena 

boja i mitohondria so mutantna DNA-crvena boja. Fenotipo na nositelite na 

mutacijata }e zavisi od procentot so koj e zastapena vo potomstvoto.   

 

Sl. 4. Heredogram za 

transmisija na 

mitohondrijalni geni vo 

tekot na 4 generacii 
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utvrdilo deka ovie xuxesti "petite" kletki se mutantni kvasni kletki, kaj koi se poremeteni 
mehanizmite za aerobnoto di{ewe. Kako pri~ina za ovaa pojava na mutantni kletki se smeta 
nedostatokot na odredeni respiratorni fermenti koi se karakteristi~ni za normalnite 
mitohondrii. Poto~no, bilo poka`ano deka vo mitohondriite na mutantnite kvasni kletki se 
nao|a mutantna DNA, poradi {to kaj ovie kletki imame blokirani biosintetski procesi. Pri 
razmno`uvaweto na mutantnite mali kletki, tie stabilno gi prenesuvaat svoite svojstva na 
potomstvoto. Toa zna~i deka mutantnite kletki na kvasecot mo`at da dadat samo kolonii so 
mutantni petite kletki. Ako takvite mutantni petite kletki se vkrstuvaat so normalni kletki, 
celoto potomstvo {to se dobiva vo F1 e normalno. Pri povratno vkrstuvawe na kletki od F1 
generacija so mutantnite mali kletki, sekoga{ se dobivaat normalni kletki.  
Sli~no nasleduvawe e napraveno od strana na Mary Mitchell (1952), koja go izolirala  mutantot 
"pory" kaj Neurospora. Kaj ovoj mutant se konstatirani naru{eni procesi na aerobnoto di{ewe 
poradi  deficitarnost za citohrom a i v i vi{ok na citohrom s, poradi {to rastot bil poremeten i 

usporen. I kaj mitohondriite vo mnogu slu~aevi promenite na genite vo mitohondrijalnata DNA, 
mo`at da imaat tesna vrska so jadrenite geni, poto~no doka`ano e deka odredeni mutacii na 
nuklearnite geni predizvikuvaat zgolemena frekvencija na mutacii vo genomot na mitohondriite 
i obratno. 
 
 
Plastidijalni (plastidni) geni 
 
  Postoeweto na geni {to se nao|aat vo citoplazmata bilo otkrieno u{te vo po~etokot na ovoj vek 
pri prou~uvawe na nasleduvaweto na zelenite i bezbojnite plastidi kaj nekoi formi na cvetni 
rastenija. Od plastidite na Acetabularia prv pat e izdvoena plastidnata DNA. Molekulata na 
plastidnata DNA e od dve polinukleotidni nizi, a po dimenzii bliska na dimenziite od DNA na 
bakteriskiot hromozom. Po nukleotidniot sostav plastidnata DNA bitno se razlikuva od 
nukleotidniot sostav na DNA vo hromozomite na istata kletka. Bidej}i plastidite sodr`at i 
enzim DNA -polimeraza, plastidnata DNA mo`e da se samoreproducira, me|utoa replikacijata na 
plastidnata DNA e asinhrona vo sporedba so replikacijata na DNA od hromozomite. Od golema 
va`nost e toa {to plastidite ili pokonkretno hloroplastite sodr`at i RNA i ribozomi od 
prokariotski tip (70 Y). 
Prvata pojava na nemendelovsko nasleduvawe na svojstva svrzani so plastidite bila objasneta od 
Korens (Correns, 1909) vo opitite so rastenieto Mirabilis jalapa. Poto~no, od ova rastenie se poznati 
tri formi: a) rastenie so normalno zeleni listovi; b) rastenie so mozai~ni listovi i v) rastenie 
so beli listovi, koi razliki se vo zavisnost od razlikite vo plastidite. 
Vo cvetot na rastenijata so beli listovi se obrazuva `enski gametofit so jajce kletka koja ima 
bezhlorofilni plastidi od koja po oploduvaweto }e se dobie rastenie so beli listovi ili albino 
rastenie, dodeka kaj rastenijata so zeleni listovi, jajce kletkata vo gametofitot ima plastidi so 
hlorofilni pigmenti poradi {to po oploduvaweto }e dade rastenie so zeleni listovi. Kaj 
rastenijata so mozai~ni listovi jajce kletkata e mozai~na, bidej}i ima plastidi so i bez 

hlorofilni pigmenti, 
pa od niv se dobiva 
rastenie so mozai~ni 
listovi. 

 
 

Sl.5.  Fenotip, Mirabilis jalapa 
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Kaj rastenijata kako Mirabilis 

jalapa, nasleduvaweto na 
plastidite odi samo po 
maj~inska linija, bidej}i 
proplastidi vo zigotot ne se 
vnesuvaat preku ma{kite 
gameti.  
Za razlika od ova nasleduvawe 
ima i drug tip na plastidno 
nasleduvawe, taka kaj rodot 
Epilobium, vo 0,1% ili kaj 
Pelargonium zonale, 70% od 
potomstvoto, plastidi 
dobivaat od tatkoto. Me|utoa, 
ima primeri koga vo zigotot se 
vnesuvaat i zadr`uvaat 
plastidi od dvata roditela i 
takvite heterozigoti se 
poznati kako citogeti.  
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Geni kaj paraziti i simbionti (ili nasleduvawe na osobini preneseni po pat na infekcija) 

Ekstranuklernite geni ili celi genomi mo`e da bidat preneseni vo kletkite doma}ini vo forma 
na plazmidi, virusi, bakteriska DNA i dr. Ima slu~aevi koi poka`uvaat deka nekoi 
samoreprodukciski ~esti~ki prvo se vnesuvaat vo kletka a potoa se predavaat vo potomstvoto. So 
prou~uvawe se poka`alo deka toa se dol`i na navleguvawe na paraziti, simbionti ili virusi. Tie 
mo`at da vlijaat vrz fenotipot na doma}inot iako ne se sostaven del od negoviot genotip. 
Interesen primer za ova pojava se sre}ava kaj vinskata mu{i~ka(Drozophila). Za pove}eto soevi na 
vinskata mu{i~ka e karakteristi~na slabata ~uvstvitelnost na SO2,  me|utoa se opi{uvaat i 
vinski mu{i~ki koi vo prisustvo na SO2 uginuvaat za nekolku sekundi. Kaj ovie drozofili 

identifikuvan e faktor na ~uvstvitelnost kon SO2 i e ozna~en kako SIGMA FAKTOR, a se 
utvrdilo deka se prenesuva preku citoplazmata. Nezavisnosta na sigma faktorot od hromozomot 
bila doka`ana na toj na~in koga preku vkrstosuvawe site hromozomi od drozofila {to e 
~uvstvitelna na SO2 se zameneti so hromozomi od normalni drozofili. Drozofilite dobieni kako 
"hibridi" so normalni hromozomi a so citoplazma ~uvstvitelna na SO2 imaat sigma faktor. Ovoj 
faktor vo jajce kletkata mo`e da bide vnesen bez vkrstuvawe, a potoa da bide prenesuvan vo 
potomstvoto. Ponovite soznanijata uka`uvaat deka sigma faktorot vsu{nost pretstavuva  
rabdovirus sigma so RNA, koj egzistira kako simbiotski plazmid. Pri razvivawe na drozofilata 
vo sredina do 30O S, virusot iz~eznuva a so toa se gubi i ~uvstvitelnosta kon SO2. 
Pri prou~uvawe na prirodnite populacii na nekoi drozofili, kako Drozophila willistoni, izdvoeni 
se `enski individui koi vo potomstvoto davaat isklu~ivo samo `enski edinki. Utvrdeno e deka 
site ma{ki edinki uginuvaat u{te za vreme na embrionalniot razvitok. Eksperimentalno se 
potvrdilo deka faktorot za pojava na `enski populacii se predava samo preku citoplazmata na 
jajce kletkata, a kako faktor se javuva infektivna spiroheta, koja se prenesuva preku citoplazmata 
na jajce kletkata vo mnogu novi generacii na drozofila. Zasega, sé u{te ostanuva nerazjasneto kako 
spirohetata gi razlikuva, odnosno prepoznava i ubiva samo zigotite od koi bi se razvile ma{ki 
edinki. Spirohetata pod dejstvo na visoka temperatura mo`e da se uni{ti, a toa pak }e uslovi 
normalno razvivawe na ma{kite zigoti. Imaj}i ja predvid ova pojava, preku vnesuvawe na 
spiroheti mo`e da se induciraat i odr`uvaat  samo `enski populacii.  
Osoben pridones vo soznanijata za ekstranuklearnoto nasleduvawe ima Sonneborn (1943), koj pri 
prou~uvaweto na parameciumot (Paramecium aurella), zabele`uva  citoplazmatski strukturi koi 
sodr`at DNA, RNA i proteini, u{te nare~eni kako KAPA faktor ili ~estica. Va`na odlika na 
edinkite koi imaat vakov faktor e toa {to produciraat toksi~na supstanca poznata kako 
paramecin, koja oslobodena vo sredinata gi ubiva edinkite {to se ~uvstvitelni na ovaa supstanca. 

Poradi vakvata pojava, edinkite koi imaat kapa faktor se nare~eni ubijci ili killer, a soglasno na 
toa i faktorot e nare~en killer faktor. Poznato e i toa deka pri niski temperaturi i vo nedostatok 
na hrana, kiler parameciumot prestanuva da bide ubiec. Se pretpostavuva deka za pojava na killer 
svojstvoto, vo eden paramecium treba da ima okolu 400 kapa faktori. So detalni citohemiski 
ispituvawa konstatirano e deka kapa faktorite se ~esti~ki so golemina od 0,5 mikro metri, koi 
sodr`at sopstvena DNA i deka pretstavuvaat nekoj vid na paraziti ili simbionti, sli~no na 
virusite. Od druga strana e utvrdeno deka opstanokot na kapa faktorot vo citoplazmata na 
kletkata od killer parameciumot, a i otpornosta na kletkata od killer parameciumot kon paramecinot, 
zavisi od prisustvoto na tri dominantni geni (K, Y1 i Y2). Vo slu~aj na homozigostnost na bilo koj 
od nivnite recesivni aleli, kk, s1 s1, s2 s2, paramecinot ja ubiva infuzornata kletka, odnosno nema 
produkcija na paramecin. Dodeka vo kletkite {to se heterozigotni po ovie geni vo citoplazmata se 
nao|a edna polovina na kapa faktori vo sporedba so brojot na kapa ~esti~kite vo kletkite koi se 
homozigotni po dominantnite aleli na ovie geni. 
 
Ma{ka sterilnost (citoplazmatska naslednost od nepoznata priroda) 
 
Kaj mnogu vidovi na cvetni rastenija konstatirana e citoplazmatska ma{ka sterilnost odnosno 
pojava na neformirawe na polenovi zrna kako specifi~en primer za citoplazmatskoto 
nasleduvawe. Taa pojava najdobro e prou~ena kaj p~enkata (Zea mays), p~enica (Triticum), {e}erna 
repa (Beta), Allium, Nicotiana i dr. Kaj p~enkata prv pat citoplazmatskata ma{ka sterilnost e 
opi{ana od strana na Rhoades (1933), a podocna Jones utvrdil deka taa e rezultat na recesivni geni 
vo jadroto i poseben tip na citoplazma (S). 
 Citoplazmatskata priroda na ma{kata sterilnost obi~no se doka`uva pri vkrstuvawe, posebno na 
rastenija koi imaat normalni jajce kletki a neproduciraat polenovi zrna, so drugi rastenija koi 
imaat normalna fertilnost. Me|utoa, i rastenijata od F1 generacija povtorno imaat ma{ka 
sterilnost. Duri i pri celosno zamenuvawe na hromozomite preku pove}ekratno povratno 
vkrstuvawe, rastenijata od sterilnata linija i pokraj toa {to }e sodr`at hromozomi od fertilni 
rastenija, }e bidat so ma{ka sterilnost. Vakvite rezultati zboruvaat deka faktorite za ma{kata 
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sterilnost fakti~ki se nao|aat vo citoplazmata. Citoplazmatskata ma{ka sterilnst e {tetna za 
svojot nositel, me|utoa od druga strana pak pri vkrstuvawe na ovie rastenija so normalni rastenija 
koi produciraat polen, mo`at da se dobijat heteroti~ni (heterozisni) kombinacii vo potomstvoto 
{to se koristat vo zemjodelskata praksa zatoa {to go podobruvaat prinosot. Liniite so 
citoplazmatskata ma{ka sterilnost imaat osobeno zna~ewe pri proizvodstvoto na hibridi bidej}i 
ne se kastriraat `enskite rastenija, proces za koj e potrebno vreme i rabotna raka. 
Spored ponovite soznanija, se smeta deka postojat geni vo hromozomite poznati kako geni 
regeneratori ili obnoviteli, koi mo`at da go potisnat vlijanieto na citoplazmatskite faktori 
na sterilnosta i da ja povratat fertilnosta na rastenieto. Hromozomskite geni regeneratori so 
supresornoto dejstvo vrz faktorite na citoplazmatskata ma{ka sterilnost ovozmo`uvaat posebna 
plodnost na hibridite. Se smeta deka citoplazmatskata ma{ka sterilnost se predizvikuva so 
dejstvo na posebni linearni plazmidi. 
 
Maj~insko nasleduvawe ( maj~inski efekt) 
 
Citoplazmata na jajce kletkata mo`e na razli~ni na~ini da vlijanie vo determiniraweto na 
svojstvata kaj potomstvoto, preku dobivawe na nejzinite avtoreprodukciski citoplazmatski 
strukturi koi imaat DNA i preku dejstvo na morfogenetski materii akumulirani vo nea, a se 
rezultat na sintezi ~ija programa e zapi{ana vo nuklearnite geni na maj~inskiot organizam. Od 
prou~uvawata na vakvite primeri vo prirodata o~igledno e deka se raboti za  privremen karakter 
odnosno karakteristikite se prisutni do toj moment dodeka ne se iskoristat nasobranite 
citoplazmatski materii. Vakvoto privremeno vlijanie na citoplazmata vrz svojstvata na 
potomstvoto od strana na maj~iniot organizam nare~eno e maj~inski efekt. Toa se razbira se 
razlikuva od maj~inskoto nasleduvawe koe e usloveno od prirodata na genite vo citoplazmatskite 
strukturi i organeli koi se nasleduvaat od majkata, a ne se od privremen karakter. Vo toa se sostoi 
su{tinskata razlika pome|u maj~insko nasleduvawe i maj~inski efekt. 
Nasleduvaweto na bojata odnosno pigmentacijata kaj bra{nestiot molec Ephestia khuniella, 
pretstavuva dosta karakteristi~en primer za objasnuvawe na maj~inskiot efekt. Utvrdeno e deka 
pigmentacijata na teloto e pod kontrola na nuklearniot gen A. Vo prisustvo na dominanten alel 
(A) se producira supstancata kinurenin, koja u~estvuva vo sintezata na pigmentot i takvite larvi 
imaat temna boja na o~ite i hitinot. Dodeka recesivno homozigotnite edinki (aa) ne produciraat 
(sintetiziraat) supstanca kinurenin, poradi {to larvite ne se pigmentirani tuku se beli i imaat 
crvenkasti o~i, odnosno imaat recesivna mutacija. Pri povratno vkrstosuvawe na heterozigotni 
(Aa) ma{ki edinki so homozigotni mutantni (aa) `enki, vo F1 potomstvoto se dobivaat 50% 
pigmentirani larvi (Aa) so temna boja na hitinot i o~ite i 50% nepigmentirani larvi (aa), so 
svetlo obojuvawe i crveni o~i. 
 
 

 
 
 

Sl. 7. Pigmentirani i nepigmentirani vozrasni edinki od Ephestia khuniella 
Me|utoa, ako povratno se vrstat heterozigotni (Aa) `enki so recesivni (aa) ma{ki edinki, site 
edinki od F1 se pigmentirani kako majkata, nezavisno od genotipot.  
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Maj~inskoMaj~insko nasleduvawenasleduvawe ((iliili maj~inskimaj~inski efektefekt))

P:P: ♂  ♂  ((AaAa)) pigmentiranipigmentirani XX ♀♀ ((aaaa)) nepigmentiraninepigmentirani

G: G: (A) (a)(A) (a) (a)(a)

F1F1 50% 50% ((AaAa)) pigmentiranipigmentirani 50% 50% ((aaaa) ) nepigmentiraninepigmentirani

P:P: ♀ ♀ ((AaAa)) pigmentiranipigmentirani XX ♂ ♂ ((aaaa)) nepigmentiraninepigmentirani

G:G: (A) (a)(A) (a) (a)(a)

F1F1 ((AaAa) ) pigmentiranipigmentirani ((aaaa) ) pigmentiranipigmentirani

100%100%

EphestiaEphestia khuniellakhuniella

 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Sl. 8. Maj~inski efekt kaj Limnea peregra 
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Pri~inata za vakvata pojava pretstavuva toa {to kinureninot vo tekot na oogenezata se akumulira 
vo dovolna koli~ina vo citoplazmata na site jajce kletki, taka {to kaj site zigoti nastanuva 
pigmentirawe. 
Poseben primer za maj~inski efekt e nasleduvaweto na oblikot odnosno zavienosta na ~erupkata 
kaj pol`avot Limnaea peregra. Kaj ovoj pol`av poznati se edinki koi se razlikuvaat po pravecot na 
zavrtuvawe na ~erupkata na levo (sinistralna zavienost) ili desno (dekstralna zavienost). Pri 
direkten model na vkrstuvawe koga `enskiot roditel e homozigot za nemutirani geni a ma{kiot 
homozigot za mutacija odnosno recesiven gen, potomstvoto vo F1 generacija se heterozigoti so 
maj~in fenotip isto kako i vo F2 generacija vo koja genotipskiot raspad e 1:2:1 i spored 
Mendelovite zakoni se o~ekuva fenotipskiot odnos da e 3:1. Ovoj fenotipski soodnos se 
postignuva duri vo F3 generacija ( Sl. 8).  
 Pri recipro~ni vkrstosuvawa site edinki od F1 generacija imaat fenotip na ~erupkata koj }e 
odgovara na fenotipot od majkata, {to zna~i pravecot na zavienosta sekoga{ }e zavisi od dejstvoto 
na maj~inite geni. Na recipro~niot model na sl. Koga `enskiot roditel e homozigot za recesivni 
geni a ma{kiot homozigot za nemutirani geni, site heterozigotni edinki od F1 generacija imaat 
sinistralna zavienost na ~erupkata {to e sprotivno na o~ekuvaniot fenotip. Vo F2 generacija 
genotipskoto cepewe e 1:2:1 a fenotipot e 100% dekstralni ~erupki, za da duri vo F3 generacija se 
dobie fenotipski soodnos 3:1 koj {to teoretski se o~ekuva u{te vo F2 generacija. Objasnuvaweto za 
vakvata pojava e slednoto: pravecot na zavienosta na ~erupkata e pod kontrola na eden par 
dominantno nasledni nuklearni geni, poto~no dominantniot alel na genot S+ uslovuva dekstralna 
zavienost, dodeka recesivniot genski alel s, dava sinistralna zavienost. Dokolku ovie geni se 
vnesat vo zigotot preku spermiumite tie ne vlijaat na odreduvawe na orientacijata na delbenoto 
vreteno kaj prvite blastomeri od koja orientacija zavisi i pravecot na zavivawe na ~erupkata. Od 
tie pri~ini orientacijata na ~erupkata i fenotipot koi se do`ivotni }e zavisat prakti~no od 
formiranata jajce kletka koja u~estvuva vo oploduvaweto, odnosno od nejzinoto delbeno vreteno. 
Ako majkata e so genotip S+ S+  celoto potomstvo vo F1 generacija e so dekstralna ~erupka a ako 
mjakata e ss  celoto potomstvo e so sinistralna ~erupka nezavisno od genotipot na tatkoto. 
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GENETIKA NA POLOT  
 
  Diferenciraweto na edinkite od eden vid na ma{ki i `enski odnosno na dva pola, pretstavuva 
isklu~itelno va`na pojava vo evolucijata na `iviot svet. Problemot na determinacija na polot e 
dosta slo`en i dolgo prou~uvan, a ova tema e edna od poretkite na koi vo minatoto e posveteno 
ogromno vnimanie. Odreduvaweto na polot kaj razli~ni vidovi na bipolarnite (ili biparentalni) 
organizmi zavisi od niza faktori i se vr{i so najrazli~ni mehanizmi, a me|u niv sekako najva`no 
mesto imaat genetskite faktori. Glavno razlikuvame genetski, gonaden i fenotipski pol. 
 Postojat tri osnovni tipovi na odreduvawe (diferencirawe) na polot spored vremeto na 
oploduvawe. 
- Progamen tip ili diferencirawe na polot pred oploduvawe. -Ovoj tip na odreduvawe na polot e 
karakteristi~en za vidovi kaj koi pred spojuvaweto na gametite vo zigot, mo`e da se predvidi od 
kakov pol }e bide novoformiranata edinka. Kaj progamniot tip polot obi~no e determiniran od 
genotipot na jajce kletkata, na primer, `enkite na morskiot crv Dinophylus, produciraat dva tipa 
na jajca, pogolemi so pove}e citoplazma od koi po oploduvaweto se obrazuvaat `enski edinki i 
pomali, so pomalku citiplazma od koi po 
oploduvaweto se dobivaat ma{ki edinki. 
Se pretpostavuva deka goleminata na 
jajcata i koli~inata na citoplazma gi 
kontroliraat geneti~kite faktori. 
- Singamen tip ili diferencirawe na 
polot vo momentot na oploduvaweto. 
Singamnoto odreduvawe na polot e 
karakteristi~no za najgolem broj na organizmi i za ~ovekot, a 
spored hromozomskata teorija se slu~uva vo momentot na 
oploduvaweto, bidej}i zavisi od tipot na gametite odnosno od 
genomot na gametite koi u~estvuvaat vo oploduvaweto i go formiraat zigotot. 
- Epigamen tip ili diferencirawe na polot posle oploduvaweto 
e tip pri koj polot se diferencira vo tekot na razvitokot na 
zigotot i naj~esto zavisi od opredeleni faktori vo nadvore{nata 
sredina. Tipi~en primer pretstavuva morskiot crv Bonellia viridis, 
koja se odlikuva so izrazen polov dimorfizam. Na sl. Se dadeni 
{amatskiot izgled na Bonellia so toa {to realnite dimenziite na 
`enkata se stotina pati pogolemi od ma`jakot. Mladata larva na 
ovoj crv nema odreden pol, ako se odvoi od majkata i fiksira za 
dnoto }e se razvie vo `enska edinka, dokolku pak larvite koi }e 
ostanat vo majkata }e se razvijat vo pomali ma{ki edinki koi 
imaat funkcija da gi oplodat novoformiranite jajca. Tie larvi 
se pricvrstuvaat na surli~kata od `enskiot organizam vo koja se 
izla~uvaat hormoni koi predizvikuvaat metamorfoza na larvite 
vo ma{ki edinki. Po ovoj proces metamorfoziranite edinki 
migriraat vo polovite organi na `enkata doma}in, kade {to 
`iveat parazitski poradi {to prirodno imaat rudimentirani 
organi i se so mnogu mali dimenzii.  eksperimentalno e utvrdeno 
deka larvite mo`e da se razvijat vo `enski iv o ma{ki edinski vo 
zavisnost od okolnite faktori. Ako larvi se stavat vo sad so 
morska voda i vo nea se dodade ekstrakt od surli~kata na vozrasna 
`enka vo koja ima hormoni, larvite }e se oformat kako ma{ki 
edinki{to doka`uva deka larvite imaat ednakva potencija vo 
odnos na polot. 
Vo vrska so pra{aweto za diferenciraweto na polot, osobeno 
vnimanie zaslu`uvaat ispituvawata koi poka`uvaat deka pod 
vlijanie na inducirano dejstvo na soodvetni hormonski preparati 
mo`e da se promeni tekot na diferenciraweto i da se postigne zigotite so genotip za ma{ki pol 
da dadat `enski edinki i obratno. Takvi rezultati postignati se kaj: triton, ribi, `abi, ptici i 
dr. `ivotni. Vo literaturata se spomenuva primerot koga koko{kata se razvila vo petel. 
Objasnuvaweto kako se slu~ila ova promena e vo slednoto: koko{kata ima samo eden ovarium a do 
nego ima rudimentiran organ-testis. Kaj taa koko{ka kako posledica na bolest ovariumot bil 
uni{ten a rudimentot se razvil vo ma{ki polov organ, {to uslovilo razvoj i na drugi sekundarni 
karakteristiki (Crew, 1956). Kaj ribite Labroides dimidiattus, koi `iveat vo jata pokraj koralite, 
grupite se sostaveni  od edno ma{ko i nekolku `enki. Ako ugine ma{kata riba, najsilnata od 

Sl. 1. Morski crv, Dinophylus 

Sl. 2. 1-@enska i 2-ma{ka 

edinka od morskiot crv 

Bonellia viridis 
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`enkite ja igra ulogata na ma{ko vo nejzinata grupa a po dve nedeli e sposobna da se preobrazi vo 
ma{ka edinka i da producira fertilni spermatozoidi. 
Epigamen tip na determinacija na polot se sre}ava i kaj mekotelite od rodot Crepidula, koi pogolem 
del od raniot period od razvojot go pominuvaat kako ma{ki edinki, a potoa preminuvaat vo `enski 
formi. Kaj peperutkite Talae paria tubulosa pove}e ma{ki edinki }e se dobijat dokolku jajcata se 
izlo`at na temperatura od 40OS, a }e dominiraat `enski edinki vo populacijata ako 
temperaturata vo tekot na razvitokot e okolu 6 OS. Primeri za vlijanie na razli~ni faktori pri 
razvitokot i determinacijata na polot ima i kaj rastenijata. Vo posevi so konop posean vo 
po~etokot na maj, se razvivaat okolu 50% ma{ki i isto tolku `enski rastenija. Ako podocna se 
posee konopot koga se povisoki temperaturite i pogolema son~evata insolacija, se zgolemuva 
procentot na `enski rastenija za smetka na ma{kite, a pri seidba vo noemvri se razvivaat 
isklu~ivo `enski rastenija. Kaj Equissetum (kowska opa{ka), vo determinacijata na polot 
isklu~itelno vlijanie imaat uslovite vo sredinata, ako se povolni se razvivaat `enski rastenija a 
ako se nepovolni, ma{ki. 
 
Mehanizmi za geneti~ko determinirawe na polot 
 
 Nesomneno e va`na ulogata na 
polovite hromozomi vo 
odreduvaweto na polot vo 
normalni uslovi. 
Determinirawe na polot mo`e 
da e spored gonosomnata 
konstitucija {to organizmot 
ja nasledil.  

 
 Otkrivaweto na polovite 
hromozomi e tesno povrzano so 
imeto na Henking (1891) koj 
pri prou~uvawe na 
spermatogenezata kaj insekti 
od Hemiptera zabele`al eden 
hromozom bez homolog i go 
ozna~il kako nepoznat (H).  

Pokasno McClung (1902) kaj skakulcite utvrdil deka ovoj hromozom ima uloga na determinator na 
polot. Edna polovina od spermatozoidite na skakulcite so koi rabotel imaat eden hromozom 
pomalku i zatoa vi{okot go narekol akcesoren (dopolnitelen) hromozom. Dodeka Wilson i Stevens 

(1905) uo~ile deka kaj mnogu `enski individui prisutni se 2H hromozoma, a dugite hromozomi se 

 

Sl. 3. Determinacija na pol 

spored gonosomna konstitucija 
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isti za dvata pola i deka kaj nekoi vidovi ma{kata individua osven eden H ima i drug hromozom, koj 
e pomal od H i nare~en e kako Y-hromozom. Spored niv dvata pola se razlikuvaat po ovie hromozomi 
i zatoa se nare~eni polovi ili seks hromozomi, a drugite hromozomi koi se isti za dvata pola 

poznati se kako avtozomni hromozomi. 
Od vakvite hromozomski broevi o~igledno e deka gametite kaj `enskite edinki vo svojot genom }e 
sodr`at po eden H hromozom, odnosno 
bidej}i `enskite edinki produciraat 
eden tip na gameti tie se homogametni. 
Dodeka kaj ma{kite edinki 50% od 
ma{kite gameti vo svojot genom }e 
sodr`at H hromozom, a drugite 50% }e 
bidat bez polov hromozom.  
 
Determinacija na polot kaj 
`ivotnite 
 
Postojat tri osnovni tipovi na 
determinacija na polot spored 
polovite hromozomi i toa : 
a) ♀ XX  x ♂ XO tip ili Protenor tip 

b) ♀ XX  x ♂ XY tip ili Ligaeus 

(Drosophila) 

v) ♀ ZW  x ♂ ZZ tip ili Abraxas tip 
Kariolo{kata analiza na `enskite 
individui od vidovite na rodot 
Protenor, uka`ala deka vo diploidniot 
hromozomski broj 2n = 14, 
identifikuvani se 2H, odnosno par na 
homologni H hromozomi (2n = 12+HH), 
dodeka kaj ma{kite individui imalo 2n = 13,  (2n = 12+HO), bidej}i kaj niv e identifikuvan samo 
eden H hromozom, koj se razlikuva po 
morfologija i dimenzii od 
avtozomnite hromozomi. 

 
Od vakvite hromozomski broevi 
o~igledno e deka gametite kaj 
`enskite edinki vo svojot genom }e 
sodr`at po eden H hromozom, odnosno 
bidej}i `enskite edinki produciraat 
eden tip na gameti tie se homogametni. 
Dodeka kaj ma{kite edinki 50% od 
ma{kite gameti vo svojot genom }e 
sodr`at H hromozom, a drugite 50% }e 
bidat bez polov hromozom. Vakviot podatok uka`uva deka ma{kiot pol e heterogameten. So 
oploduvawe se dobiva F1 generacija vo koja 50% se ma{ki i 50% `enski zigoti. Ovoj tip na polova 
determinacija e poznat kako Protenor ili HH i HO tip. 
Drug sostav na polov hromozomski kompleks bil prou~uvan kaj insektot Ligaeus turcicus, kade 

`enskite edinki vo kariotipot imaat dva isti 
polovi   2H hromozomi (2n = 12 + HH),  a vo 
kariotipot na ma{kite edinki ima dva 
razli~ni polovi hromozomi (H i U; 2n = 12 + 
HU). Od kariotipovite na dvata pola, mo`e da 
se konstatira deka i vo ovoj slu~aj `enskite 
edinki se homogametni bidej}i site gameti 
nosat samo po eden H hromozom, dodeka 
ma{kite i vo ovoj slu~aj se heterogametni, i 
produciraat dva tipa na gameti i toa 50% od 
gametite sodr`at H, a 50% od gametite }e 
sodr`at U hromozom. I kaj ovoj insekt so 
oploduvawe vo F1 dvata pola se dobivaat vo 
ednakov odnos (50% : 50%). Vakov tip na 
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determinirawe na polot poznat e kako Ligaeus ili HH i HU tip. Vo dvata slu~ai ma{kiot pol 
producira dva tipa na gameti ( H i O ili H i U) i toa vo ednakov odnos (50% : 50%), poradi {to e 
heterogameten pol, dodeka `enskiot pol e homogameten. Heterogametnosta na ma{kiot pol e 
karakteristi~na za mnogu insekti i cica~i vklu~uvaj}i go i ~ovekot kako i za nekoi dvodomni 
rastenija. Kaj nekoi grupi na `ivotni i rastenija heterogametnosta e karakteristi~na za `enskite 
individui, bidej}i produciraat dva tipa na jajce kletki (gameti), a ma{kite kako homogametni 
produciraat eden tip na gameti. Ovoj tip na polova determinacija karakteristi~en e za peperutki, 
ribi, vodozemci, vle~ugi, ptici i nekoi rastenija. Za razlika od heterogametnosta na ma{kite, 
heterogameten `enski pol se ozna~uva so drugi simboli poto~no mesto H se koristi bukvata Z, a 

mesto Y se zema W.  
 
Determinacija na polot so haplodiploidija 
  
 Kaj poedini `ivotinski vidovi odreduvaweto na polot ima specifi~no genetsko poteklo. Primer, 
sosema e poinakov mehanizmot za odreduvawe na polot nare~en haplodiploidija {iroko 
rasprostraneta kaj p~eli, osi, mravki i drugi vidovi od redot na Hymenoptera. Kaj ovie insekti 
evolucijata te~ela vo nasoka na namaluvawe na brojot na hromozomite kaj ma{kiot pol, poradi {to 
ma{kite edinki se haploidni a `enskite se diploidni. Kaj ovie organizmi nema polovi hromozomi. 

Primer, kaj p~eli ima dva tipa na 
`enki. Od oplodena jajce kletka  
se razviva matica koja pretstavuva 
krupna edinka sposobna za 
oploduvawe ili sterilna 
rabotni~ka `enka. Me|u ovie 
`enki nema razlika vo 
hromozomskiot broj, poto~no 
somatskiot broj na hromozomi kaj 
`enkite iznesuva  2n = 32, a 
nivnite jajce kletki se so n = 16 
hromozomi. Maticata e podobro 
razviena i sposobna za oploduvawe 
poradi {to rabotni~kite dobro ja 
hranat. Ma{kite edinki ili 
trutovite se haploidni so n = 16 
somatski broj na hromozomi 
bidej}i se obrazuvaat 
partenogenetski od neoplodena 
jajce kletka, a podocna doa|a do 

zgolemuvawe na brojot na hromozomite vo nekoi somatski tkiva na 2n=32. Bidej}i toa se slu~uva vo 
tekot na neregularna mitoza stanuva zbor za dihaploidi, a samite organizmi se mozaici koi na nivo 
na polovite tkiva ostanuvaat haploidni. Vo tekot na spermatogenezata kaj trutovite ne doa|a do 
redukciona delba na jadroto tuku se deli so mitoza, i zatoa go zadr`uvaat istiot haploiden broj na 
hromozomi, pri oploduvawe se dobiva zigot so diploiden broj na hromozomi od koj se dobiva `enska 
edinka. 
 
Determinacija na polot kaj vi{ite rastenija 
  
  Poznato e deka pove}eto skrienosemeni rastenija imaat hermafroditni cvetovi ili se 
ednodomni, ~ii gameti se genetski identi~ni. Analiza na pri~inite za polovata determinacija 
mo`na e dokolku vo eden rod egzistiraat hermafroditni i ednopolovi vidovi koi se sposobni da se 

vkrstosuvaat . Takov primer imame vo rodot Bryonia 

(Cucurbitaceae) ima Brionia dioica (ZZAA, ♀-ednopolna, dvodomna) 
i Brionia alba (zzAA, hermafroditna i ednodomna), kade genot Z 
vo dominantna sostojba ja uslovuva dvodomnosta, a vo recesivna 
sostojba uslovuva ednodomnost, dodeka genot A go odreduva 
polot, taka homozigotna dominantana sostojba dava `enski pol, a 
heterozigotnata sostojba dava ma{ki pol.  

 
Pri vkrstuvawe na dvata vida koga Br. dioica edna{ se zema kako 
`enska a vo vtoriot slu~aj kako ma{ka edinka: 

 

ApisApis melliferamellifera

♀ (2n = 32) ♂ (n = 16)

mejoza mitoza
G:(n=16)       (n=16) (n=16) 

♂(n=16) (2n=32) ♀

 

 

Sl. 4. Fenotip, Brionia alba 
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Galan, F., konstatira deka kaj rastenieto Ecballuim elaterium (luda krastavi~ka), od familijata na 
tikvi, opredeluvaweto na polot se dol`i na serija od tri aleli:  aD, a+, i ad, kade {to aD dominira 
nad drugite dva alela,  a+, dominira nad ad. Alelnata forma aD go opredeluva ma{kiot pol, a+, 
uslovuva hermafroditizam, ad, recesivniot alel e za `enski pol. Poradi toa fenotipot na polot 
zavisi od pet mo`ni genetski konstitucii i toa: 

 
1.  aD a+,  
2.  aD ad, ma{ki rastenija, 
 

3.  a+ a+ 

4.  a+ ad, hermafroditni rastenija 
 
5. ad ad, `ensko rastenie 

 
Sl. 5. Fenotip na Ecballuim elaterium,  

hermafroditno rastenie 
Postoeweto na homozigotite so aD aD genetska konstitucija e nevozmo`no, bidej}i vo prirodata ne 
doa|a do vkrstuvawe pome|u dve ma{ki edinki.   
Citogenetskite ispituvawa kaj mnogu rastenija so ednopolovi cvetovi, utvrdija prisustvo na 
hromozomski polov kompleks od tipot HH-HU sli~no na opi{anite slu~ai kaj `ivotnite i 
~ovekot. Takvi rastenija se odredni pretstaviteli na rodovite: Humulus, Canabis, Rumex, Melandrium, 

Salix, Populus, Urtica, Fragaria i dr. Kaj nekoi od niv ne e so sigurnost utvrdeno da li se raboti za HH-
HO ili HH-HU tip, me|utoa sekoga{ kako heterogameten se javuva ma{kiot pol. 
 
Balansna teorija za determinirawe na polot 

 

ZZ--dvodomnostdvodomnost

zz--ednodomnostednodomnost

AAAA-- ♀;   ♀;   AaAa-- ♂♂

1)1) P:P: BrioniaBrionia dioicadioica ♀ (ZZAA)     x             ♀ (ZZAA)     x             BrioniaBrionia albaalba hermherm.(zzAA.(zzAA))

((dvodomnadvodomna)) ((ednodomnaednodomna))

G:G: (ZA)(ZA) ((zAzA))

F1F1 ((ZzAAZzAA)) ♀ 100%♀ 100%

((dvodomnadvodomna))

2)2) P:P: BrioniaBrionia dioicadioica ♂ (♂ (ZZAaZZAa)         x      )         x      BrioniaBrionia alba alba hermherm.(zzAA.(zzAA))

((dvodomnadvodomna) ) ((ednodomnaednodomna) ) 

G:G: (ZA)(ZA) ((ZaZa)) ((zAzA))

F1F1 ((ZzAAZzAA)) ♀ 50%♀ 50% ((ZzAaZzAa) ♂ 50%) ♂ 50%

((dvodomnadvodomna)) ((dvodomnidvodomni))
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  Prou~uvawata za determinacijata i nasleduvaweto na polot kaj vinskata mu{i~ka (Drozophila 

melanogaster) koja ima HH-HU polov kompleks, uka`aa deka U-hromozomot iako vo osnova 
pretstavuva regulator vo nasleduvaweto na polovite hromozomski parovi (HH-HU), ne vlijae na 
polovata diferencijacija. Me|utoa geneti~kata determinacija na polot kaj vinskata mu{i~ka ne e 
uslovena samo od genite {to se lokalizirani na H hromozomot, bidej}i vo procesot na odreduvawe 
na polot u~estvuvat i avtozomnite geni. Vakvata konstatacija bila potvrdena so hibridolo{ki 
eksperiment, koga se dobile edinki od dvata pola vo odnos od 75:25, mesto o~ekuvaniot odnos 50:50. 
Kako pri~ina za ova se potencira supresornoto dejstvo na mutacijata na t.n. transformer (tra), 
avtozomen gen, koj vo homozigotna sostojba predizvikuva transformacija na `enskite edinki so 
HH, vo edinki so ma{ki fenotip. Poto~no, pri vkrstosuvawe na heterozigotni `enki  HH (Tra, tra) 
i homozigotni ma{ki HU (tra, tra), vo F1 generacija se dobiva 25% `enski edinki i 75% ma{ki 
edinki. 
 

 P:       ♀XX (Tra, tra) X  ♂XY (tra, tra) 

  

  G:  X-Tra X-tra    X-tra Y-tra 

  

 F1. XX (Tra, tra)    XX (tra, tra) 

  (25% `enski)   XY (Tra, tra) 

       XY (tra, tra) 

       (74% ma{ki) 

 
Vakvite podatoci od druga strana ja istaknuvaat geneti~kata bipotencijalna priroda na vinskata 
mu{i~ka vo odnos na polovata determinacija, odnosno genite determinatori na `enkiot pol se 
lokalizirani na H-hromozomot, dodeka genite determinatori na ma{kiot pol se vo avtozomite, od 
{to proizleguva deka karakterot na polot se odreduva od balansot pome|u brojot na H-hromozomite 
i brojot na avtozomnite genomi vo kariotipot, odnos poznat kako polov indeks (H/A). 

 

 

 

 
Sl. 6. Polovi karakteristiki kaj Drozophila melanogaster 

 
Vrz baza na vakvite soznanija vo periodot (1919 - 1938) Brixis (Bridges) ja sozdava t.n. Balansna 
teorija ili Teorija na ramnote`a za determinirawe na polot kaj vinskata mu{i~ka, spored koja 
prisustvoto na 2H vo zigotot sami po sebe ne se dovolni za determinirawe na `enskiot pol, tuku }e 
zavisi i od poloviot indeks.  
 

Vroj na (H)    Broj na avto. genomi  (H/A)    Fenotip na polot 

 3H        2A               1,5   super`enki 
 2H      2A       1,0   normalna `enska 
 2H   3A    0,67   interseksi 
 1H   2A    0,5   normalna ma{ka 
 1H   3A    0,33   superma{ki 
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Vkrstuvaj}i normalni diploidni `enski individui (2A + HH), so triploidni ma{ki edinki (3A+ 
HU), Brixis vo F1 generacija dobiva pove}e (okolu osum) kategorii na potomstvo. 
Od ova se gleda deka ako poloviot indeks H/A=1 sekoga{ se diferencira normalna `enska 
individua, a dokolku poloviot indeks e 0,5 = H/2A, doa|a do diferencirawe na normalna ma{ka 
individua. Poto~no razlikata vo hromozomskiot broj na zigotite pretstavuva va`na pojava za 
razlika vo balansot na genite koi u~estvuvaat vo determinacijata na polot. Onie promeni vo 
hromozomskiot broj koi doveduvaat do me|uvrednosti  vo genskiot balans, uslovuvaat 
determinirawe na interseksi. Dodeka promenite koi predizvikuvaat odstapuvawe na genskiot 
balans nad granicite na normalata, nad 1 ili pod 0,5, uslovuvaat determinirawe na superseksi 
(meta edinki). 
 

        (1,0) super`enki 

       
 normalni ma{ki (0,5) = H : A = (1) normalni `enski 

       
        (0,5) super ma{ki 
 

 
 
Interseksi i ginandromorfi 
 
  Kaj odredeni organizmi pri konstanten broj na polovi hromozomi zgolemuvaweto na brojot na 
avtozomnite hromozomi doveduva do poremetuvawe vo diferenciraweto na polot. 
Najkarakteristi~en primer e kaj vinskata mu{i~ka kade se javuvaat interseksi so polov indeks 2H 
: 3A = 0,67, odnosno toa se triploidni organizmi (po broj na avtozomni hrimozomi) so 2H normalen 
broj na polovi hromozomi, poradi {to nema razvivawe ni na eden ni na drug pol i fenotipski 
nekoi osobini se od eden, a drugi osobini od drugi pol. Najkarakteristi~no za interseksite e toa 
{to se sterilni organizmi.  
Posebna kategorija na organizmi pretstavuvaat ginandromorfite. Toa se individui koi imaat 
fenotipski mozaicizam bidej}i ednata polovina na teloto e so fenotip na `enka a drugata 
polovina na teloto so ma{ki fenotip, od kade doa|a i imeto gin-andro-morfi. Ovaa pojava e 
karakteristi~na za nekoi insekti me|u koi i vinskata mu{i~ka. Potekloto na ovoj mozaicizam se 
objasnuva na sledniot na~in: pri somatskata delba na kletkite na embrionot, lesno mo`e da se 
slu~i vo ranite stadiumi eden od dvata H vo nekoja blastomerna kletka da se izgubi, pri {to site 
novodobieni kletki od takvata kletka }e imaat HO. Dodeka drugite }e imaat normalni HH broj na 
polovi hromozomi. Vo zavisnost od ova kaj adultnata edinka kletkite so HH }e go dadat `enskiot 
del a kletkite so HO, go davaat ma{kiot del.  
Pojavata na ginandromorfi posebno e karakteristi~na ako se slu~i kaj hibridni organizami, pri 
{to `enskata polovina mo`e da ima crveno oko dodeka ma{kata polovina da e so belo oko.  
Ginandromorfizmot ne e vozmo`en kaj ~ovekot bidej]i poloy ne zavisi od genotipot na edna 
kletka i od gonosomite tuku na polovosta vlijaat i hormonite koi se postojano prisutni vo krvta. 
Uloga na polovite hromozomi vo odreduvaweto na polot 
 
  Pri oploduvaweto na jajce kletka so spermatozoid koj sodr`i H- hromozom se  dobiva zigot od koj 
se  razviva individua so `enski pol (genetska konstitucija 46, HH), a pri oploduvawe na jajce 
kletkata so spermatozoid nositel na Y hromozom, se dobiva 46, XY genetska konstitucija i 
individuata se razviva vo ma{ki pol. Koga stanuva zbor za Y hromozom od humano poteklo, 
neophoden e za razvojot na ma{kite polovi karakteristiki {to ne e taka kaj site organizmi koi go 
sodr`at ovoj hromozom. Vo prirodata postojat organizmi koi se polovo razli~ni, a toa se dol`i na 
prisustvoto na razli~en broj H hromozomi (Protenor tip). Kaj ~ovekot, pri polisomii na 
gonosomite (47, HHH; 48,HHHH; 49,HHHHH), sekoga{ se razviva `enski fenotip, a dovolen e samo 
eden Y hromozom za da se razvie normalno ma{ko. Ma{ki fenotip razvivaat i edinkite so pogolem 
broj na H hromozomi vo prisustvo na Y hromozom, pr. 47,XXY; 48,XXXY; 49,XXXXY.  
Kaj ~ovekot ulogata na Y -hromozomot vo opredeluvaweto na ma{kiot pol, se manifestira vo tekot 
na embrionalniot razvoj vo direktnata kontrola na razvojot na primarnite gonadi vo testisi. Vo 
otsustvo na Y-hromozomot, se razviva korteks na primitivna gonada od koja nastanuva jajnik, pa 
zatoa edinki {to poseduvaat samo eden H hromozom se karakteriziraat so `enski fenotip i 
pove}eto od niv se sterilni (Turner-ov sindrom). Lokusot koj e odgovoren za razvojot na testisite se 
nao|a na kratkiot krak na Y hromozomot i e nare~en TDF (testis determining factor).  
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Sl. 7. Mapa i raspored na homologni i nehomologni regioni na gonosomite kaj ~ovek 

 
Negovata uloga e potvrdena vo slu~ai na reverzija na polot, kaj ma`i so 46,HH i `eni so 46,XY 
genetska konstitucija. So molekularni analizi e utvrdeno deka `enskite individui so XY 
gonosomi imaat mikrodelecija na TDF lokusot, a ma`ite so HH gonosomi, imaat nerecipro~na 
tranlokacija koja go opfa}a istiot lokus. Po kloniraweto i opredeluvaweto na sekvencata na 
genite za TDF lokusot, utvrdeno e deka istiot kodira sinteza na produkti koi reguliraat 
ekspresija na drugi geni, taka {to se smeta deka TDF lokusot vsu{nost u~estvuva vo regulacijata na 
pogolem broj geni odgovorni za razvivawe na ma{kiot fenotip. 
Y- hromozom 
Y -hromozomot iako e eden od pomalite hromozomi vo komplementot (59 milioni bazi), i ima najmal 
broj geni (231), ne e celosno li{en od genetski informacii. Istite mo`e da se razgrani~at na dva 
vida - informacii sodr`ani vo geni koi se nao|aat samo vo Y -hromozomot i  genetska informacija 
vo t.n. zaedni~ki regioni, odnosno na geni koi gi ima kako vo Y - taka i vo H-hromozomot. 

Za genite koi se smesteni samo na edniot polov 
hromozom (H ili Y), individuite se hemizigotni 
bidej}i nemaat soodvetet alel na drugiot gonosom i se 
ekspresiraat duri i ako se vo recesivna sostojba. Za 
takvite geni velime deka se pseudodominantni i kako 
mutirani geni.  
Vo humanata populacija ma{kite edinki se od 
heterogametni, Y - hromozomot se predava od tatkoto 
na sinovite pa od tamu genite koi se samo vo Y - 

hromozomot }e poka`at holandri~no nasleduvawe. 
Tie se predavaat samo na ma{kite potomci i lesno 
mo`at da se 
sledat niz 
generaciite. 

 Primer, kaj lu|eto ima eden specifi~en tip na vlaknatost na 
u{i vo vid na izdol`en snop na vlakna {to se javuva samo kaj 
ma{kite edinki, hipertrihioza (Sl. 9). Se smeta deka taa 
osobina e rezultat na mutacija na genot {to se nao|a na Y -
hromozomot. Kaj ~ovekot Y- hromozomot pokraj geni za 
diferencirawe na semenici, sodr`i i geni za manifestirawe 
na specifi~en ma{ki antigen za histokompatibilnost, gen koj 
poka`uva vlijanie vrz goleminata na zabite, i dr. 
Y- hromatinot poznat kako F-telce, vsu{nost go pretstavuva 

distalniot del od q krakot, odnosno q12 regijata na ovoj 

gonosom i e so golemina od 0,3-1,0m. Mo`e da se detektira vo 

 

Sl. 8. Heredogram za na~in na 

transmisija na holandri~ni geni 

Sl. 9. Hipertrihioza kaj ma`i 
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interfaznite jadra kaj ma{kite individui kako F-telce dokolku se oboi so fluorescentni boi 
(kvinakrin mustrad ili dihidrohlorid) i se nabquduva so fluorescenten mikroskop. 
 
 

 
 
Normalen ma`, so eden H i Y gonosom, ima edno F telo a 
normalna `ena nema. Brojot na F-telata mo`e da e direkten 
pokazatel za hromozomski abnormalnosti na gonosomite, pa taka 
kaj individui so Yacob-ov sindrom (47, HYY), }e se detektiraat 2, 
a kaj `eni so 46, HY edno F-telce. 

 
 
Polov hromatin (BARR-ovo telo) 
 
Barr i Bertrame (1949) do samata jadrena membrana vo jadroto na nervnite kletki od `enska ma~ka, 

otkrivaat bazofilno telce so golemina od okolu 1 m, koe kaj ma{kite edinki ne e prisutno. 
 

Postoeweto na ova telo brzo e dovedeno vo vrska so polovite hromozomi i zatoa e nare~eno polov 
hromatin ili Barr-ovo telo. Ispituvaj}i ja aktivnosta na genite od H hromozomot kaj glu{ecot 
Rasel (Russell 1961) konstatiral deka kaj cica~ite `enkite imaat samo eden (od dvata) aktiven H-
hromozom, dodeka drugiot e genetski neaktiven. Ova hipoteza e potvrdena i od drugi nau~nici, pri 
{to e konstatirano deka kaj cica~ite vo somatskite kletki i kaj dvata pola ima samo po eden 
genetski aktiven (H) hromozom.  

 
Sl.12. Polov heterohromatin vo somatski kletki od ma` i 

`ena 
 
 
Inaktivacijata na edniot (H) hromozom kaj `enkite se vr{i 
u{te vo ranite stadiumi na embriogenezata. Va`no e da se 
istakne deka somatskite kletki kaj cica~ite nezavisno od 
brojot na H- hromozomite, imaat samo po eden aktiven H-
hromozom, pri {to izborot na aktivniot hromozom e slu~aen 
i nezavisen od toa dali vodi poteklo od tatkoto ili majkata.  
 

 
Sl. 13. Broj na Barr-ovi tela vo 

zavisnost od gonosomnata konstitucija 

Sl. 11. Barr-ovo telo vo somatska kletka na `ena 

Sl.  10. Detekcija na Y- 
hromatinot  i F-telce, so 

fluorescentni boi 
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Sl. 14. [ematski prikaz za ekspresijata na aktivniot i inaktiviraniot H hromozom  

 
Vakvata diferencijacija na aktiven i neaktiven H-hromozom se prenesuva i na potomstvoto. 
Baziraj}i se na brojnite nau~ni soznanija mo`e da se zaklu~i deka Barr-ovo telo pretstavuva 
inaktiviran H-hromozom, no negovata inaktivacija ne e apsolutna i toj ne e potpolno genetski 
inerten. Va`no otstapuvawe vo inaktivacijata pravi distalniot vrv na kratkiot krak (Hp), koj ima 
svoj homolog na Y hromozomot. Ovoj psevdoavtozomalen region sodr`i pribli`no 2500 bazi, ne se 
inaktivira, a mo`e da u~estvuva i vo rekombinativnite procesi. Odreden broj geni na H 
hromozomot nikoga{ ne se inaktiviraat i se javuvaat vo dve funkcionalni formi vo kletkata. Ova 
e potvrdeno od faktot {to fenotipovite na normalna `ena so inaktiviran eden H i Turner 
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sindrom, `ensko {to ima samo eden H-hromozom, zna~ajno se razlikuvaat. Dokolku inaktivacijata e 
potpolna, teroretski bi se o~ekuvale normalni fenotipovi i kaj `enskite individui so Turner 
sindrom (45,HO). Za normalen razvoj na `enskite reproduktivni kletki potrebni se dva aktivni 
hromozomi poradi {to se smeta deka inaktiviraniot H hromozom vo prekursorite na 
reproduktivnite kletki se reaktivira vo tekot na ovogenezata. Kaj `enki koi imaat pogolem broj 
na H-hromozomi brojot na Barr-ovite tela e sekoga{ ednakov na nH-1, kade n - e vkupen broj na H-

hromozomite. Odreduvaweto na brojot na Barr-ovite tela mo`e da se koristi vo dijagnosticirawe 
na hromozomskite aberacii na polovite hromozomi, posebno na H-hromozomite. Taka, kaj ma`i so 
Klinefelter-ov sindrom (47,HHY) e prisutno edno Barr-ovo telo, kaj ekstremni formi so 48,HHHY, dve 

Barr-ovi tela, kaj triple H sindromot (47,HHH), dve Barr-ovi tela.                                   
Vo medicinskata citogenetika za ispituvawe na Barr-ovo telo se koristat: direktna metoda so 
zemawe na kletki od bukalna sluzoko`a ili vaginalen sekret i koren na vlakno od ve|i, brada, 
musta}i i dr., i indirektna metoda so zemawe kletki od drugi tkiva. Ovoj heterohromatiniziran 
hromozom odli~no se boi so pove}e bazi~ni boi taka {to so ednostavni i brzi metodi mo`e da se 
detektira na obi~en svetlosen mikroskop.  
 
 
NASLEDUVAWE SVRZANO SO POLOT  
 
 
  Soznanijata za nasleduvaweto na polovo svrzani karakteristiki datiraat od odamna i se rezultat 
na otstapuvawata od o~ekuvanite rezultati vo istra`uvawata na Thomas Hunt Morgan (1910) i Bridges 
(1916), na Drozophila melanogaster. 

1. Nasleduvawe na polovo svrzani svojstva kaj Drozophila melanogaster 

Kako rezultat na pove}egodi{ni istra`uvawa povrzani so transmisijata na nekoi nasledno 
stabilni karakteristiki kaj Drozophila melanogaster, registrirani se otstapuvawa od Mendelovite 
zakoni za nasleduvawe pri nasleduvaweto na bojata na o~ite. Vo direkten model na vkrstuvawe na 
mu{i~ki koga roditelite se `enka so crveni o~i odnosno div tip na boja na o~i uslovena od 
nemutiran gen i ma{ko so beli o~i, site edinki vo F1 generacija, nezavisno od polot se so crveni 
o~i. Rezultatite se soglasno o~ekuvawata bidej}i crvenite o~i se dominantni nad belite. Vo tekot 
na F2 generacijata, (3/4) od potomstvoto bile so crveni o~i a (1/4) so beli o~i, ili soglasno 
Mendelovite principi raspa|aweto e 3:1. Pri toa site `enski edinki od F2 bile crvenooki, dodeka 
polovinata ili 50% od ma{kite bile so crveni o~i a drugata polovina so beli o~i, {to spored 
principite na Mendelovoto nasleduvawe ne se o~ekuva. 
Neo~ekuvani rezultati se dobieni i pri vkrstosuvawe na drozofili od F2 generacija. Site ma{ki 
drozofili bile nasledno stabilni, taka {to crvenookite gi nosat samo alelite za crvenata boja na 
o~ite a belookite gi nosat samo alelite za belata boja na o~ite. Dodeka `enkite od F2 generacija 
bile od dva tipa i toa 50% so HcrHcr davale samo crvenooko potomstvo a drugite 50% kako 
heterozigotni HcrHbe davale ma{ko potomstvo vo odnos 1:1, crvenooki : belooki. 
Pri recipro~noto vkrstosuvawe na belooki `enki so crvenooki ma{ki mu{i~ki se dobivaat drugi 
rezultati (Sl.). Site potomci od F1 generacija nemale crveni o~i kako bi trebalo da se o~ekuva 
soglasno Mendelovite zakoni na nasleduvawe pri dominantnost na crvenata boja, tuku 1/2 od F1 se 
so crveni o~i a drugata polovina so beli o~i. Ili u{te poprecizno site crvenooki vo F1 bile 
`enski, a site belooki bile ma{ki edninki. Koga od F1 edinkite se dobie F2 generacija vo uslovi 
na zaedni~ko odgleduvawe, 50% (namesto 25%) od potomcite bile belooki a 50% bile crvenooki i 
toa vo ednakov odnos 1:1 kaj dvata pola.  
 Morgan smetal deka ovie rezultati mo`at da se objasnat ako se prifati pretpostavkata 
deka genot odnosno alelot koj ja uslovuva bojata na o~ite se nao|a na H poloviot hromozom kako 
prvo i kako vtoro, deka ma{kiot (Y) polov hromozom ne sodr`i nikakvi geni za bojata na o~ite. 
Ma{kite i `enskite edinki na drozofila obi~no se razlikuvaat po eden par par na hromozomi koj 
e svrzan so odreduvaweto na polot. @enskite drozofili imaat dva  identi~ni H hromozoma, dodeka 
ma{kite drozofili imaat dva razli~ni hromozoma H i Y. @enskite edinki sekoga{ dobivaat po 
eden H hromozom od dvata roditela, a tie pak od svoja strana gi predavaat po eden na `enskite 
edinki i na ma{kite. Ma{kite drozofili vo toj slu~aj svojot H hromozom go dobivaat samo od 
majkata a go predavaat samo na }erkite (kako na predhodnite primeri). 
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Sl. 15. Direkten i recipro~en model na vkrstuvawe kaj Drozophila melanogaster 
 
Soglasno ova osobinite {to se determinirani od gen koj se nao|a na H-hromozomot }e se predavaaat 
vo potomstvoto samo vkrsteno, poto~no ma{kite drozofili takvite osobini na svoite vnuci gi 
predavaat samo preku `enskite edinki a nikoga{ ne na ma{kite drozofili i preku niv.  
 Poradi vakvite rezultati Morgan, konstatiral deka genot {to ja determinira bojata na 
o~ite kaj drozofila se nao|a na H-hromozomot odnosno se nasleduva svrzano so polot. A toa {to 
odreden gen vlijae na odnesuvaweto na eden opredelen hromozom, vsu{nost e najsiguren dokaz vo 
polza na hromozomskata teorija za nasleduvaweto. Kone~noto potvrduvawe na ovaa teorija bilo 
napraveno {est godini podocna od Bridges, (1916).   
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2. Nerazdvojuvawe (ili neoddeluvawe) na H-hromozomite 
 
 
Kako rezultat na deceniskite istra`uvawa od strana na Morgan i Bridges, i specifikite vo 
dobienite rezultati vo eksperimentite so D. melanogaster, plasirana e teorijata za  nerazdvojuvawe  
na hromozomite (nondisjunction). Dosega e objasneto deka pri vkrstuvawe na belooki `enki so 

crvenooki ma{ki drozofili vo F1 se dobivaat crvenooki `enki i belooki ma{ki. Me|utoa, 
ponekoga{ se sretnuvale i otstapuvawa od ova pravilo, bidej}i vo F1 generacija nekade edna na 200 
mu{i~ki imale neo~ekuvana boja na o~ite, poto~no se javile `enski so beli o~i ili ma{ki 
drozofili so crveni o~i. Brixis pretpostavil deka vakvite drozofili se dobivaat vo rezultat na 
nerazdvojuvawe na dvata H- hromozoma vo mejozata pri gametogenezata, pri {to i dvata H-
hromozoma odat na eden pol i na takov na~in se dobivaat gameti, poto~no jajce kletki so dva H-
hromozoma ili bez H-hromozom, odnosno neizbalansirani gameti. 
 
 
 

 
 
 
 
Koga od belooka `enka se dobie jajce kletka so 2H i taa se oplodi so spermatozoid {to nosi Y 
hromozom, dobieniot zigot }e ima HH Y, me|utoa i dvata H hromozoma vo ovoj slu~aj nosat gen samo 
za bela boja na o~ite. Vsu{nost Brixis smetal deka neo~ekuvanite belooki `enski drozofili se 
dobivaat od takvi zigoti, dodeka koga jajce kletka koja e bez H-hromozom se oplodi so spermatozoid 
na crvenooki {to nosi Hcr hromozom, }e se dobie zigot HcrO, koj poradi alelot za crvena boja za 
o~ite {to se nao|a na H hromozomot }e dade crvenooka ma{ka edinka, {to e isto taka neo~ekuvana 
drozofila.  
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Sl. 16. Nasleduvawe na boja na o~i vo slu~aj na nerazdvojuvawe na hromozomi kaj `enkata 

 
So drugi zborovi hipotezata na Brixis uka`uva deka neo~ekuvanite belooki `enki dvata H-
hromozoma gi nasleduvaat od majkata, a Y -hromozomot od tatkoto, dodeka neo~ekuvanite crvenooki 
ma{ki drozofili koi nemaat Y -hromozom, edniot H-hromozom go nasleduvaat od tatkoto. 
Ma{kite drozofili (HcrO) bez Y -hromozom, fenotipski izgledaat normalno me|utoa se sterilni, 
dodeka `enskite edinki (HbeHbeY) se normalni i fertilni (Sl.17 ).  
Brixis potoa vkrstuval belooki `enki (HbeHbeY) so normalni crvenooki ma{ki (HcrY) i dobil 
rezultati kade 4% od `enkite se belooki isto 4% od ma{kite se crvenooki, a ostanatite 96% se 
crvenooki `enki ili belooki ma{ki. 

 
Sl. 17. Nerazdeluvawe na H hromozomi vo tek na ovogeneza i ishod od vkkrstuvawe so normalno 

ma{ko so crveni o~i 
I vo ovoj slu~aj Brixis smetal deka neo~ekuvanite ma{ki i `enski drozofili se rezultat na 
povtornoto mejotsko nerazdvojuvawe na H-hromozomite kaj `enkite, koja pojava ja narekuva 
sekundarno ili vtorostepeno nerazdvojuvawe, zo{to toa stanuva vo potomstvoto na `enski 
drozofili koi se dobieni pri prvoto nerazdvojuvawe na H-hromozomite. 
Nerazdvojuvaweto mo`e da bide i kako rezultat na fizi~ko prikrepuvawe ili slepuvawe na dvata 
H-hromozoma {to uslovuva 100% nerazdvojuvawe.  
Osven kaj drozofila nerazdvojuvawe na hromozomite se sretnuva i kaj drugi organizmi. Kaj ~ovekot 
so nerazdvojuvawe na polovite hromozomimo`e da predizvika pojava na razli~ni sindromi, kako 
Klinefelter sindromot (HHY), Turner-ov sindrom (HO) i dr., dodeka nerazdvojuvaweto na 21 
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hromozom uslovuva dobivawe na edinki so Down-ov sindrom, trisomija na 21 hromozom, sostojbi koi 
detalno se opi{ani vo poglavjeto za menlivost na genetskiot materijal- aneuploidii. 
 

3. Nasleduvawe na polovo svrzani karakteristiki vo humanata populacija 
 
  Polovo svrzanite svojstva se karakteristi~ni i za ~ovekot, no postoi razlika koja proizleguva 
pred sé od gonosomnata konstitucija na `enata i ma`ot. H-hromozomot sodr`i 5% od genomot i 
okolu 2000 geni a nekoi se so mutirani aleli. Me|u niv pozna~ajni se genot za  daltonizam, gen za 
hemofilija, gen za muskulna distrofija,  gen za Ihtiosis i dr.  Ma{kite po odnos na genite vo H-

hromozomot se hemizigotni. 
  Na~inot na nasleduvawe na slepiloto za crvena 
i zelena boja kaj ~ovekot poznat e u{te pred 
stotina godini. Wilson (1911) istaknuva deka 
nsleduvaweto na slepioto za crvena i zelena 
boja ili u{te poznato kako Daltonizam, mo`e da 
se objasni samo ako se prifati deka alelot koj e 
odgovoren za ovaa pojava e polovo svrzan i e 
recesiven, a ma{kiot pol e heterogameten i 
hemizigot za genite smesteni na gonosomite. 
Vo brak na `ena daltonist so zdrav ma` }e se 
dobijat sinovi daltonisti i }erki kako 
heterozigotni prenositeli. 

 
 

 
 
 
 
 
Dodeka ma` so slepilo za crvena i zelena boja vo brak so zdrava `ena, alelot za ovaa bolest go 
predava na site svoi }erki i preku niv kako heterozigotni prenesuva~i na polovinata od svoite 
vnuci, a sinovite od (F1) bidej}i go dobivaat alelot od maj~iniot H- hromozom }e bidat zdravi. 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Sl. 18. Nasleduvawe na slepilo za boi koga 

dvata roditeli  se zdravi 
 no majkata e nositel na mutiran gen 
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Drug primer za nasleduvawe {to e svrzano so polot kaj ~ovekot e hemofilijata, bolest koja se 
karakterizira so nesposobnosta na krvta da koagulira poradi otsustvo na eden esencijalen 
protein, odnosno nastanata mutacija vo genot za koagulaciskiot faktor VIII. Postojat najmalku tri 
vida na hemofilija, pri {to dvata tipa se rezultat na recesivni geni svrzani so polot dodeka 
tretiot tip koj e mnogu redok e svrzan so avtozomen recesiven gen. Sekoj od ovie geni vsu{nost 
zasegnuva eden od razli~nite faktori {to se neophodni za koagulacija na krvta. Hemofilija A e 
naj~esta, taka {to e zastapena kaj 80% od hemofili~arite, hemofilija V se javuva kaj 20%, a 

hemofilija S kaj 1%. 

 
 

 
 
Dosega{nite soznanija za ovaa zaboluvawe proizleguvaat od brojni primeri me|u koi klasi~en e toj 
na Britanskoto kralsko semejstvo vo koe transmisijata na recesivniot gen se analizira vo tekot na 
IX generacii, od kralicata Viktorija do denes 
 

 
Sl. 20. Heredogram za nasleduvawe na hemofilija vo Britanskoto kralsko semejstvo 

 

Sl. 19. Nasleduvawe na hemofilija 
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Od hemofilija boleduvaat samo ma{ki edinki, dodeka `enskite 
edinki mo`at mnogu retko da se javat kako oboleni, bidej}i se 
heterozigotni prenesuva~i. Vo brak na ma` hemofili~ar so zdrava 
`ena vo (F1) }e se dobijat zdravi deca (sinovi i }erki). ]erkite }e 
bidat zdravi bidej}i H- hromozomot od majkata go nosi alelot koj e 
dominanten nad alelot za hemofilija {to se nao|a na H- hromozomot 
od tatkoto. Me|utoa, ovie heterozigotni prenesuva~i vo brak so 
zdrav ma` vo (F2) davaat po (1/2) zdravi i bolni sinovi i po (1/2) 
zdravi i heterozigotni }erki.  

Na H hromozomot se nao|a i genot za Ichtiosis, koj {to po~esto se 
sre}ava kaj ma`ite poradi {to  vo postarite literaturni podatoci 
se opi{uva kako holandri~en gen koj se predava od tatko na sin. 
Negova druga specifika e {to ima promenliva ekspresivnosti 
penetrabilnost, pri~ina poradi koja ne sekoga{ pravilno se 
detektira vo tekot na pove}e generacii vo edno pogolemo semejno 
steblo.  
 
4. Polovo svrzani karakteristiki so dvata polovi hromozomi 
 
 
Kaj golem broj organizmi so jasno opredeleni polovi hromozomi, pokraj karakteristi~nite geni 
koi se smesteni samo na eden tip polov hromozom, postojat i homologni regioni koi nosat 
zaedni~ki geni, poradi {to se smetaat za parcijalni homolozi. Nasleduvaweto na svojstvata kaj 
ovie organizmi zavisi od genite na dvata polovi hromozomi i ponekoga{, se dobivaat neo~ekuvani 
rezultati. Na pr. kaj Drosophila  poznat e t.n. bobbed (vv) fenotip, koj e determiniran od aleli koi 
se nao|aat kako na Y taka i na H-hromozomot. Nositelite na recesivnata mutacija (vv) vo 
homozigotna sostojba se karakteriziraat so pokusi i tenki ~etinki vo sporedba so edinkite od 
normalen (nemutiran ili div) tip (v+-) so normalni ~etinki. 

 

 

 

  Pri vkrstuvawe na `enki homozigotni (Hvv 
Hvv) po recesivniot alel so heterozigotni 

ma{ki (Hvv+ Yvv) se dobivaat netipi~ni 
rezultati. Site `enski edinki se so normalen 
fenotip a site ma{ki se so bobbed  fenotip. 
Vakov e ishodot od vkrstuvaweto koga 
nemutiraniot alel e na H hromozomot. Vo 
vtoriot slu~aj koga vkrstuvaweto e pome|u 
`enki homozigotni (Hvv Hvv) po recesivniot 

alel so heterozigotni ma{ki (Hvv Yv+v)a 

nemutiraniot alel se nao|a na Y hromozomot, vo 
prvata filijalna generacija se dobivaat `enski 
so bobbed  fenotip i ma{ki edinki so normalen 
fenotip. 

Sl. 21. Homologni regioni na 

polovite hromozomi kaj 

~ovek  
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BOBBED (bb) BOBBED (bb) fenotipfenotip kajkaj Drosophila Drosophila 

PP: : ♀♀ ((HvvHvv HvvHvv)) hh ♂♂ ((Hvv+UvvHvv+Uvv))

FF1    (1    (HvvHvvHvvHvv+)+) ((HvvUvvHvvUvv))

P: P: ♀♀ ((HvvHvv HvvHvv)) HH ♂♂ ((HvvUvvHvvUvv+)+)

FF1      (1      (HvvHvvHvvHvv)) ((HvvUvvHvvUvv+)+)

 
 

Sl. 22. Nasleduvawe na mutacijata bobbed kaj Drosophila melanogaster 

 
 
 
5. Nasleduvawe na karakteristiki koi zavisat od polovata pripadnost 
 
 
Postojat primeri vo prirodata kade nekoi karakteristiki i ekspresija na odredeni geni koi se 
smesteni na telesni hromozomi se direktno zavisni od polot. Kaj rogatata stoka, mle~nosta e 
pogolema dokolku genite se locirani kaj `enska edinka. Spored bojata na vlaknoto isto taka mo`e 
da se znae polot kaj mladite edinki {to sé u{te na razvile polovi karakteristiki. Primer za ova e 
nasleduvawe na bojata kaj rasata Ayrshire kade genotipot AA (homozigoti za nemutiran gen) e so 

mahagoni boja, genotipot aa (homozigoti za mutiran gen) e so crvena boja, a genotipot  Aa 
(heterozigoti) e so mahagoni boja kaj ma{kite formi, dodeka kaj `enskite formi e so crvena boja.  
Rogatosta kaj ovcite i ovnite e direktno zavisna od polot a e odredena od namutiran, dominanten 
gen. Ma{kite se rogati vo homozigotna i heterozigotna sostojba a `enskite edinki samo ako se 
homozigotni. 
 Vo humanata populacija }elavosta e odredena od gen lociran na avtosomite a svojstvoto se 
nasleduva vo zavisnost od polot. Kaj ma`ite se ekspresira koga se vo homozigotna i heterozigotna 
sostojba dodeka kaj `enite e retka pojava i tie se samo homozigotni. Pri toa ne e isklu~eno 
vlijanieto na hormonite (nivo na androgeni), vrz ekspresivnosta na edna ista alelna forma, kako i 
postoewe na pove}e razli~ni faktori ili poligeni koi deluvaj}i istovremeno go kontroliraat 
ovaa svojstvo kaj polovite.  



 Priroda na geneti~kiot materijal  

97 

 PRIRODA NA GENETI^KIOT MATERIJAL  
MOLEKULARNI OSNOVI NA NASLEDUVAWETO 

  
Vrskata na Mendelovite geni so hromozomite vo kletkata be{e utvrdena vo rabotata na Brixis 

(Bridges 1916), preku nekolku osnovni odliki na genite: 
 1) Genite mo`at da se samorepliciraat odnosno da davaat kopii na hromozomite za vreme 
vo predmejotskata interfaza 

 2) Genite mo`at da mutiraat do razli~ni alelni formi koi isto taka imaat sposobnost za 
samoreplikacija. Me|utoa, od druga strana retkata pojava na mutaciite poka`uva deka genite vo 
osnovata imaat stabilni edinici {to se sposobni za to~no replicirawe odnosno udvojuvawe. 
 3) Genite zaemno dejstvuvaat vrz fenotipot na organizmite na specifi~en na~in za sekoj 
gen. 
Kako {to be{e uo~eno za prv pat od Mendel, pojavata na alternativnite svojstva (primer mazni i 
zbr~kani zrna) e karakteristi~na pri identifikuvaweto na genite preku анализата na raspa|aweto 
odnosno razdvojuvaweto na alelite pri procesot na vkrstuvawe. A stabilnoto predavawe na 
svojstvata od generacija na generacija, koe mo`e da bide promeneto samo od mutaciite, uslovuva 
postavuvawe na slednite pra{awa: 1) Kako se determiniraat tie svojstva i 2) Kakva e materijata 
{to vleguva vo genot a e sposobna da se samoreplicira, da mutira i da ima fenotipska ekspresija. 
Odgovorite na ovie pra{awa izgledaat dosta slo`eni posebno koga se odnesuva za rasteweto, 
razvivaweto i razmno`uvaweto na vi{ite organizmi. 
Vo ovoj pogled mo`e da se istakne deka prvite soznanija za fizi~kata i hemiskata osnova na 
nasleduvaweto se dobieni od prou~uvawata na mikroorganizmite.  
Bakteriite koi na po~etokot bile prou~uvani kako predizvikuva~i na bolesti se poka`ale dosta 
pogodni modelni organizmi za prou~uvawe na naslednosta i prirodata na genot. Dodeka virusite 
koi kako biolo{ki objekti se poprosti od bakteriite, vo toj pogled se poka`ale u{te popogodni. 
Poznato e deka virusite mo`at da se razmno`uvaat samo intracelularno pri infekcija na kletki.  

Denes e poznato deka DNA go pretstavuva nasledniot materijal kaj site organizmi (pro i 

eukarioti). Me|utoa, za prv pat toa bilo poka`ano so bakterii, poto~no preku prou~uvawe na 

razli~ni soevi od bakterijata Pneumococcus, od koi nekoi predizvikuvaat smrtonosna pneumonija. 
Patogenite soevi imaat sposobnost da sintetiziraat kapsularen polisaharid koj formira 
sluzesta obvivka, koja gi za{tituva bakteriskite kletki od fagocitite na imunolo{kiot sistem 

na zarazeniot organizam. Od ova mo`e da se zaklu~i deka soevite na Pneumococcus mo`at da se 
razlikuvaat eden od drug po razli~nite tipovi na antitela inducirani vo zarazeniot organizam. 
Antitelata koi se sintetiziraat vo prisusvo na kapsularnite polisaharidi kaj razli~nite soevi 
slu`at za razgrani~uvawe na eden od drug patogen soj, a naj~esto se ozna~uvaat kako Tip-1, Tip-2, 
Tip-3 itn.  
Patogenite soevi {to se odgleduvaat laboratoriski na agarna hranliva podloga produciraat ili  
formiraat mazni (gladki) kolonii vo rezultat na sluzestata obvivka {to ja sintetiziraat 
bakteriite. Me|utoa, ponekoga{ se pojavuvaat mutantni kletki koi ja imaat zagubeno enzimskata 
aktivnost koja e neophodna za sinteza na sluzestata obvivka i takvite mutanti davaat kolonii koi 
imaat zbr~kana (rapava) povr{ina. Za razlika od ishodnite Y (mazni) soevi, mutantnite se 

ozna~uvaat kako R (zbr~kani-rapavi) soevi. Rapavite (R) soevi se razmno`uvaat kako i maznite (Y) 

soevi, me|utoa nekoi od (R) soevite preku obratna mutacija davaat kletki koi ja povratuvaat 
sposobnosta za sinteza na sluzesta obvivka. Spored toa tipot na kapsularniot polisaharid {to e 
sintetiziran od takvite revertni soevi sekoga{ e takov kako {to e obrazuvan od ishodnite (Y) 
soevi, odnosno toa mo`eme da go prika`eme na slednio na~in 

  Tip-2 (Y)  Tip-2 (R); Tip-3 (Y)  Tip-3 (R) 

Od ova u{te mo`e da se istakne deka (R) soevite ne se site ednakvi t.e. sekoj e specifi~en za (Y) 

sojot od koj proizlegol, i vtoro R-soevite ne se patogeni. 

Vo eksperiment koga so takvi (R) bakteriski kletki se inficira `iv organizam, primer zamor~e, 
organizmot obi~no ja pre`ivuva infekcijata, bidej}i producira antitela koi predizvikuvaat 
fagocitoza i smrt na bakteriskite kletki. Me|utoa koga se izvr{i infekcija so (Y) soevite 
organizmot umira od pneumonija, kako rezultat na formirawe na za{titna sluzesta obvivka. 

Grifit (Griffith, 1928) poka`a deka ako kletki na Tip-2 (R) soj od Pneumococcus se vnesat vo 

zamor~e zaedno so ubieni patogeni kletki od Tip-3 (Y) sojot, zamo~eto }e umre od infekcijata 
predizvikana od Tip-3 (Y) kletkite. 
Podatokot deka kletkite koi ja predizvikale infekcijata sintetiziraat sluzesta obvivka {to e 
karakteristi~na za soj od Tip-3, a ne za soj od Tip-2, poka`uva deka patogenite kletki ne se 

pojavuvaat kako rezultat na reverzna t.e. obratna mutacija na `ivite Tip-2 (R) kletki  t.e. Tip-2 
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(R)  Tip-2 (S). Poto~no Griffith uka`uva deka nepatogenite Tip-2 (R) kletki mo`at da bidat 
transformirani vo patogeni od toplinsko ubienite Tip-3 (Y) kletki. 

 

Evri (Avery) i sorabotnicite (1944) doka`uvaat deka transformira~ki faktor vsu{nost 

pretstavuva DNA, t.e. dodavaweto na pre~istenata DNA od Tip-3 (Y) na kultura od Tip-2 (R) 

kletki, aglutinirani so antiserum bilo dovolno za da mo`at nekoi Tip-2 (R) kletki da pridobijat 

sposobnost da sintetiziraat kapsularni polisaharid karakteristi~en za Tip-3 (Y) kletkite. Ovie 

eksperimentalni rezultati poka`ale deka kletka na Tip-2 (R) transformirana so DNA od  Tip-3 
(Y), dobiva sposobnost da go predava noviot kvalitet na potomstvoto. Taka taa nova funkcija 

dobiena preku DNA od drug soj stanuva del na naslednosta na transformiranata kletka i toa to~no 

taka kako {to taa funkcija bila del od naslednosta na Tip-3 (Y) od koj e dobiena DNA.  

Pokasnite prou~uvawa na mehanizmot za transformacijata poka`ale deak fragmenti na DNA se 

osloboduvaat od toplinsko ubienite kletki i vleguvaat vo (R) kletkite kade preku rekombinacija 

se vklu~uvaat vo DNA na (R) kletkite, {to mo`e da se vidi od prethodnata {ema. 

 

 

NUKLEINSKITE KISELINI KAKO GENETSKI     
 MATERIJAL KAJ VIRUSITE 
 

Bakteriofagite pretstavuvaat va`ni i dosta pogodni 
objekti za geneti~kite ispituvawa. Bakteriofagot T-2 

koj e sposoben da ja inficira E. coli, pretstavuva eden 
od najdobro prou~uvanite fagi t.e. virusi. Ovoj fag 

izgraden e od kapsida i DNA. Her{i (Hershey) i ^eis 

(Chase) 1952 godina uspeale da gi odredat funkciite na 
dvete virusni komponenti pri procesot na dobivawe 
fagovo potomstvo. Poto~no gi iskoristile рadioaktivnite (35Y) i (32R) kako markeri za proteinite 

so (35Y) i DNA so (32R) za vreme na fagnata infekcija. 

Her{i i ^eis konstatirale deka otkako zapo~nala infekcijata pogolemiot del na markiranite 
proteini (so 35 Y) mo`e da bide odvoen od bakteriskite kletki, dodeka pogolemiot del na 

markiranata DNA (so 32R) ostanuva svrzana, vnatre vo kletkata. Odstranuvaweto na praznite 

proteinski kapsidi nare~eni "senki" ne go promenuva tekot na infekcijata, odnosno bakteriite 
se liziraat i osloboduvaat fagovo potomstvo. Vsu{nost od toa ovie avtori zaklu~ile deka samo 

DNA na roditelskiot fag ima posebno zna~ewe za dobivawe vo inficiranite bakterii, fagno 

potomstvo, {to gi ima dvete isti komponenti: DNA i proteinska kapsida. Kako {to e poznato 
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proteinskata kapsida na fagot mu slu`i samo da osigura za{tita na DNA od hidroliti~kite 

enzimi i za da ovozmo`i efektivno navleguvawe na DNA vo bakteriskata kletka. 

 

 

Eksperimentot na Her{i i ^eis vsu{nost ovozmo`i {iroko da se prifati osnovnata genetska 

funkcija na DNA. Poto~no ima dve pri~ini ovoj eksperiment da bide vedna{ prifaten kako dokaz 

za genetskata funkcija na DNA za razlika od transformaciskiot eksperiment na Evri (Avery) i 

sorabotnicite. 

 Prvo, toj bil izveduvan so bakteriofag koj za razlika od Pneumococcus, bil priznat kako objekt 
{to ima jasni nasledni svojstva, koi se sli~ni na svojstvata {to se otkrieni kaj vi{ite organizmi, 
poto~no vo T-2, bile otkrieni spontani mutacii i nabquduvani rekombinacii na mutantni geni 
kako i kaj vi{ite organizmi.  

 Vtoro, hemiskite ispituvawa za sostavot na DNA kaj razli~ni organizmi napraveni vo periodot 

od 1944-1952 go otfrlija {iroko prifatenoto mislewe deka DNA pretstavuva prost polimer {to 

e izgraden od eden tetranukleotid a e mnogukratno povtoren vo site DNA molekuli.  

Tie ispituvawa poka`aa deka nukleinskite keiselini navistina ja imaat hemiskata slo`enost 
koja e neophodna za eden genetski materijal. 
Potvrduvawe na podatocite deka nukleinskite kiselini a ne proteinite se nositeli na genetskata 
informacija doa|a od direktnite dokazi deka virusnite proteini na virusot koj ja predizvikuva 
mozai~nata bolest kaj tutunot, nemaat genetska uloga vo infekcijata. Kako pove}eto rastitelni 

virusi i virusot na mozai~nata bolest kaj tutunot, e sostaven od proteinska kapsida i RNA, 

poto~no sekoja virusna ~estica e sostavena od edna molekula na RNA, koja ima okolu 6400 

nukleotidi, opfatena so edna proteinska kapsida koja e sostavena od okolu 2130 ednakvi 
subedinici odnosno kapsomeri.  

So pomo{ na hemiski metodi RNA i proteinite od intaktniot virus mo`at da bidat razdvoeni i 

pre~isteni. Vo posebni uslovi vo smesa na pre~isteni RNA i proteinite mo`at da dadat `iv 

aktiven virus, poto~no proteinskite subedinici agregiraat edna so druga i so RNA i povtorno 

obrazuvaat intakten virus koj ima normalna infektivnost. Poznati se odredeni razliki kaj VTM 
(virus na mozai~na bolest kaj tutun), po {to se izdvojuvaat pove}e soevi na virusot. Taka na 
primer standardniot soj na VTM vo kapsidata ne sodr`i histidin i metionin, za razlika od t.n. soj 

HR, koj gi ima ovie amino kiselini vo kapsidata. Napraveni se eksperimenti za dobivawe na 

hibridni infektivni virusi na VTM, so koristewe na pre~isteni proteini od HR sojot i RNA od 

standardniot soj. Koga ovie hibridni virusi se koristeni za infekcija na rastenie, kaj dobienoto 
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virusno potomstvo aminokiselinskiot sostav na kapsomerite odgovara na sostavot od sojot ~ija 

RNA e koristena za dobivawe na hibrid. {to zna~i prirodata na proteinskata obvivka na 

roditelskiot virusen hibrid ne se predava na virusnoto potomstvo, odnosno samo RNA ima 

nasledna funkcija koja e neophodna za odreduvaweto na karakterot na proteinskata komponenta 

kako i na RNA vo virusnoto 

potomstvo. 
Od site dosega spomenati 
ispituvawa mo`e da se 
konstatira deka nukleinskite 
kiselini go pretstavuvaat 
nasledniot materijal kaj site 
`ivi organizmi. Vo site 
prokarioti i eukarioti genetska 
funkcija imaat dva vida na 

nukleinski kiselini DNA i 

RNA. 

 
 
  
 

 
 

NUKLEINSKI KISELINI 
 
Osnovnata strukturna edinica na nukleinskite kiselini pretstavuva nukleotidot, koj e sostaven 
od tri hemiski soedinenija koi se kovalentno svrzani.  
Prvoto soedinenie pretstavuva pentozen {e}er po koj se razlikuvaat DNA i RNA, poto~no 

deoksiriboza koja vleguva vo sostav na DNA ili riboza koja vleguva vo sostav na RNA.  

 

Vtoroto soedinenie pretstavuva azotna 
baza na purinot ili pirimidinot koja 
e kovalentno vrzana za prviot 
jaglerodenatom na pentozata, pri {to se 
formira nukleozid.  

Vo molekulata na DNA od purinskite 

bazi doa|aat : adenin (A) i gvanin (G), 

dodeka od pirimidinskite bazi se 

citozinot (C) i timinot (T) ili 
sootvetnite nukleozidi se: 
deoksiadenozin; deoksicitozin; 
deoksigvanozin i deoksitimidin.  

Vo RNA molekulata се содржат istite 

purinski bazi kako kaj DNA, i 

citozinot od pirimidinskite bazi 
me|utoa mesto timinot doa|a uracilot 

(U). Сoodvetnite nukleozidi se 
adenozin; gvanozin; citidin i uridin.  

 

 

 

Sl. Purinski i pirimidinski bazi 
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Tretoto soedinenie vo nukleotidot pretstavuva fosforna grupa odnosno fosforna kiselina. 
 

 
 

Vo polimerot na nukleinskata kiselina 
ovaa grupa povrzuva dva nukleotida 
preku fosfodiesterska vrska pome|u 
(5'S) atomot na ednata pentoza i (3'S) na 
drugata pentoza. 

 
Nukleotidite vsu{nost pretstavuvaat 
monomeri za sinteza na nukleinskite 
kiselini a isto taka se i produkti na 
hemiskata i enzimskata hidroliza na 
nukleinskite kiselini. 
Treba da se istakne deka molekulite na 
nukleinskite kiselini pretstavuvaat 
dosta golemi polimeri odnosno 
polinukleotidi. Inaktnite prirodni 

molekuli na RNA po golemina variraat 

od 100 - 100000 i pove}e nukleotidi, 

dodeka intaktnite prirodni DNA 
molekuli variraat od nekolku iljadi do 
milioni nukleotidi vo zavisnost od 
vidot na organizmot. 
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Od ova proizleguva deka strukturno i funkcionalno razlikuvame   dva tipa na nukleinski 

kiselini i toa: deoksiribonukleinska kiselina (DNA) i ribonukleinska kiselina (RNA).  
 

 Strukturna organizacija i funkcija  
  na deoksiribonukleinskata kiselina (DNA) 
 

DNA kaj site eukarioti voglavno doa|a kako jadrena i toa kako glavna komponenta na hromozomite 

vo forma na DNA-histonski kompleks, me|utoa ja ima i vo drugi kleto~ni strukturi pred se vo 

hloroplastite i mitohondriite poznata kako ekstranuklearna ili organelarna DNA. 

Vo vremeto na Evri (Avery) i sorabotnicite koga se eksperimentiralo so DNA od Pneumococcus, 

site veruvale deka strukturata na nukleinskite kiselini e dosta ednostavna odnosno nukleinskite 
kiselini imaat tetranukleotidna posledovatelnost odnosno toa se polimeri na mnogukratno 

povtoreni tetranukleotidi. Vakvite DNA molekuli ne izgledale dovolno slo`eni za da bidat i 

nasleden materijal. 

Podocne`nite prou~uvawa za sostavot na DNA od razli~ni organizmi od strana na ^argaf 

(Chargaff 1950) go ubedija nau~niot svet deka DNA poseduva hemiska slo`enost koja e neophodna za 

da bide genetski materijal. Prou~uvawata na ^argaf poka`aa deka bazniot sostav na DNA e 

razli~en za razli~ni organizmi, {to ja otfrla mo`nosta deka DNA kaj site organizmi ima 

ednakov tetranukleotiden sostav. Ispituvawata na ^argaf isto taka gi poka`aa i postojanite 

svojstva na site DNA, deka molarnoto koli~estvo na timinot sekoga{ e ednakvo na koli~estvoto 

na adeninot ili na gvaninot i citozinot  (A=T ili A/T=1) i (G=C ili G/C=1) Ovie ravenstva 

u{te se poznati kako Pravila na ^argaf. Spored ^argaf molarniot odnos od zbirot na bazite e 

razli~it i promenliv odnosno pomal ili pogolem od edinica (A+T / G+C  1) za razli~ni vidovi 
organizmi, {to mo`e da se vidi i od slednava tabela. 

 Tab. 1. Bazen sostav na DNA od razli~ni organizmi 

          organizam A T G C A/T G/C (A+T/C+G) 

 ~ovek  30,9 29,4 19,9 19,8 1,05 1,00       1,52 
 ovca  29,3 28,3 21,4 21,0 1,03 1,02       1,36 
 kvasci  31,3 32,9 18,7 17,1 0,95 1,01       1,79 

 E. coli  24,7 23,6 26,0 25,7 1,04 1,01       0,93 

 Fag   21,3 22,9 28,6 27,2 0,92 1,05       0,79 

  

Soznanijata na ^argaf uka`aa deka molekulite na DNA mo`at da bidat mnogu poslo`eni odkolku 

{to se smetalo porano, bidej}i vo DNA mo`no e da postojat mnogu razli~ni sekvenci na bazi. 

Votson (Watson) i Krik (Crick) 1953, poka`aa deka pravilata na ^argaf ne go ograni~uvaat 

brojot na mo`nite razli~ni sekvenci na bazi koi mo`at da se najdat vo DNA.  
 

 WATSON-CRICK-ov model za strukturata na DNA 
 

Vo 1953 godina Votson (Watson) i Krik (Crick) go predlagaat modelot za strukturata na DNA 

molekulata, baziraj}i se na slednite ~etiri fakti: 

1) Polimerot na DNA pretstavuva polinukleotid kade nukleotidite se svrzani so 3' - 5' 
fosfodiesterski vrski. 

2) Bazniot sostav na DNA se pot~inuva na pravilata na ^argaf. 

3) Rentgendifrakcionite profili na polinukleotidnite nizi od DNA {to se dobieni za prv pat 

od Vilkins (Wilkins) i Frenklin (Franklin) poka`uvaat deka DNA molekulata ima spiralna 

struktura i mo`e da sodr`i pove}e od edna polinukleotidna 
niza. 

4) Kiselinsko-baznoto tretirawe na viskozna nativna DNA, 

poka`uva deka nejzinata struktura se stabilizira od 
vodorodnite vrski. Titriraweto ili zagrevaweto na nativnata 

(prirodna) DNA predizvikuva zna~ajni promeni na fizi~kite 

svojstva pa se dobiva denaturirana DNA bez da dojde do kinewe na 
kovalentnite vrski.  
Za da gi objasnat ovie soznanija Votson i Krik  pretpostavija 

deka nativnata DNA molekula e sostavena od dve 

polinukleotidni nizi povrzani vo dvojna spirala. Povrzuvaweto 
na dvete polinukleotidni nizi se ostvaruva komplementarno 
preku specifi~ni vodorodni vrski poto~no pome|u (A) od ednata 
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i (T) od drugata niza ili pome|u (C) od ednata i (G) od drugata niza i obratno ima vodorodni vrski. 

Ovie svrzuva~ki svojstva koi (A) go prika`uvaat kako dopolnenie na (T) odnosno (G) kako 

dopolnenie na (C) se izvedeni preku konstruirawe na molekularen model vo koj to~no e prika`an 

prostorniot raspored na atomite vo bazite. Konstruiraweto na molekularen model za 
predlo`enata spiralna struktura na dvete polinukleotidni nizi bara orientacijata na dvete nizi 
da bide antiparalelna.  

Predlo`enata specifi~nost na vodorodnite vrski pome|u (A i T) ili (G i C) ja objasnuvaat 

postojanosta na bazniot sostav {to e nabquduvano od ^argaf i komplementarnosta na dvete 

polinukleotidni nizi vo dvojnata spirala. To~niot red na baznite parovi (A=T) i (G C) mo`e da 

bide vidovo specifi~en beleg i koj nema vlijanie vrz dvojno spiralnata priroda na DNA 
molekulata. Mo`niot broj na razli~iti sekvenci odnosno posledovatelnosti na bazni parovi vo 

DNA fakti~ki e bezkone~en i e vo sostojba da kodira ogromna koli~ina na informacija. Vakvoto 

soznanie fakti~ki ja pravi mnogu poprivle~na hipotezata deka DNA mo`e da bide genetskiot 

materijal kaj site organizmi. Isto taka od modelot mo`e da se vidi deka fizi~kata struktura na 
nativnata molekula mo`e da bide lesno promeneta bez da se naru{uvaat kovalentnite vrski, 
primer pri zagrevawe ili titrirawe so bazi vodorodnite vrski se kinat so {to se predizvikuva 
razdvojuvawe na dvete polinukleotidni nizi. 

Modelot na Votson i Krik poka`uva kako nativnata molekula na DNA bi mo`ela da se replicira 

i da dade dve ednakvi }erkini molekuli. Ako dvete nizi se razdvojat, poradi nivnata 
komplementarnost sekoja bi mo`ela da poslu`i kako matrica za sinteza na nova komplementarna 
polinukleotidna niza. Taka genetskata informacija koja e kodirana vo posledovatelnosta na 
paznite parovi vo roditelskata molekula mo`e da bide to~no predadena na dvete }erkini 
molekuli. 

 

  
Proverka na Votson (Watson)-Krik (Crick)-oviot model 
 

 

 

Pet godini podocna Mezelson (Meselson) i 

Stal (Stahl) 1958 godina, eksperimentalno go 

potvrduvaat modelot na Votson (Watson) i 
Krik (Crick). Dvojno spiralniot model go 
potvrduvaat so toa {to uka`ale deka 

replikacijata na DNA e polukonzervativna, 

odnosno sekoja nova DNA molekula sodr`i 

edna polinukleotidna niza od roditelskata 
molekula i edna novosintetizirana 
komplementarna polinukleotidna niza. 
Teoretski se naveduvaat i drugi na~ini na 
replikacija i toa konzervativen i 
nekonzervativen (ili disperzen), me|utoa tie 
se vo protivre~nost so dvojno spiralniot 
model.  
 
-Konzervativen na~in e koga roditelskata 

DNA molekula se zapazuva celosno a 

}erkinite DNA molekuli se celosno 

novosintetizirani. 
 
-Nekonzervativen (ili disperzen) na~in e 

koga roditelskata DNA molekula se 

razgraduva do nukleotidi koi mo`at da 
u~estvuvaat vo obrazuvaweto na 

novosintetiziranite }erkini DNA molekuli.  
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Sl. 1. [ematski prikaz za razli~ni na~ini na replikacija 

 

Doka`uvaweto na~inot na replikacijata na DNA vo tesna vrska e so ume{nosta da se razpoznavaat 

ili razgrani~uvaat roditelskite od }erkinite DNA molekuli. Za taa cel ovie avtori go 

koristele te{kiot izotop na azotot (15N) za markirawe na DNA kaj E. coli, koja se odgleduvala vo 

sredina so (15NH4CL). Preku pove}e generacii bakteriskata DNA ravnomerno se markira so  (15N). 

DNA molekulite koi sodr`at (15N) mo`at da bidat razgrani~eni od DNA molekulite koi imaat 

lesen  (14N) samo vrz baza na nivnite gustini, odnosno DNA so (15N) ima pogolema masa na 

nukleotidot od DNA so (14N). A vrs osnova na toa DNA molekulite so razli~ni gustini mo`at da 

bidat razdvoeni edna od druga preku centrifugirawe vo rastvor od ceziev hlorid (SySl).  

 
Sl.2. Doka`uvaweto na~inot na replikacijata na DNA (Meselson i Stahl) 
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Mezelson (Meselson) i Stal (Stahl) vsu{nost pravat eksperiment so promena na gustinata odnosno 

kletki koi se odgleduvani vo sredina so (15N)  se prenesuvaat vo sredina so (14N). Rezultatite se 

prika`ani na slednata {ema. Poto~no vo prvoto pokolenie celata kultura na DNA ima gustina 

{to e pome|u gustinata na DNA so (15N)  i DNA so (14N), dodeka vo vtoroto pokolenie 1/2 od DNA 

ima me|u gustina i 1/2 so normalna gustina. Po tretoto pokolenie 3/4 od DNA ima gustina na DNA 

so (14N), a 1/4 od DNA e so me|ugustina. 

Vakvata vrska pome|u brojot na pokolenijata vo nova sredina i raspredeluvaweto na gustinite na 

DNA e o~ekuvana bidej}i e karakteristi~no za polukonzervativniot na~in na replikacija na 

Votson -Krikoviot  model. 

Ovoj model pretska`uva deka DNA so me|u gustina bi trebalo da e sostavena od edna cela te{ka so 

(15N) i od edna cela komplementarna lesna so (14N) polinukleotidna niza. Vsu{nost ovie avtori 

utvrdile deka DNA so me|ugustina koja e obrazuvana po prvoto pokolenie pretstavuva hibridna 

molekula koja se sostoi od te{ka roditelska polinukleotidna niza i od novosintetizirana 
kerkina niza to~no kako {to e predska`ano od Votson-Krikoviot model.  

Eksperimentite na Mezelson (Meselson) i Stal (Stahl) pretstavuvaat prviot i do skoro najsilniot 
dokaz na Votson-Krikoviot model. Od toga{ pa do denes napraveni se mnogu drugi eksperimenti, 
me|utoa site go podr`uvaat dvojnospiralnot model, odnosno polukonzervativniot na~in na 
replikacija. 

Denes op{tite crti na ovoj model se taka prifateni {to dvojnospiralnata struktura na DNA 
pretstavuva osnova na sovremenata genetika. 
  

Razli~ni formi na DNA 

 
Pionerskata rabota na Vilkins (Wilkins) i Franklin (Franklin) poka`a deka molekulite na DNA 
vo ni{kovidna forma mo`at da poka`at razli~ni difrakcioni svojstva. Modelot predlo`en od 
Votson i Krik odgovara na strukturnite parametri koi se izvedeni od rentgendifrakcioniot lik 

na DNA vo t.n. V-forma. Vakvata forma na DNA se karakterizira so toa {to baznite parovi vo 
dvojnata spirala koi se perpendikularni (normalni) na glavnata oska eden od drug se oddale~eni 

na (3,4 Å) ili (0,34 nm). Dodeka dijametarot na spiralata iznesuva (20,0 Å) ili (2,0 nm). a baznite 

parovi sprema oskata na spiralata se zavrtuvaat za (360), taka da vo edno zavitkuvawe t.e. eden zavoj 
na spiralata ima to~no (10) parovi na bazi. Denes so sigurnost se znae deka mo`at da postojat 
dvojno spiralni formi so zavrtuvawe na desno ili levo i deka tipot na spiralata se odreduva od 
uslovite na rastvarawe i od nukleotidnata posledovatelnost.  

Poradi t.n. cik-cak formata na fosfodiesterskiot skelet, samo komplementarniot DNA 

tetramer (CGCG) koj kristalizira kako leva dvojnospiralna struktura ozna~ena e kako Z-DNA. 

Dodeka podolgiot samokomplementaren DNA dodekamer (12) (CGCGAATTCGCG) kristalizira 

kako desna spirala po celata dol`ina. 
 

 
Sl.3. Modeli za razli~ni formi na DNA molekuli 
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Ispituvawata poka`ale deka dominantna forma vo prirodnite DNA molekuli e desnata V-forma, 

i vtoro deka dvete formi (V i Z) vo odredeni uslovi mo`at da preminuvaat edna vo druga. Od druga 

strana pak takvata transformacija uka`uva deka dvete polinukleotidni nizi na dvojnata spirala 
se vo dinami~ka sostojba i mo`at da se raspletuvaat edna od druga koga preminuvaat od desna vo 

leva spirala. Toa vsu{nost uka`uva deka DNA molekulite imaat golema konformaciska 

sposobnost. Me|utoa biolo{kite posledici od takvata promena vo strukturata na DNA se u{te ne 

se poznati. 
 

Organizacija na DNA vo hromozomite  
Strukturna i ultrastrukturna organizacija na hromozomite   
   
Slo`enata strukturna i ultrastrukturna organizacija na eukariotskite hromozomi uslovena e od 

goleminata na DNA molekulata. Taka vo hromozomite od Drozophila vleguvaat DNA molekuli koi 

se dolgi do 1,2 sm, i se smeta deka sekoj hromozom (pred S-periodot)  po celata dol`ina sodr`i edna 

neprekinata DNA molekula.  

Spored toa od posebno zna~ewe e pra{aweto: kako nastanuva pakuvaweto na taka golemi DNA 

molekuli, pri {to se dobivaat metafazni i anafazni maksimalno kondenzirani, a so toa dosta 
skuseni i kompaktni hromozomski strukturi. 
Od mnogubrojnite prou~uvawa, denes so sigurnost mo`e da se ka`e deka hromozomite vo osnova se 

izgradeni od elementarna hromozomska (ili DNP - deoksiribonukleoproteidna) fibrila koja za 

prv pat VEJDOVSKY (1912)  vo mikrosporocitite na Tradescantia ja identifikuva kako spiralno 

isvitkana aksijalna vrvc i ja narekuva hromonema. Prou~uvawata so svetlosen mikroskop poka`aa 
deka hromozomite posle Y (sintetskiot) period se izgradeni od dve hromatidi, a toa najdobro mo`e 
da se vidi vo metafazata.  Dodeka sekoja hromatida ili iden anafazen hromozom, e izgradena od 

spiralno izvitkana hromonema (ili DNP fibrila) i matriks. 

Dali hromozomskiot matriks postoi ili ne pretstavuva pra{awe za koe se zboruva u{te od 
negovoto otkrivawe. Mnogu ispituva~i smetaat deka matriksot pretstavuva artefakt nastanat od 
fiksiraweto. Me|utoa vo posledno vreme se pove}e se zboruva za realno postoewe na matriksot 
kako komponenta na hromozomite, {to e potvrdeno so inducirana dekondenzacija. Sli~na pojava na 
osloboduvawe na hromonemalnata ni{ka od matriksot imame i vo priridni uslovi, poto~no za 
vreme na dekondenzacijata vo telofaza disocira a se javuva vo krajot na profaza paralelno so 
disociraweto (fragmentiraweto) na jadrenata membrana i jadrenceto. 
Hromonemata ima sposobnost da se spiralizira i despiralizira, so {to se menuva dol`inata na 
hromozomite vo kariokinezata. Po dol`inata na hromonemata se zabele`uvaat jazlovidni 
zadebeluvawa poznati kako hromomeri, ~ii{to broj i raspored se postojani za sekoj hromozom. 

Molekulskata organizacija na hromozomite uka`uva deka hromonemite (t.e. DNP fibrilite) se 

izgradeni od strukturni podedinici poznati kako nukleozomi (ili DNP-globuli).  

 

 
 

Sl. 4. [ematski prikaz za strukturata na nukleozom  
 

Spored op{to prifateniot model vo strukturata na nukleozomot vleguva fragment od DNA so 
dol`ina od okolu 200 nukleotidni parovi koj pravi dva zavoja okolu histonski oktomer - globula 
od osum molekuli na histonite (2N2A, 2N2B, 2N3 i 2N4) koi ja davaat srcevinata na nukleozomot. 
Nukleozomot pretstavuva struktura so pre~nik od (10 nm ili 100 A). Za raspa|awe ili za 
odr`uvawe na nukleozomite vo linearna fibrila posebno va`ni se interakciskite vrski histon - 
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histon i elektrostatskata vrska histon so DNA. Nukleozomite me|usebno se povrzani so slobodna 

t.n. internukleozomalna DNA (ili u{te poznata kako LINKER), za koja mo`e da se vrzuvaat 

molekulite na histonot eden (N1) i na nehistonski proteini.  

 
 

 
 

Toa {to i 

internukleozomnata DNA 

formira ramnomerni 
spiralni zavoi, 
ovozmo`uva nukleozomite 

vo DNP fibrilite da ne 

bidat odvoeni i oddale~eni 
tuku da se dobli`ani eden 
do drug. Vo rezultat na 
vakvata kompaktnost od 
ramnomerno pakuvani 
nukleozomi doa|a do 
obrazuvawe na 
nukleofilament (ili 
nukleozomna fibrila), so 
pre~nik od (10 nm). 
Vakvoto organizirawe na 
hromatinot t.e 
hromonemata vo oblik na 

nukleofilament, 
prestavuva prv stepen na 

kondenzacija na DNA kaj 
eukariotite.  

 
 

  
 

 

Sl.5.Nukleozomi na elektronska 
mikrofotografija 

 

 

Sl.6. Model na nukleozom 

 

Sl. 7.Na~in na povrzuvawe na 
histoni so DNA 
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Sl. 8.Razli~ni stepeni na kondenzacija 
 

Rezultatite od ponovite ispituvawa uka`uvaat deka nukleofilamentite podle`at i na vtor 
stepen na kondenzacija, pri {to se dobivaat podebeli fibrili odnosno strukturi nare~eni 
solenoidi. Solenoidot vsu{nost pretstavuva cev~esta struktura (mikrocevka) so pre~nik od (25-
30 nm) i debelina na yidot od (10 nm). Dodeka vo eden zavoj na solenoidot vleguvaat (6-10) 
nukleozomi.  
Sledniot stepen na kondenzacija pretstavuva spiralizacija na solenoidot, pri {to se dobiva 
super solenoid (ili edinica na hromozomskoto vlakno). Vsu{nost super solenoidot prestavuva 

dolga pravilna cev~esta struktura so debelina od (~400 nm), a yidot na cevkata ima debelina koja 
odgovara na debelinata na solenoidot (25-30 nm). 
Se opi{uva spiralizacija i na supersolenoidot, kako ~etvrti stepen na kondenzacija, a 
strukturite koi se dobivaat se definitivno formirani (oblikuvani) metafazni hromatidi 
odnosno idni hromozomi.  
Poznato e deka vo hromatinot postoi t.n. oskova (osovinska) struktura za koja mo`e da se prikrepi 

DNA molekulata. Oskovata struktura bidej}i glavno e izgradena od nehistonski proteini, go dava 
skeletot na metafaznite hromatidi, koj u{te mo`e da se poistoveti so matriks na hromatidata 
odnosno hromozomot. 
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Sl. 9.Laemlli struktura na human hromozom 
 
Vo tekot na kleto~niot ciklus kondenzacijata (odnosno spiralizacijata) na hromozomite ima 
cikli~en karakter, bidej}i vo interfaza se dekondenzirani i imaat maksimalna dol`ina, dodeka 
vo kariokinezata definitivno oblikuvanite metafazni hromozomi (so t.n. metafazni klimaks vo 
organizacija na hromozomite) poradi maksimalna kondenzacija imaat najmala dol`ina. 

Vo vrska so kondenzacijata na DNA vo hromozomite od skoro se javuva dilemata dali hromozomite 

vo osnovnata struktura se od edna DNA molekula odnosno hromonema (uninemalni) ili od pogolem 

broj na DNA molekuli (polinemalni). 

Spored teorijata za uninemalna struktura, vo sekoj hromozom se nao|a samo edna DNA molekula, 

koja ne otstapuva od WATSON - CRICK-oviot model za dvojni heliks, {to se protega po celata 

dol`ina na hromozomot. Dodeka spored alternativnata polinemalna teorija vo osnovnata 

hromozomska fibrila doa|aat pove}e paralelno poredeni DNA molekuli. Me|utoa, denes e op{to 

prifateno misleweto deka hromozomite imaat uninemalna struktura, koe mo`e da se iska`e i so 

slednoto:  edna hromatida - edna DNA molekula. Vakvata struktura vsu{nost preku 

semikonzervativna replikacija na DNA, ovozmo`uva strukturno udvojuvawe na hromozomite 
odnosno od ednohromatidni preminuvaat vo dvohromatidni strukturi. Replikacijata ili 
strukturnoto udvojuvawe na hromozomite nastanuva vo interfaza od kleto~niot ciklus. 

Hromozomi so pove}e DNA molekuli poznati se kako politeni hromozomi, bidejki toa se 

hromozomi so pove}e paralelno poredeni hromonemi odnosno DNP fibrili. Za ovie hromozomi 

odnosno kaj polinemalnata organizacija na hromozomite postojat odredeni te{kotii vo 
objasnuvaweto na mehanizmot na prenesuvawe na genstskata informacija. Hromozomite vo 
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prokariotskite kletki pretstavuvaat kru`ni (cikli~ni) po forma DNA molekuli. Bidej}i 

prokariotskite kletki nemaat histonski proteini, tuka so DNA kowugiraat najverovatno drugi 

proteini. Kaj E coli vo odredeni uslovi na elektronski mikroskop DNA mo`e da se vidi 

kondenzirana vo zrna, koi po golemina se sli~ni na nukleozomite od eukariotskite hromozomi. 
Ovie zrnesti (granularni) strukturi se dosta labilni, {to poka`uva deka vzaemnoto dejstvo 

pome|u DNA i proteinite e mnogu poslabo za razlika od zaemnoto dejstvo pome|u DNA i histonite. 

Mehanizmot za ponatamo{na kondenzacija na hromozomot kaj E. coli ne e celosno razjasnet, 
me|utoa, celiot hromozom mo`e da bide izoliran kako kompaktna struktura koja u{te e nare~ena 
nukleoid. Vakvi nukleoidi mo`at da se obrazuvaat i vo eukariotski kletki poto~no od 

mitohondriskite i plastidnite cikli~ni DNA molekuli, koi ne se svrzani so histonski proteini. 

Ovie DNA molekuli voglavno se mali i kodiraat ograni~ena koli~ina informacii 

karakteristi~ni za nekoi specifi~ni funkcii na organelite. 
 

 REPLIKACIJA I SINTEZA NA DNA 
  

Bidej}i nativnite DNA molekuli se golemi pri nivno izdvojuvawe od organizmot lesno enzimski 

i fizi~ki se o{tetuvaat ili raskinuvaat. Vo toj smisol DNA od E. coli, {to ja prou~uvale 

Meselson i Stal, bila vo golema mera nagrizana (raskinata) {to zna~i vo nivniot eksperiment 

informaciite se odnesuvaat samo za sostojbata na DNA pred i posle replikacijata.  

Za molekulite na DNA denes se poznati tri osnovni strukturi i na~ini na replikacija. So 

autoradiografija bilo otkrieno deka hromozomot na E. coli ima kru`na (cikli~na) forma, 

odnosno deka cikli~nata forma e karakteriski~na za DNA molekulite vo prokariotskite kletki 

i za DNA od nekoi organeli vo eukariotskata kletka. Replikacijata 

na kru`nite (cikli~nite) DNA molekuli zapo~nuva od edna 

specifi~na to~ka, koja uslovuva formirawe na t.n. replikaciono 
meur~e koe raste bidej}i replikacijata se odviva istovremeno vo 
dvete sprotivni nasoki po dol`inata na hromozomot. Ovoj na~in na 

replikacija na DNA e poznat kako Teta ( ) tip, bidej}i se dobivaat 

strukturi koi se sli~ni na gr~kata bukva teta ( ). So vakov na~in na 
replikacija kru`niot roditelski hromozom dava dva kru`ni 

hromozoma kade ednata polinukleotidna niza e od roditelskata DNA 

a komplementarnata niza e novosintetizirana.Vo `ivotniot ciklus 
na nekoi organizmi doa|a do preminuvawe na kru`niot hromozom vo 

linearni. Vakvoto preminuvawe se ostvaruva preku Sigma ( ) (ili 
krug koj se trkala) na~in na replikacija na DNA. Sigma replikacijata zapo~nuva so kinewe na 

fosfodiesterskata vrska vo roditelskata kru`na molekula i se dobivaat 3' ON i 5' RO4 kraevi na 
ednata polinukleotidna niza. Komplementarnata kru`na niza slu`i kako matrica za sinteza na 
nova polinukleotidna niza koja e kovalentno vrzana za 3' ON krajot na raskinatata roditelska 
niza. Me|utoa kako ovaa niza raste so 3' ON krajot, drugiot 5' RO4 kraj se izdol`uva i obrazuva 
opa{ka. A potoa zapo~nuva sintezata na komplementarnata niza t.e. na nizata koja ja obrazuva 
opa{kata. So zavr{uvaweto na replikacijata roditelskata kru`na molekula se pretvara vo dve 
}erkini molekuli i toa edna so kru`na a drugata so linearna forma. Sigma replikacijata e 
neophodna vo `ivotniot ciklus na nekoi bakteriofagi, a isto taka se nabquduva i pri kowugacija 
na bakteriite. 

 
Sl. 10.Teta ( ) tip na replikacija 
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Nekoi virusi i hromozomite na site eukariotski organizmi imaat linearna DNA molekula. 

Replikacijata na linearnite molekuli zapo~nuva vo specijalni to~ki preku obrazuvawe na 
replikacioni meur~iwa. Treba da istakneme deka malite virusni DNA molekuli imaat edna to~ka 

na replikacija, dodeka golemite DNA molekuli vo eukariotskite hromozomi imaat golem broj na 

to~ki na replikacija. Po formiraweto na replikacionoto meur~e replikacijata te~e vo dvete 
nasoki na po~etnata to~ka. So prodol`uvaweto na replikacijata doa|a do slivawe odnosno 
fuzirawe na pomalite meur~iwa i obrazuvawe na golemi meuri od koi se dobivaat replikacioni 

vilu{ki. A koga replikacijata }e 
zavr{i od edna linearna 
roditelska molekula se dobivaat 
dve dvojnospiralni }erkini 
molekuli, kade pokraj matri~nata 
roditelska niza ima i 

novosintetizirana komplementarna 
niza.  

Procesot na replikacija na DNA 

molekulata ima `ivotna uloga vo 
predavaweto na naslednata 
informacija koja e sodr`ana vo 
redosledot na baznite parovi, od 

roditelski na }erkini DNA 

molekuli ili od roditelska na 
}erkina somatska kletka odnosno 
od roditeli na potomstvo. 

 
 

  

  

 

Geneti~ka kontrola na sintezata na DNA 
 

Prividnata ednostavnost na polukonzervativniot na~in na 

replikacija na DNA, prikriva eden slo`en biohemiski 
mehanizam. Sosema e sigurno deka slo`eniot 
replikacionen aparat se razvil za da ja osigura to~nosta vo 
prenosot na informaciite pome|u roditelskata i 

kerkinite DNA molekuli. 

Presmetano e deka kaj prokariotite DNA 
polinukleotidnite nizi na replikacionata vilu{ka se 
sintetiziraat so brzina od okolu 1000 nukleotidi vo 

sekunda. Dodeka kaj eukariotite DNA nizite se 
sintetiziraat pobavno samo okolu 100 nukleotidi vo 
sekunda, me|utoa gre{kite ne se pomalku odkolku kaj 

prokariotskata DNA. Pobavnata sinteza na eukariotskata 

DNA na replikacionata vilu{ka se dol`i verojatno na 

tesnata vrska na samata DNA so histonite vo nukleozomite 

odnosno na DNA-histonskiot kompleks, koj treba da bide 

disociran za da mo`e replikacionata vilu{ka da 

napreduva po dol`inata na DNA molekulata.  

 

Enzimite i drugite proteini koi zemaat u~estvo vo 
polukonzervativnata replikacija prestavuvaat samo eden del od 

site proteini {to se vklu~eni vo replikacijata na DNA 
molekulite. A postojat i drugi enzimski sistemi koi 
u~estvuvaat vo popravkata na pogre{ni ili o{teteni 
nukleotidi {to se nao|aat daleku od replikacionata vilu{ka.  

 

Sl. 11.Replikacijata na linearnite molekuli, 

obrazuvawe na replikacioni meur~iwa 

 

Sl. 12. [ematski prikaz za 
semikonzervativniot model 

na replikacija na DNA 
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Vo vrska so ova mo`eme da konstatirame 
deka evolucijata na organskiot svet 
sozdala razli~ni mehanizmi za 
ostvaruvawe na funkciite {to se 

neophodni za replikacijata na DNA i za 

odr`uvaweto na naslednata informacija 

koja e kodirana vo DNA. 

 Polimerizacija na DNA vo 
replikacionata vilu{ka 
Roditelskite polinukleotidni nizi od 

dvojnata spirala na Wotson-Krikov-iot 

model koga }e se raspletat i se oddelat 
pretstavuvaat matrici vrz koi se 

sintetiziraat raste~kite komplementarni }erkini polinukleotidni nizi. Reakcijata se 

katalizira od DNA-polimeraza, a kako substrati se koristat deoksiribonukleozid trifosfatite 

(dATR; dGTR; dTTR i dCTR). Za da se polimeriziraat ovie substrati potrebno e sekoj nukleotid 

da ima (3' ON) kraj na koj se povrzuva sledniot nukleotid vo raste~kata niza. Toa {to DNA-
polimerazite baraat (3' ON) kraj odnosno po~etok, zboruva deka samo edna od dvete raste~ki nizi i 
toa t.n. vode~ka niza mo`e da se sintetizira neprekinato, dodeka drugata ili nevode~ka niza se 
sintetizira po isprekinat na~in odnosno diskontinuirano. 

Eksperimentite so markirawe na DNA so (3N) odnosno timidin, go potvrduvaat soznanieto deka 

edna od dvete raste~ki nizi na replikacionata vilu{ka se sintetizira isprekinato, preku 
fragmenti poznati kako Okazaki fragmenti. 

Za razlika od DNA polimerazite koi vo odsustvo na (3' ON) po~etok se neaktivni, RNA 

polimerazite mo`at da zapo~nat sinteza na RNA vrz edine~na polinukleotidna matri~na niza bez 
specifi~en po~etok. 

Ponovite soznanija deka Okazaki fragmentite sodr`at RNA na 5'-krajot, uka`uvaat na toa deka 

za~etokot na DNA se sintetizira od edna RNA-polimeraza, u{te poznata kako primaza. Nizite na 

RNA za~etocite ne se zadr`uvaat vo zavr{nite polinukleotidni nizi na DNA, odnosno odkako 

poslu`ila kako za~etok za sinteza na edna DNA niza, so 5'-3' egzonukleazna aktivnost, RNA se 

otstranuva. So vakvo otstranuvawe na RNA sekvencite na nevode~kata niza se formiraat prekini 

pome|u sekoi dva novosintetizirani DNA fragmenti. So u~estvoto na DNA-ligaza, doa|a do 

formirawe na kovalentni fosfodiesterski vrski so {to se zatvaraat prekinite. 
Sintezata na vode~kata i nevode~kata niza te~e taka {to replikacionata vilu{ka napreduva po 

dol`inata na roditelskata DNA dvojna spirala. Raspletuvaweto na roditelskata dvojna spirala i 

obrazuvaweto na dve matri~ni polinukleotidni nizi e posledica na u~estvo na tri vida proteini 
i od gubewe na zna~itelna hemiska energija. 
Prviot protein pretstavuva helikazata koja gi raspletuva roditelskite nizi za da sozdade 
matri~ni nizi. 
Vtoriot protein e SSB ili EVB, protein koj se svrzuva so razdoenite nizi odnosno so matri~nite 
nizi i go spre~uva nivnoto spiralizirawe.  
Tretiot protein pretstavuva topoizomerazata koja go spre~uva napregaweto na spiralnite 
izvivawa preku kinewe na fosfodiesterskite vrski vo matri~nite nizi prosledeno so zavrtuvawe 
na roditelskata dvojna spirala vo odnos na replikacionata vilu{ka. Koga napregaweto odnosno 
torzijata e otstraneto od roditelskata spirala topoizomerazata gi obnovuva fosfodiesterskite 
vrski i ja vra}a celinata na roditelskata spirala. 
Stepenot ili frekfencijata na vgraduvawe na pogre{ni nukleotidi vo novosintetiziranite 

polinukleotidni nizi od DNA i so toa pojava na spontani mutacii e izrazito mala. Fizi~ko 

hemiskite specifi~nosti vo formiraweto na vodorodnite vrski za vreme na replikacijata obi~no 
dozvoluvaat (10-2) stepen na pogre{no vklu~uvawe na nukleotidi.    

Osven prostite vodorodni vrski pome|u bazite na matri~nata DNA niza i polimerisira~kite 

deoksiribonikleotid trifosfatite, postojat i drugi faktori koi isto treba da imaat va`na 

uloga za ostvaruvawe na to~na DNA replikacija, i koi naj~esto se izolirani so DNA-

polimerazite. I pokraj toa {to DNA polimerazite i drugite faktori vr{at korekcija na 

gre{kite, sepak mo`e da dojde do pogre{no vklu~uvawe na nukleotidi vo novosintetiziranata 

 

Sl. 13. Replikaciona vilu{ka 
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DNA, a nivnoto prisustvo od druga strana dava mo`nost za pojava na spontana mutacija posebno ako 
toa pogre{no svrzuvawe ne se popravi pred sledniot ciklus na replikacija. 

  
Sl.  14. [ematсki prikaz za u~estvoto na proteinite, helikaza, SSB,  topoizomeraza 

 
Od druga strana treba da se istakne deka postojat dokazi za postoewe na mehanizmi za korekcija na 
pogre{no povrzani nukleotidi ili u{te poznati kako sistemi za reparacija. Me|utoa, va`no e i 

toa {to za korekcija na pogre{noto svrzuvawe vo novosintetiziranata DNA mora da postoi i 

mehanizam za razpoznavawe na novosintetiziranata niza od matri~nata roditelska niza. 
 

Mehanizmot za korekcija na pogre{no svrzanite nukleotidi opfa}a nekolku enzimski aktivnosti. 
Poto~no, korekcijata zapo~nuva so se~ewe ili izre`uvawe na delot od novosintetiziranata niza 

{to gi nosi pogre{no povrzanite nukleotidi, potoa sleduva reparativna sinteza na DNA koja ja 
popolnuva nastanatata praznina a za matrica se koristi to~nata nukleotidna sekvenca vo 
roditelskata niza.  

Osven na gre{ki {to se javuvaat pri replikacijata DNA podlo`na e i na povredi ili o{tetuvawa 

vo nukleotidite koi mo`at da bidat spontani ili inducirani od sredinata. Mo`eme da istakneme 
deka postojat glavno dva tipa na sistemi za popravka, koi zapo~nuvaat so odstranuvawe na 

povredenite nukleotidi od DNA nizata. Posle odstranuvaweto, reparativnata DNA sinteza so 

koristewe na komplementarna DNA niza kako matrica gi popolnuva prazninite vo DNA nizata. 

Vo prviot tip na sistem za popravka na DNA se koristi edna reparativna endonukleaza koja gi 

prepoznava o{tetuvawata vo dvojnata spirala. Tie o{tetuvawa mo`at da bidat predizvikani od 
dimerizacijata na dve sosedni pirimidinski bazi vo ednata polinukleotidna niza, koja e 
predizvikana od ultravioletova svetlina. Potoa od ozdavaweto na napre~ni vrski pome|u dvete 

DNA nizi inducirani od alkilira~ki agensi. Vsu{nost ovaa endonukleaza pravi edno (3' ON - 

5'RO4) se~ewe prekinuvawe na primarnata povreda, a potoa so dejstvo na 5'-3' egzonukleazna 
aktivnost se otstranuva oblasta na primarnata povreda dodeka prazninata se popolnuva so 

polimerazna aktivnost i na kraj se zatvara so DNA ligazna aktivnost.  
 

Vo vtoriot tip na sistem za popravka na DNA vklu~eni se enzimi nare~eni DNA-N-glikozilazi, 

koi ja prepoznavaat o{tetenata baza i ja kinat nejzinata N-glikozidna vrska so deoksiribozata vo 

DNA nizata. Prekinot vsu{nost sozdava edno bezpurinsko ili bezpirimidinsko mesto ili u{te 

ozna~eno kako AR-mesto, koe se prepoznava od edna AR-endonukleaza, koja ja se~e 
fosfodiesterskata vrska vo AR-mestoto. Potoa deoksiribozniot ostatok na 5' krajot od 
prekinatata niza se otstranuva so egzonukleaza, a nastanatata praznina se ispolnuva preku 

reparativna DNA sinteza. 
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NASLEDUVAWE I REKOMBINACIJA NA SVRZANI GENI   
 (Svrzano nasleduvawe i CROSSINGOVER) 
 

Genot pretstavuva funkcionalna edinica koja opfa}a del od DNA molekulata. To~niot opis na 

strukturata i funkcijata na genite vo eden organizam bara i odreduvawe na nukleotidniot 

redosled vo DNA molekulata odnosno molekulite vo dadaeniot organizam. Me|utoa, odreduvaweto 

na nukleotidniot redosled duri i za najmala virusna DNA molekula, pretstavuva ogromna rabota i 

fakti~ki e nevozmo`no da se odredi nukleotidniot redosled na vkupnata DNA kaj eden vi{ 

organizam. 

Genomot na E. coli, e sostaven od pribli`no (4 h 106) nukleotidni parovi. Me|utoa, o~igledno e 
deka duri i za taka mal genom, postoi ogromen broj na kombinacii za razli~ni nukleotidni 
sekvenci A bidej}i za sekoj nukleotidni par postojat ~etiri mo`nosti brojot na razli~nite 
mo`ni kombinacii bi bil ogromen. 
Od iznesenoto lesno mo`e da se konstatira zo{to pove}eto od sega{nite pretstavi za genetskata 

organizacija na DNA se baziraat na genetskata analiza a ne na hemiskoto odreduvawe na 

nukleotidniot redosled vo DNA molekulite. Vsu{nost genetskata analiza ovozmo`uva pravewe na 

detalni modeli ili karti koi ja prika`uvaat genetskata organizacija na hromozomite. Za mnogu 
organizmi bilo mo`no da se napravat mnogu to~ni genetski karti za fizi~kata organizacija na 

samata DNA. Genetska analiza pravel i Mendel, koj pretpostavil deka kaj nezavisnoto 

raspredeluvawe na segregiranite aleli, oddelnite geni mo`at da se nao|aat na razli~ni 

hromozomi a soglasno na toa i na razli~ni DNA molekuli.  
Bidej}i sekoj organizam ima mnogu pove}e geni otkolku hromozomi, proizleguva deka sekoj 
hromozom mora da nosi golem broj na geni. Od dosega{noto izlagawe vidovme ako genite se nao|aat 
na razli~ni hromozomi, nivnite aleli }e se razdvojat nezavisno eden od drug kako {to se 
razdvojuvaat homolognite hromozomi. Dodeka genite na eden hromozom naj~esto ne se razdvojuvaat 
eden od drug odnosno ne se raspredeluvaat nezavisno, {to pretstavuva otstapuvawe od Mendelovite 
zakoni.  
Vakvite geni koi spored na~inot na nasleduvaweto otstapuvaat od nezavisnoto raspredeluvawe 
poznati se kako svrzani geni. Od ova pak proizleguva deka sekoj hromozom pretstavuva edna grupa 
na svrzani geni ili u{te poznati kako svrzani grupi. Brojot na svrzanite grupi odgovara na brojot 
na homolognite hromozomski parovi odnosno na haploidniot broj, bidej}i homolognite hromozomi 

sodr`at identi~en genski broj; primer kaj vinskata mu{i~ka (Drozophila) 2n = 8  ili 4 svrzani 

grupi, p~enka (Zea mays) 2n = 20 ili 10 grupi, ~ovek 2n = 46 ili 23 grupi i dr.  
Kako {to vidovme u{te Mendel za dihibridnoto vkrstosuvawe na nasledno stabilna linija so 

mazni i `olti semiwa (RRYY) i recesivna linija so zbr~kani i zeleni semiwa (rryy) predviduva 

dva mo`ni raezultata. Poto~no diheterozigotnite (RrYy) edinki od F1 pri nezavisno 
raspredeluvawe, bidej}i produciraat ~etiri razli~ni tipovi na gameti vo ednakov odnos 

(RY:Ry:rY:ry), vo F2 }e dadat ~etiri fenotipski formi vo odnos (9:3:3:1). A dokolku pri 
formiraweto na gametite kaj F1 hibridite se zapazat roditelskite formi t.e. kombinacii, bi se 

dobile samo dva tpia na gameti (RY i ry), odnosno toa za da se slu~i spomenatite geni (za formata 

i bojata na zrnoto) treba da se na eden hromozom odnosno svrzani geni. Vo toj slu~aj vo F2 
generacija treba da se dobijat samo dve fenotipski formi vo odnos (3:1). Svrzanosta na genite bi 
uslovilo svojstvata mazno - `olto i zbr~kano - zeleno seme, pri nasleduvaweto da izgledaat kako 
edine~ni svojstva koi vo mejozata sekoga{ se razdvojuvaat edno od drugo. 
Za prou~uvawe prirodata na svrzanite geni naj~esto se koristeni vkrstosuvawa kaj vinskata 

mu{i~ka (Drozophila) kade e analiziranonasleduvaweto na dva para aleli {to se nao|aat na H-
hromozomot.  
 

   

P.  a b+  x a+ b 

a b+   a+ b 

 

G.  (a b+)   (a+ b) 

 

F1     a   b+ 

  a+ b 
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 G  < / >       a b+  a+ b   a+ b+ a   b  

 

   a b+    a b+   a+ b    a+ b+ a   b 

 F2.      a b+    a    b+                a   b+a b+ 

   a+ b    a b+    a+ b    a+ b+ a    b 

       a+ b    a+ b   a+ b a+ b 

   a+b+    a b+    a+ b    a+ b+ a     b 

       a+ b+  a+ b+   a+ b+ a+b+ 

   a    b    a b+    a+ b   a+ b+ a    b 

       a    b    a     b    a     b a    b 

  
Vo genetikata obi~no se praktikuva svrzanite geni da se prou~uvaat preku povratno vkrstosuvawe, 
koga edniot roditel e homozigoten po prou~uvanite recesivni aleli. Me|utoa, da se najdat 
dvojnohomozigotni po recesivnite aleli, malku e neobi~no tka da tie naj~esto se dobivaat vo F2 
generacija, kako rezultat na oploduvaweto odnosno fuzijata na dvete rekombinantni dvojno 
recesivni gameti, kako {to e prika`ano na {emata. 
Pri povratnoto vkrstosuvawe fenotipot na potomstvoto i vo slu~aj na nezavisno raspredeluvawe 
i pri celosna svrzanost e direktn odreden odnosno zavisen od tipot na gametite koi gi formira 
heterozigotniot roditel kako {to e prika`ano vo sledniot primer.  Pri vkrstosuvawe na `enki 

od div tip < (a+b+/a+b+) so mutantna ma{ka (dvojnohomozigotna po recesivnite aleli > (ab/ab),  se 

dobivaat heterozigotni F1 edinki (a+b+/a b). Me|utoa, pri povratnoto vkrstosuvawe mo`e da 
imame dva slu~aи.  

 

 P.  a+ b+  x >  a  b 

   a +b+         a  b  
  

 G.  (a +b+)   (a  b) 

  

 F1      < a+ b+  x >  a  b 

   a    b         a  b   

 

 G  < / >   a   b   o~ekuvan broj 

1) nezavisno a+ b+       a+ b+ 25% roditelska forma 

         a     b  
   a    b    a     b  25% roditelski formi  

      a     b  

   a+  b   a+  b  25% rekombinantni formi 

      a     b   

   a  b+   a    b+ 25% rekombinantni formi 

     a     b  
2) svrzano  a+ b+   a + b+ 50% roditelski formi 

     a     b 

   a   b     a    b  50% roditelski formi 

      a     b    

   a+ b    0% rekombinantni formi 

      a    b+   0% rekombinantni formi  
 

 

  
 

1. Vo prviot slu~aj kako rezultat na nezavisnoto raspredeluvawe na alelite od dvata gena }e se 
dobijat ~etiri genotipski klasi vo ednakov odnos (25: 25: 25: 25). Poto~no dve klasi imaat 
roditelski kombinacii na alelite a dve klasi se novi rekombinantni formi. Toa {to vo 
potomstvoto roditelskite i rekombinantnite formi bi se dobile so ista frekfencija, zboruva 

deka genite (a i  b) vo mejozata na heterozigotniot roditel se razdvojuvaat nezavisno i mo`at da 
bidat nare~eni nesvrzani geni. Rekombinantnata frekfencija pome|u dvata gena se odreduva kako 
koli~nik od brojot na rekombinantnite formi i brojot na vkupnoto potomstvo, vo konkretniov 
primer imame 50 / 100 = 0,50 ili 50%. Vo vrska so ova treba da istakneme deka nezavisnoto 
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razdvojuvawe na genite se karakterizira so frekfencija na rekombinaciite od 50% a toa 
vsu{nost ka`uva deka dvata gena se nao|aat na razli~ni hromozomi. 

2. Vo vtoriot slu~aj od druga strana pri celosna svrzanost na alelite od dvata gena vo potomstvoto 
na povratnoto vkrstosuvawe treba da se o~ekuva deka }e se pojavat samo dvete roditelski formi, 
{to zna~i }e otsustvuvaat rekombinantnite formi. 

Potvrda na ovaa konstatacija nao|ame vo eksperimentite na Brixis (Bridges) koj go analiziral 

nasleduvaweto na alelite za dva para belezi kaj vinskata mu{i~ka (Drozophila) i toa genot (P) za 

bojata na o~i (r+ div tip) i negovata mutacija (r- purpurni o~i) kako i genot V (dolgi krila div tip 

- V+ i kusi krila kako mutacija V-).  

 

 P.   p+  v+  x >  p-  v- 

   p + v+         p-  v- 

  

 G.  (p+ v+)  (p-  v-) 

  

 F1       > p+  v+  x <  p-  v- 

    p-    v-         p-  v-  

 

G  >   /   <   p-    v-  frek. forma   dobieni  o~ekuvani 

 p+ v +  p+  v+  50% roditelski     374  193 

   p-     v-   formi 

 p-   v-     p-    v- 50% roditelski     398  193 

    p-     v-   formi  

 p+ v-      /  0%  rekombinantni    0  193 

 p-   v+       /  0%  rekombinantni    0  193 

  
Pri vkrstosuvawe na homozigotni `enki od div tip po dadenite aleli so ma{ki edinki mutantni 
odnosno homozigotni po recesivnite aleli, }e se dobijat F1 diheterozigotni edinki od div tip.  
Me|utoa, pri povratno vkrstosuvawe na ma{ki dvojnoheterozigotni dobieni vo F1, so `enki 
dvojnohomozigotni po recesivnite aleli, bidej}i se produciraat spermatozoidi samo so 
roditelski kombinacii na alelite, vo potomstvoto se dobivaat samo dvete roditelski fenotipski 
formi vo ednakov odnos a rekombinantni formi ne se dobivaat.  
Dobienite rezultati vsu{nost ka`uvaat deka dvata analizirani gena se nao|aat na eden ist 
hromozom i se svrzani poradi {to vo mejoza sekoga{ se odvojuvaat zaedno, ili so drugi zborovi 
pome|u ovie roditlski svrzani geni ne nastanala rekombinacija {to bi uslovila pojava na novi 
kombinacii na analiziranite svojstva odnosno pojava na rekombinantni formi. 
Me|utoa ako gi razgledame rezultatite od povratno vkrstosuvawe koga dvojnoheterozigoten e 
`enskiot roditel (majkata) osven o~ekuvanite roditelski formi se dobivaat i dve rekombinantni 
formi.  Vsu{nost se dobivaat ~etiri tipa na potomstvo, kako {to bi se o~ekuvalo ako genite za 
bojata na o~ite i za dol`inata na krilata segregiraat nezavisno. 
 

    < p+  v+  x >  p-  v- 

   p-    v-         p-  v-  

 

G < / >           p-    v-      frek.       forma       dobieni  o~ekuvani 

 p+ v +         p+  v+             43,75%    roditelski  210    120 

          p-     v-    formi 

 p-   v-             p-    v-        43,75%    roditelski  240    120 

         p-     v-               formi  

 p+ v-   p+ v-      6,25%      rekombinantni   14    120 

   p-   v-     formi 

    p-   v+   p-  v+     6,25%      rekombinantni    16     120 

   p-   v-     formi  

 
Me|utoa, ovie rezultati se odlikuvaat so toa {to odnosot pome|u roditelskite i rekombinantnite 
formi  (450 : 30) e dosta razli~it od toj koj bi rekle teoretski se o~ekuva pri nezavisno 
segregirawe (240 : 240). Vakvoto otstapuvawe na odnosot {to se o~ekuva pri nezavisnoto 
razdvojuvawe pretstavuva dokaz za svrznost na genite. 
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Vo genetikata stepenot na svrznosta na genite se odredva po frekfencijata na rekombinantnite 
formi vo potomstvoto, vo konkretniov slu~aj rekombinantnata frekfencija iznesuva 30 : 480 = 
0,0625 ili 6,25%.  
Rekombinantnite formi {to se dobieni vo ova vkrstosuvawe se rezultat od formiraweto na 

rekombinantni tipovi na gameti kaj heterozigotniot `enski roditel preku procesot crossingover 
vo mejozata. Odnosno, genotipot na novite rekombinantni formi ne e ni{to drugo osvem 
kombinacii na rekombinirani roditelski genski aleli, koi se javuvaat vo rezultat na recipro~na 

razmena na homologni segmenti od hromatidite, proces kako {to znaeme poznat kako crossingover. 

Od iznesenoto mo`eme da istakneme deka crossingoverot mo`e da se otkrie samo pri heterozigotna 

sostojba na genite. Crossingover obi~no se odviva kaj site organizmi vo mejoza i pome|u site 

homologni hromozomi, me|utoa, kaj ma{kite edinki na mnogu vidovi insekti vklu~uvaj}i ja i 
drozofilata nema krosingover i ne se dobivaat rekombinantni gameti. Zatoa vo prethodnoto 
vkrstosuvawe alelite {to se nao|aat na eden ist hromozom sekoga{ segregiraat zaedno i 
pretstavuva redok klasi~en primer na celosno svrzuvawe. 
Rekombinantnata frekfencija ili procentot na krosingover najdobro ja izrazuva silata na 
svrzuvaweto pome|u oddelnite geni. A bidej}i ovoj procent pretstavuva i procent na 
rekombinantni formi od vkupniot broj na potomstvoto, to~no i lesno se odreduva po slednata 
formula 

 H% = n1 . 100 / n 

kade  n1= e brojot na rekombinantni formi 

  n= e vkupniot broj na edinkite od potomstvoto na povratnoto vkrstosuvawe. 

 
 GENETI^KA KARTA 
  
So analiza na frekfencijata na rekombinaciite mo`e da se dade odgovor na slednite dve 
pra{awa:  
 1) Dali dva gena se nao|aat na eden ist hromozom, a odgovorot mo`e da bide potvrden ako 
pome|u alelite na dvata gena ima rekombinaciona frekfencija poniska od (50%). Kaj genite koi 
na hromozomot se nao|aat mnogu blisku eden do drug, obi~no se dobivaat dosta niski frekfencii. 
Odnosno so zgolemuvawe na rastojanieto pome|u genite vo hromozomot i frekfencijata se 
zgolemuva. Dodeka pome|u dva gena vo hromozomot koi se mnogu oddale~eni, krosingover mo`e da 
ima mnogu ~esto odnosno so frekfencija blisku do 50% kako {to e kaj nezavisnoto segregirawe. 
Vo drugi slu~aevi hromozomite mo`at da bidat tolku dolgi taka {to genite koi se na kraevite 
sekoga{ segregiraat nezavisno. Takvite slu~aevi mo`at da bidat identifikuvani samo preku 
vtoroto pra{awe. 
 2) Kakva e prostornata vzaemna vrska na svrzanite geni vo hromozomot.  

Odgovor na ova pra{awe dava Startevant (Sturtevant 1911) pri rabota so mutacii na geni koi se 

nao|aat na (H) hromozomot od vinskata mu{i~ka (Drozophila).  
Pri vkrstosuvawa na razli~ni mutantni linii se utvrdilo deka rekombinantnata frekfencija za 
razli~ni genski parovi zavisi to~no od toa koi genski parovi se ispituvani, bidej}i bila 
prou~uvana frekfencijata za nekolku genski parovi. Ovoj nau~nik prv uka`uva deka takvi 
podatoci mo`at  da bidat iskoristeni za pravewe na fizi~ki model ili karta na H-hromozomot, 
kade bi bile prika`ani vo sootvetno rastojanie razli~nite geni na hromozomot. Vsu{nost toj od 
dobienite podatoci doka`al deka kartata bi trebalo da bide linearna po forma odnosno to~no 
kako ni{kovidnite hromozomi. Startevant pretpostavil deka ako genite se rasporedeni 
linearno po dol`inata na hromozomot, toga{ kolku se podaleku eden od drug vo tolku e pogolema 
verovatnosta da dojde do rekombinacija odnosno krosingover pome|u niv. Odnosno frekfencijata 
na rekombinaciite pome|u pooddale~enite geni bi trebalo da bide pogolema odkolku pome|u 
bliskite geni. 
 Rekombinacija od (1%) e opredelena odnosno se zema, kako edinica na kartata ili (1yM = 
eden santi Morgan) nare~ena vo ~est na Morgan. 
Dokazite za linearniot karakter na gensti~kata karta Startevant gi baziral vrz analizata na 
podatocite od t.n. trifaktorni vkrstosuvawa, koga imame segregacija na aleli od tr ili pove}e 
razli~ni geni {to se na H-hromozomot, pri {to se dobiva mnogu slo`ena slika. 
 
 

Р:  A V S          a v s   

  A V S  h  a v s 
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F1:    A B S        
    a v s 
 

    A v S 
    a V s 
 
Na primer, ako genite na eden trihibrid ili trojnoheterozigotna edinka (AVS / avs) se svrzani, 
toga{ do krosingover mo`e da dojde kako pome|u A i V, isto taka i pome|u V i S. Toa zna~i osvem 
edine~en krosingover vo dadeniov slu~aj mo`en e i dvojni krosingover, bidej}i doa|a do razmena na 
homologni segmenti na dve mesta istovremeno. 
Vo vrska so ova podetalno }e go razgledame sledniot primer: Pr vkrstosuvawe na homozigotni 
mutantni `enki so homozigitni ma{ki od div tip , site edinki vo F1 se triheterozigotni so 
fenotip od div tip. 
 

P       < y- d- m-  x       >     y+ d+ m+ 

   y- d- m-           y+ d+ m+  

 

F1        < y+ d+ m+      > y-  d-  m-  

   y-   d-   m-  x            y-  d-  m- 
 

Tip na gameti Fenotip  R  e   k  o  m  b  i  n  a  c  i i 
kaj <     broj    y - d     d - m   y - m 

1.  y+ d+ m+ roditelski 261   --    --  --  

2.  y-    d-   m- roditelski 277  --    --  --  

3.  y+ d-   m- Y -rekomb. 173   173    --  173  

4.  y-   d+  m+ Y -rekomb. 182   182     --  182  

5.  y+ d+ m- m -rekomb.  44   --     44  44  

6.  y-    d-   m+ m -rekomb.  51   --     51  51  

7.  y+ d-  m+ d -rekomb.   5    5      5  --  

8.  y-    d+   m- d -rekomb.   7        7      7  --  

 VKUPNO   1000   367  107  450 

 
Kaj triheterozigotnite `enki od F1 pri formiraweto na gametite osvem roditelskite 
kombinacii na alelite se o~ekuvaat u{te {est drugi kominacii, odnosno op{tiot broj na 
mo`nite kombinacii e 2h2h2=8, bidej}i vo eden hromozom  mo`at da se najdat i dvata odnosno 
edniot ili drugiot alel na sekoj gen. A toa {to ovie geni se svrzani razli~nite kombinacii t.e. 
tipovi na jajce kletki ne se zastapeni so ednakva frekfencija {to e vo zavisnost od 
kombiniraweto na alelite i od frekfencijata na krosingoverot pome|u sekoi dva gena. 
Dobienite rezultati od povratnoto vkrstosuvawe ({ema) na triheterozigotnite `enki od F1 so 
homozigotni recesivni ma{ki edinki se vo korelacija so tipovite na gametite, bidej}i osvem 
roditelskite formi koi kako {to se gleda najbrojni se dobivaat i u{te {est drugi fenotipski 
klasi (od 3-8) so razli~na frekfencija koi se rekombinantni formi {to se dobivaat vo rezultat 
na rekombinacija na roditelskite genski aleli preku krosingover. O~igledno e deka 
recipro~nite rekombinantni formi ili fenotipskite klasi (7 i 8) deka ne mo`at da se dobijat 
preku edine~en krosingover kako {to e so rekombinantnite formi (3,4,5,6) bidej}i ovie dve 
formi sigurno se javuvaat vo rezultat na dvojniot krosingover.  
Vo vrska so ovie rezultati mo`eme da istakneme, ako trite geni se linearno poredeni, site 
rekombinantni formi nemo`at da bidat dobieni nezavisno eden od drug. Od druga strana 
konstatirano e deka trifaktornoto vkrstosuvawe dava podatoci koi ovozmo`uvaat da se odredi 
redosledot na trite gena vo hromozomot i da se odredi frekfencijata na rekombinaciite pome|u 
niv. 
Ovoj tip na analiza {to za prv pat e predlo`en od Starevant vsu{nost gi dava osnovite na 
geneti~koto kartirawe. 
Pri analizata na dobienite rezultati poto~no za odreduvawe frekfencijata na rekombinaciite 

obi~no se razgleduvaat istovremeno samo dva gena, primer: kako rezultat na krosingover pome|u (y 

i d) se dobieni (367) edinki od vkupno (1000) i vo ovoj slu~aj spored formulata frekfencijata 
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iznesuva: 

  H % = 367 h 100 / 1000 = 36,7 % 
A koga se znae deka (1%) rekombinacii e ednakov na 1 YM (santi morgan) toga{ rastojanieto 

pome|u (y i d) e ednakvo na 36,7 YM. Dodeka kako rezultat na rekombinacijata pome|u (d i m) se 

dobieni (107) edinki odnosno H%= 107 h 100 / 1000 = 10,7 % ili rastojanieto pome|u ovie dva gena e 
10,7 YM (santi morgani). Na isti na~in se presmetuva frekfencijata na rekombinacii i 
rastojanieto pome|u (y i m) odnosno H% = 450 h 100 / 1000 = 45,0 % ili 45, 0 YM. 
Vrz baza na vaka presmetanite frekfencii na rekombinaciite i rastojanijata pome|u oddelnite 
geni mo`e da se izvr{i kartirawe, odnosno ovie rezultati mo`at da poslu`at za sostavuvawe na 
geneti~ka karta, koja vsu{nost ja pretstavuva polo`bata i odnosot na svrzanite geni i 
rastojanieto pome|u niv izrazeno vo rekombinacioni edinici. 
Se postavuva pra{awe kako fakti~ki se kartira hromozom ili del od hromozomot.  
Za da se kartira del od hromozomot neophodno e da se analiziraat najmalku tri svrzani geni, za 

primer }e gi zememe genite (y, d, m). Treba da se istakne deka kartata sekoga{ se pretstavuva kako 
prava linija vrz koja presmetanite rastojanija se nanesuvaat kako otse~ki. Prifateno e prvo da se 
nanesuvaat genite pome|u koi e presmetana najniska vrednost na rekombinacionata frekfencija a 

vo konkretniov primer toa e rastojanieto od (10,7 santi morgani) pome|u genite (d i m). Potoa se 

nanesuva slednata po golemina vrednost, poto~no (36,7 santi morgani) pome|u (y i d). Me|utoa se 

pra{uvame od koja strana od genot (d) }e bide vpi{ano rastojanieto (36,7). Vo ovoj slu~aj 

najvisokata vrednost od (45,0 santi morgani) poka`uva deka otse~kata (y-d) treba da bide od leva 

strana na genot (d) bidej}i rastojanieto od (45,0) pome|u (y - m) e blisko do vrednosta od zbirot na 

dvete otse~ki i toa: (10,7) + (36,7) = 47,4 ili (d-m)  +  (y-d)  =  (y-m)  
 

  I-------------36,7---------------I-----10,7-------I    

  y           d  m 

  I---------------------45,0-------------------------I 

 
Na vaka napravenata geneti~ka karta obi~no se zabele`uva edno nesovpa|awe, a toa e {to zbitot 

na dvete rastojanija pome|u genite (y-d) = 36,7 i (d-m) =10,7 , ne e ednakvo  na rastojanieto pome|u 

(y-m) = 45,0. Ova nesovpa|awe ne e slu~ajno bidej}i se dol`i na pojavata na dvojni krosingover 

pome|u genite (y-m). Dvojniot krosingover vsu{nost go zafa}a samo sredniot del na hromozomot 

pri {to samo alelite (d+ i d-) si gi promenuvaat mestata dodeka krajnite (y i m) ostanuvat 

nepromeneti. Pa spored toa samo so od~ituvawe na dvojnite krosingoveri mo`e da se izbegne 
dobienoto nesovpa|awe na rastojanijata. Vo na{iov primer edinki dobieni so dvojni krosingover 
se (5 + 7 = 12 ili 1,2%) od vkupniot broj na potomci. A toa {to sekoj dvoen krosingover se javuva 
vrz osnova na dve naizmeni~ni edine~ni raskinuvawa, potrebno e vrednosta (1,2) da se udvoi i da se 

dodade na vrednosta za rastojanieto pome|u krajnite (y-m) pri {to }e se dobie to~noto rastojanie 
pome|u ovie dva gena, pokonkretno toa bi bilo na ovoj na~in: (1,2 h 2 = 2,4 + 45,0 = 47,4%). 
Mnogubrojnite eksperimenti poka`uvaat deka vo pove}eto slu~aevi procentot na dvojnite 
krosingoveri e pomal od procentot na teoretski o~ekuvanite. Edna od pri~inite za toa e pojavata 
poznata kako geneti~ka interferencija ili krosingover {to se odviva vo edno mesto na 
hromozomot a spre~uva krosingover vo najbliskite hromozomski segmenti. 
Vo konkretniov primer ako ne postoelo geneti~ka interferencija, procentot na dvojnite 
korsingoveri bi bil ednakov na proizvodot od verojatnostite na poedine~nite krosingoveri 
odnosno (10,7 h 36,7): 100 = 3,9%. A bidej}i imame (1,2) dvojni krosingoveri se potvrduva postoewe 
na geneti~ka interferencija. Inaku geneti~kara interferencija e razli~na za razli~ni delovi na 
eden isti hromozom kako i kaj razli~ni hromozomi. Soglasno na ova ja~inata na interferencijata 
mo`e da se izmeri preku odnosot od frekfencijata na eksperimentalnite dvojni krosingoveri i 
frekfencijata na teoretski o~ekuvanite dvojni krosingoveri. Ovoj odnos vo genetikata e poznat 
kako koeficient na sovpa|awe ili na koincidencija.  
  C = % na eksperimentalni dvojni krosingoveri 
   % na teoretski o~ekekuvani dvojni krosingoveri  
  ili 1,2% : 3,9% = 0,307 ili 30,7% 
 

Vo konkretniov primer vrednosta na koeficientot na sovpa|awe iznesuva 30,7% {to zna~i samo 
30,7 % od o~ekuvanite dvojni krosingoveri se ostvareni. 
Za mali rastojanija kade edno raskinuvawe vlijae vrz drugoto, koeficientot na interferencijata 
se namaluva so zgolemuvawe na rastojanieto od mestoto na prvoto raskinuvawe, vo koj slu~aj 
koeficientot na sovpa|awe mo`e da se dobli`i do (100%). Ovaa konstatacija prakti~no poka`uva 
deka eden krosingover vo tetradata spre~uva pojava na drugi krosingover vo negova blizina ili 
deka ova ograni~uvawe oslabuva so oddale~uvawe od mestoto na prviot krosingover.  
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Primer kaj Drozophila, koeficientot na sovpa|awe e nula za rastojanie od 10 - 15 santi morganidi, 
bidej}i na takvo rastojanie ne se odviva dvoen krosingover, me|utoa so zgolemuvawe za desetina 

(SM) koeficientot na koincidencija se zgolemuva i se pribli`uva kon vrednost edinica.  

 
 

Sl. 15. Genska karta na Drozophila melanogaster 
  
Vrz baza na seto dosega izneseno mo`eme da rezimirame deka odreduvaweto na rekombinacionata 
frekfencija i rastojanieto pome|u genite {to spa|aat vo edna svrzana grupa, dava mo`nosti za 
utvrduvawe na nivnoto mesto i redosledot po dol`inata na hromozomot a so toa i sostavuvawe na 
t.n. geneti~ka karta. Denes se napraveni geneti~ki karti za hromozomite na: p~enkata, patlixanot, 
drozofilata i za odredeni hromozomi od humaniot kariotip. 
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MEHANIZAM NA CROSSINGOVER-OT  
 (GENETI^KATA REKOMBINACIJA) 
 
Dosega bez dilema se prifa}a{e soznanieto deka rekombinantnite promeni vklu~uvaat fizi~ka 
razmena ili crossingover, na recipro~ni segmenti od raskinatite hromatidi na homolognite 
hromozomi. Dokazi deka toa e navistina taka nao|ame vo citolo{kite ispituvawa na Krejton 

(Crejghton 1931) i MakKlintonk (Mc Clintock 1931) koi ja prou~uvale p~enkata (Zea mays) i  na 

Stern (Stern 1931) koj ja prou~uval Drozophila, bidej}i na mikroskopsko nivo konstatiraat 
razmena na hromatidni segmenti pome|u homolognite hromozomi vo pahitenskiot stadium na 
mejozata. Odnosno dokazite za fizi~kata recipro~na razmena i kaj dvata organizma se gledaat vo 
korelacijata pome|u geneti~kata razmena i razmenata na citolo{ki vidlivi hromozomski 
segmenti. Poto~no rezultatite {to poka`uvaat korelacija pome|u geneti~kiot krosingover i 
razmenata na citolo{ki markeri, poka`uvaat deka genetskata razmena na alelite e propratena t.e. 
uslovena so fizi~ka razmena na hromozomski segmenti. Spored toa denes slobodno mo`e da se 
istakne deka krosingoverot pretstavuva va`en genetski proces koj se odviva za vreme na mejozata 
na nivo na tetradni stadium koga sekoj hromozom e sostaven od dve sestrindki htomatidi, {to e 
glaven preduslov za da dojde do fizi~ka recipro~na razmena na gromozomski segmenti pome|u dve 
nesestrinski hromatidi, {to zna~i krosingover se odviva vo period na kowugacija na homolognite 
hromozomi. 
Genetskite, biohemiskite i elektronsko mikroskopskite prou~uvawa od ponov datum potvrduvaat 
deka recipro~nata razmena na segmenti odnosno crossingoverot pretstavuva proces na rekombinacija 

pome|u dve DNA molekuli od nesestrinskite hromatidi na homolognite hromozomi. 

Rekombinacijata {to se odviva pome|u homologni DNA molekuli e poznata kako op{ta 
rekombinacija, a bidej}i se odviva vo mejozata, le`i vo osnovata na geneti~koto kartirawe. Ovaa 

rekombinacija pome|u homolognite DNA molekuli  od nesestrinskite hromatidi se odviva so 

golema to~nost. To~nosta vsu{nost se ostvaruva preku sozdavawe na vodorodni vrski pome|u 

komplementarnite nukleotidni sekvenci na dvete DNA molekuli od nesestrinskite hromatidi vo 

procesot na rekombinacijata. Rezultatot na op{tata rekombinacija pretstavuva obrazuvawe na 

rekombinantni DNA molekuli 

od dvete roditelski DNA 

molekuli.  
Osnovna karakteristika na ovoj 
proces e toa {to 

rekombinantnite DNA 
molekuli se obrazuvaat preku 
prekini vo oblik na preseci i 
povtorno soedinuvawe na 

roditelskite DNA molekuli, 

preku proces koj e nezavisen od 
polukonzervativnata 

replikacija na DNA. 
Spored dosega{nite soznanija 
hipoteti~niot mehanizam za 
obrazuvaweto na 

rekombinantni DNA molekuli 

od dvete roditelski DNA 

molekuli mo`eme da go 
prika`eme {ematski na 
sledniot na~in. 
Za da dojde do razmena vo ili 
pome|u nesestrinskite 
polinukleotidnite nizi od 

homolognite roditelski DNA 

molekuli treba da se slu~at 
slednite promeni. Prvo na 
dvete nesetrinski 
polinukleotidni nizi od 

roditelskite DNA molekuli, 

vo homologni mesta so pomo{ta 
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na enzimot endonuklaza se pravat preseci (prekini) i pritoa vo ovie delovi se javuvaat slobodni 
kraevi na polinukleotidnite nizi. Tuka treba da istakneme deka ovie kraevi od dvete 
polinukleotidni nizi bidej}i imaat komplementarni bazni sekvenci se kohezioni odnosno 

lelplivi. Pokasno vakvite kraevi formiraat dvoveri`en most pome|u homolognite DNA 
molekuli. Dodeka kako rezultat na naru{enata konfiguracija na dvete molekuli endonukleazata 

gi se~e delovite na polinukleotidnite nizi {to se strani~no od mostot na dvete DNA molekuli. 

Na vakov na~in od delovite na dvete roditelski DNA molekuli koi me|usebno se povrzani so most 

se dobiva heterodupleks ili rekombinantni dupleks, koj u{te ima preseci i praznini. Potoa so 

pomo{ta na mali DNA sekvenci se popolnuvaat prazninite na duplekot, dodeka so DNA ligaza se 

spojuvaat kraevite na prekinatite polinukleotidni nizi so {to se dobiva edna rekombinantna 

DNA molekula. Me|utoa i od drugite dva dela na DNA molekulite koi se dobivaat kako fragmenti 

otkako }e se spojat so svoite komplementarni i kohezioni kraevi }e se formira odnosno dobie 

vtora rekombinantna DNA molekula.  

Vrz baza na dosega iznesenoto mo`eme da konstatirame deka molekularniot mehanizam na 
krosingoverot odnosno na geneti~kata rekombinacija preku formirane na mostovi od dvete 
polinukleotidni nzi vo zonata na presecite predizvikani so endonukleaza i formirawe na 

heterodupleksi, uslovuva formirawe na rekombinantni DNA molekuli. Vakviot mehanizam 

ovozmo`uva razmena na segmenti od DNA odkako }e se stvorat uslovi za nivna rekombinacija. A 

spored Moses (1969) formiraweto na sinaptonemalniot (sinapti~kiot) kompleks, koj preku 
strani~nite strukturi gi soedinuva nesestrinskite hromatidi a so toa homolognite geni od dvete 
hromatidi }e se najdat strogo edni nasproti drugi, pretstavuva neophodna struktura, koja 
ovozmo`uva razmena na genetski materijal pome|u homolognite hromatidi. 
Osven op{ta rekombinacija, poznati se i mestospecifi~na rekombinacija, koja nastanuva pome|u 

DNA molekuli koi se mnogu malku srodni vo nukleotidnot redosled, i "nezakonska" 

rekombinacija, {to se odviva pome|u DNA molekuli koi se bez srodnost vo nukleotidniot 

redosled. Me|utoa, rekombinacijata pome|u DNA molekuli so mala ili bezsrodnost vo 

nukleotidniot redosled nastanuva po mehanizmi koi se razlikuvaat od tie {to se opi{ani za 
op{tata rekombinacija. 
 

  

REKOMBINACIJA KAJ MIKROORGANIZMITE 
  

Virusen genom 
 

 

Virusite kako intracelularni paraziti, spored doma}inot vo koj egzistiraat podeleni se glavno 
vo dve golemi grupi: 1) Bakteriofagi toa se virusi koi parazitiraat vo bakteriskite kletki, od 

koi denes posebno dobro se prou~eni bakteriofagite koi parazitiraat kaj E. coli,; i 2) Virusi vo 
potesen smisol na zborot, koi parazitiraat vo `ivotinski i rastitelni kletki.  
@ivotniot ciklus ili u{te poznat kako infektivni ciklus na bakteriofagot (T-4) se zema kako 
klasi~en  primer za objasnuvawe na ontogenezata kaj virusite. Vo ramkite na bakteriofagite 
spored ovoj ciklus razlikuvame: virulentni i umereni fagi t.e. bakteriofagi. 

Virulentnite fagi se odlikuvaat po toa {to vo infektivniot ciklus go ubivaat doma}inot 
odnosno gi uni{tuvaat inficiranite kletki. @ivotniot ciklus na ovie fagi zapo~nuva od 
momentot na prilepuvawe odnosno adsorpcija na fagot vrz obvivkata na bakteriskata kletka, 

potoa preku liziranata obvivka doa|a do navleguvawe na dvojnospiralnata DNA molekula vo 
bakteriskata kletka, pritoa kapsidata na fagot ostanuva nadvor. Vo tekot nareplikacijata na 

navlezenata DNA, so aktivnost na edna genska grupa se spre~uva sintezata na bakteriskata DNA, 

dodeka so druga grupa na geni se sozdavaat produkti koi go ovozmo`uvaat metabolizmot na fagnata 

DNA, pri {to se produciraat nukleazi koi ja ovozmo`uvaat sintezata na slobodni nukleotidi od 

bakteriskata odnosno DNA na E. coli (potrebni za replikacija na fagnata DNA), a kako posledna 

deluva treta grupa na geni poznati kako zadocnuva~ki geni, koi ja obezbeduvaat definitivnata 
struktura na sekoj fagni partikul odnosno ~esti~ka. Posle 20-30 minuti so replicirani fagni 
partikuli inficiranata bakteriska kletka se lizira i rasprsnuva, pri {to se osloboduvaat okolu 
100 i pove}e novi (T-4) bakteriofagi, sekoj sposoben da navleze vo nov doma}in.  
Od genetski aspekt mo{ne zna~aen e faktot {to edna bakteriska kletka mo`e da bide inficirana 
od dva ili pove}e faga i da imame t.n. me{ovita infekcija, pri {to lesno mo`e da dojde do 
krosingover ili do rekombinacija na nivnite geni. 

Postojat bakteriofagi primer Lamda ( ) bakteriofag i dr., ~ii `ivoten ciklus se razlikuva od 
ciklusot na virulentnite fagi, bidej}i mo`e da se odviva na dva na~ina: 1) Edniot e liti~ki {to 
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zna~i isto kako kaj virulentnite 
fagi, a 2) vtoriot e poznat kako 
Lizogen ciklus, pri {to fagot ne 
go ubiva doma}inot tuku negovata 

DNA se inkorporira vo DNA na 

bakterijata doma}in i se 
replicira zaedno so nejze vo tekot 
na pove}e generacii. 

 
Sl. 16. Liti~ki ciklus 

  
Inkorporiranata (vgradenata) 

fagna DNA vo DNA od 

hromozomot na doma}inot se 
narekuva profag, a bekterijata 
koja e nositel na eden takov 
profag se veli deka e lizogena. 
Lizogenite bakterii ne se 
razlikuvaat od obi~nite po odnos 
na razmno`uvaweto, osven toa {to 
mnogu retko mo`e da se slu~i 
spontano profagot odnosno 

fagnata DNA da se dezintegrira 

ili oslobodi od bakteriskiot 
hromozom i da po~ne so samostojna 
replikacija a so toa da vleze vo 
liti~ki ciklus i da predizvika 
bakterioliza. Site bakteriofagi 
ili po{iroko virusi koi imaat 
alternativna mo`nost da vlezat 
vo lizogen ili liti~en ciklus se 
narekuvaat umereni bakteriofagi 
odnosno virusi. 
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Denes e poznato deka umerenite fagi se vgraduvaat (integriraat) ili oddvojuvaat (dezintegriraat) 

od DNA na bakteriskiot hromozom odnosno na doma}inot, preku poseben tip na rekombinacija 

poznata kako poziciono specifi~na rekombinacija.  

Od iznesenoto se gleda deka kaj bakteriofagite nositel na genetskata informacija e DNA 

molekulata. Me|utoa, ima dokazi deka vo virusite koi sodr`at RNA, uloga na genetski materijal 

ima molekulata na RNA. Prvite soznanija od toj aspekt se prou~uvawata so VMB (virus na 

mozai~na bolest) kaj tutunot. Dezintegriranata RNA od kapsidata (po hemiski pat) vnesena vo 
kletki od list na tutun normalno se razmno`uva pri {to predizvikuva oboluvawe na 
inficiranite listovi, {to e dokaz deka genetskite svojstva gi odreduva samo specifi~nata 

molekula na RNA.   

  
BAKTERIJALEN GENOM 
  
Sli~no na virusite bakteriite vo genetskite eksperimenti davaat mo`nost da se raboti so 
ogromen broj na populacii za relativno kratko vreme. 
Objekt koj e najdobro prou~en i sé u{te naj~esto se koristi vo genetskite ispituvawa pretstavuva 

bakterijata E. coli. Genetskite svojstva na E. coli, ne se specifi~ni samo za nea, {to ovozmo`uva 
genetskata metodologija za ovoj vid da pretstavuva i osnova vo ispituvawata i na drugi bakteriski 
vidovi. 
Sovremenata pretstava za genetskata organizacija na bakteriite se bazira na otkritieto deka 
bakteriite sodr`at odreden broj na genetski elementi koi pomalku ili pove}e se nezavisni eden 
od drug. 

Diviot soj na E. coli, a i po{iroko divite formi na drugite mikroorganizmi vo laboratoriski 
uslovi rastat na mnogu ednostavna hranliva podloga koja sodr`i edna organska komponenta, a toa e 
naj~esto glukozata, koja slu`i kako izvor na jaglerodot. Divite soevi se vsu{nost prototrofni, 
bidej}i gi imaat genetskite funkcii koi se potrebni za sinteza na celiot kompleks od organski 
molekuli {to se neophodni za metabolizmot i rasteweto. Dodeka mutantnite formi poradi 
naru{enata ekspresija na odredena biosinteza, sposobni se da `iveaat samo vo sredina kade e 
dodadeno soedinenieto od blokiraniot biosintetski proces, takvite mutanti se poznati kako 
auksotrofni. 
Temperaturno osetlivite letalni mutanti se isto taka va`ni objekti vo genetikata na bakteriite. 
Geni {to imaat `ivotno va`ni funkcii a nemo`at da bidat identifikuvani preku auksotrofna 
mutacija, obi~no mo`at da se identifikuvaat preku mutacija. Bakteriite istotaka mo`at da 
mutiraat i vo rezistentnosta kon bakteriofagi ili antibiotici.  

Kletkite na E. coli ili po{iroko bakteriskite kletki, mo`at da sodr`at nekolku oddelni 
genetski elementi, pri {to sekoj od niv mo`e samostojno da se replicira. 

Hromozomot kaj bakteriite poto~no kaj E. coli, pretstavuva golema kru`na t.e cikli~na DNA 

molekula so okolu (3,2 h 106) nukleotidi. Ovoj hromozom ime edno mesto ili to~ka na inicijacija 

od koe zapo~nuva replikacijata na DNA koja e od Teta tip.  

Spomenavme deka vo kletkata na E. coli, mo`at da se sretnat i drugi replikoni, koi se sposobni da 
egzistiraat nezavisno, oddeleni od bakteriskiot hromozom. Takvi se epizomite i plazmidite koi 

vsu{nost pretstavuvaat kru`ni DNA molekuli 

samo so razli~na golemina. 
 

Epizomite se geneti~ki elementi koi mo`at da 
egzistiraat ili kako replikon oddelno od 
bakteriskiot hromozom ili integrirani vo 
bakteriskiot hromozom. Eden od najdobro 
prou~enite i najinteresnite epizomi 
pretstavuva F - faktorot ili faktor na 
fertilnosta (polov faktor) koj ja odreduva 

polovata pripadnost na E. coli, a so toa 
ovozmo`uva polov proces na razmno`uvawe kaj 

E. coli.  
Za razlika od epizomite, plazmidite ne se 
integriraat vo drugi replikoni i sekoga{ 
ostanuvaat kako slobodni odnosno avtonomni 
replikoni. Pove}eto plazmidi obi~no nemaat 
ekstracelularna forma. 

 

 

Sl.17. Plazmidi на електронска 

микроскопија 
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Rekombinacija kaj bakteriite 
 

Mutaciite kaj bakteriite pa i kaj virusite vo golema mera se koristeni za prou~uvawe na procesot 
na rekombinacija kaj mikroorganizmite. 
Odnosno za rekombinacionoto kartirawe neophodni se kletki (receptori) prima~i koi imaat 

kru`ni hromozomski DNA molekuli i DNA od donatorni (davateli) kletki. Ovde treba da se ka`e 

deka DNA od donatorskata kletka mo`e da bide vnesena:  

a) preku kowugacija so prenos na del od (Hfr) hromozomot;   

b) preku direktno asimilirawe na DNA odnosno transformacija i  

v) preku fag vektor koj ja vklu~il DNA na receptorot mesto fagnata DNA odnosno transdukcija  

Na vakov na~in dobienata parcijalno diploidna kletka poznata e kako merozigot. Merozigotite 

obi~no se nestabini bidej}i donatorskata DNA e samo eden fragment od celiot replikon. Za da se 

repliciraat, geneti~kite markeri {to se noseni od donatorskata DNA i da se zadr`at vo 

potomstvoto tie treba da bidat vklu~eni vo replikonot na receptorot preku rekombinacija. 

 

Kowugacija 
 

Dolgo vreme se smetalo deka kaj bakteriite nema polov proces na razmno`uvawe, me|utoa 
genetskite ispituvawa na bakteriite poka`aa deka mo`no e da se dobijat rekombinacii pome|u dve 

auksotrofni odnosno mutantni formi na E. coli. A dobivaweto na rekombinanti me|u mutantnite 
soevi se smeta{e kako dokaz za postoeweto na polov proces, odnosno pri kowugacija na bakteriski 
kletki nastanuva krosingover pome|u nivnite hromozomi. 
@akob i Volman (Jacob i Wollman 1955) se me|u prvite avtori koi kaj bakteriite ili poto~no kaj 

E. coli identifikuvaat dva tipa na polovi kletki ozna~eni kako (F +) i (F -) vo zavisnost od toa 
dali kletkata sodr`i faktor na fertilnosta t.e. epizom (F +) ili ne sodr`i (F -). Pokonkretno (F 
+) se ma{ki kletki i bidej}i imaat (F) faktor slu`at kako davateli ili donatori na genetski 
materijal dodeka (F -) se `enski kletki koi nemaat (F faktor poradi {to se javuvaat kako prima~i 
ili receptori.  
Vrz baza na ova mo`eme da konstatirame deka kowugacijata fakti~ki e tesno povrzana i uslovena 
so preminuvaweto na (F) faktorot od ma{kite vo `enskite bakteriski kletki. Odnosno koga 
pome|u (F +) i (F -) bakteriski kletki }e se formira citoplazmati~en most, (F) faktorot 
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zapo~nuva da se 
replicira po sigma 
tip i kako edine~na 
polinukleotidna niza 
navleguva vo (F -) 
kletkata, kade }e se 
sintetizira 
komplementarnata 
polinukleotidna 
niza. Vakvata 

replikacija na DNA 

od (F) faktorot 
(epizomot) fakti~ki 
ovozmo`uva 
prenesuvawe na 
negovakopija vo (F -) 
kletkata a so toa taa 
kletka preminuva vo 
(F +) kletka. 
Kako ve}e predhodno 
spomenavme deka (F) 
faktorot e epizom koj 
mo`e da egzistira ili 
nezavisno od 
bakteriskiot 
hromozom ili da se integrira vo nego. Koga e integriran mo`e da se slu~i pri kowugacijata vo (F -) 
kletkata da se prenese i baketrijalniot hromozom. Frekfencijata so koja se javuva div tip 
rekombinanti za genite od bakteriskiot hromozom pri kowugacija (vkrstosuvawe) pome|u (F +) i (F 
-) soevi e mnogu niska, bidej}i samo nekolku kletki vo edna (F +) kultura u~estvuvaat vo 
obrazuvaweto na rekombinanti. Od edna (F +) kultura mo`no e da se izoliraat soevi koi davaat 
mnogu povisoka frekfencija na rekombinacija odkako }e se pome{aat so (F-) soevi. Takvite soevi 

se ozna~uvaat kako (Hfr) ili visokofrekfentni kletki koi se karakteriziraat so toa {to (F) 
faktorot prestanuva da bide avtonomen epizom bidej}i se integrira vo bakterijalniot hromozom 
(Sl..)  

Koga edna (Hfr) kletka }e kowugira so (F -) kletka, pome|u niv }e se formira citoplazmati~en 
most poznat kako kowugaciona tuba ili cevka, dodeka integriraniot (F) faktor, zapo~nuva da se 
replicira zaedno so bakteriskiot hromozom spored sigma replikacija. So replikacijata fakti~ki 

se ovozmo`uva prenesuvawe na bakteriskiot hromozom na (Hfr)  vo (F -) kletkata (Sl..) 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

• Коњугација меѓу клетките

(F+) и (F-)

• Клетката со фенотип (F+)  

содржи плазмид (F)

• Полов "пилус“ го (создава

фенотип F+)

• Клетка со фенотип (F-) не

содржи плазмид (F)
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Odkako kopijata od bakteriskiot hromozom na (Hfr) kletkata }e se najde vo (F-) kletkata mo`e da 

dojde do rekombinacija pome|u geneti~kite markeri {to gi nosat hromozomot na (Hfr) i 
bakteriskiot hromozom na (F -) kletkata.  

Mnogu ~esto pri vakva kowugacija na (Hfr) i (F -) doa|a do spontano razru{uvawe na 

kowugacionata tuba a so toa i do prekinuvawe na (Hfr) hromozomot. Vo rezultat na ovie promeni 

mnogu retko se slu~uva celiot hromozom od (Hfr) da se prenese vo (F -) kletkata. Odnosno vo ovoj 

slu~aj (F -) kletkata dobiva od (Hfr) samo fragmenti na DNA so najrazli~ni golemini t.e. 
dol`ini. Ovie fragmenti vo (F -) kletkata se poznati kako egzogenoti ~ie prisustvo uslovuva 
pojava na t.n. parcijalna (delumna) diploidija, koja ima posebna genetska va`nost. 
 

 

 

 
 

 

 

Сл.18.  Механизам на вградување на линеарна егзогена DNA во кружен бактериски хромозом 

по двоен кросинговер 
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Od druga strana toa {to prenesuvaweto na geni od edna (Hfr) vo (F -) kletka e posledovatelen 
proces, dava mo`nosti za kartirawe na genite (vo zavisnost od nivniot red i vreme na vleguvawe 
vo (F -) kletkata) vo bakteriskiot hromozom. Poto~no, genite mo`at da se poredat po dol`inata na 

(Hfr) hromozomot sprema to~kata od koja zapo~nuva integracijata na (F) faktorot. 
Po vleguvaweto na eden ili pove}e fragmenti odnosno egzogenoti vo (F) kletka, genite od ovie 
fragmenti mo`at da bidat inkorporirani vo bakteriskiot hromozom preku krosingover, a kako 
rezultat na toa se dobivaat rekombinantni bakteriski hromozomi. 
Parcijalna diploidija mo`e da se javi i pri formiraweto na (F '- prim) elementot, odnosno vo 

(Hfr) kletkata integriraniot (F) faktor, ~esto spontano mo`e da se dezintegrira, odkine, i vo toj 

slu~aj (Hfr) kletkata povtorno preminuva vo (F +) kletka. Me|utoa, iako retko, se slu~uva so (F) 

faktorot da se odse~e i del od bakteriskiot hromozom, a da zagubi del od (F) specifi~nata DNA. 

Vo toj slu~aj kru`niot (F) faktor so vklu~enite geni od bakteriskiot hromozom pretstavuva 
avtonomen replikon koj u{te se narekuva (F ' -prim element). Obi~no (F ' prim elementot) e 
infektivni (kako i samiot F -faktor) taka da pri kowugacija so (F -) kletki lesno mo`at negovite 
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kopii da se prenesuvaat vo (F -) kletkata. Bidej}i (F -) kletkata ima primeno samo del od 
bakteriskiot hromozom so (F '- prim elementot) tie se fakti~ki parcijalno diploidni. [to zna~i 
so postoeweto na (F '-prim elementi) se ovozmo`uva sozdavawe na parcijalno diploidni (F -) 
kletki. 
Vo edna parcijalno diploidna (F -) kletka dobiena na vakov na~in mo`e da dojde do rekombinacija 
pome|u genite od bakteriskiot hromozom {to se noseni od (F') prim elementot i homolognite geni 
od bakteriskiot hromozom na (F -) kletkata. Rekombinacijata vo zavisnost od toa dali ima 
edine~en krosingover odnosno so edine~en krosingover se ovozmo`uva vklu~uvawe na (F ') prim 

elementot vo bakteriskiot hromozom i obrazuvawe na kletki od tipot na (Hfr) samo so duplikacija 

na genite {to gi sodr`i (F ') prim elementot. Dodeka dvojniot krosingover doveduva do 
formirawe na (F ') kletki vo koi nastanala razmena na genetski markeri pome|u bakteriskiot 
hromozom i (F ') prim elementot.  
  
 
Transformacija 
 

Pojavata na transformacija opi{ana e kaj pove}e pneumokoki (Diplococcus pneumoniae) koja 

pretstavuva prava asimilacija na DNA od davatelot bidej}i preku rekombinacija se vgraduva vo 

DNA na kletkata primatel odnosno receptor.  
 

Procesot na transformacija 
zapo~nuva od momentot na 
prilepuvawe na donatorskata 

DNA vrz kleto~niot yid na 

kletkata recipient. Pokasno 
preku odredeni receptorni delovi 
na yidot od bakteriskata kletka, 

DNA koja se transformira 

penetrira (navleguva) vo 
bakteriskata kletka. Tuka morame 
da naglasime deka su{tinata na 
transformacijata e toa {to 
transformacijata ne se sveduva na 
prosto vnesuvawe na donatorski 
genetski materijal vo kletkata 
tuku toa e proces na 
inkorporacija preku zamena na 

segment vo receptorskata DNA so segment od donatorskata DNA. Me|utoa za da se ostvari ovoj 

proces neophodno e da se zadovolat odredeni uslovi:  

1) minimalnata masa na fragmentot od DNA koja penetrira vo bakteriskata kletka treba da bide 

(5h105) odnosno da bide fragment so okolu 750 nukleotidi 

2) dodeka srednata dol`ina na transformira~kiot fragment od receptorkskata DNA treba da 

iznesuva (6000) nukleotidi i 

3) transformira~kata aktivnost se odviva pome|u fragmenti koi se vo sostojba na edine~ni 
polinukleotidni nizi.  

Mehanizmot na transformacijata izgleda vaka: Koga od donatorskata DNA vo bakteriskata kletka 

so egzonukleaza se dobie fragment od edine~na polinukleotidna niza, koj }e se postavi nasproti 

homologniot del od ednata polinukleotidna niza na receptorskata DNA, preku rekombinacija 

odnosno krosingover, }e se obrazuva transformacioni heterodupleks. Me|utoa posle prvata 

sinteza odnosno replikacija DNA heterodupleksot dava edna molekula od transformirana DNA i 

edna normalna DNA molekula. 

Inaku transformacijata se vr{i samo kaj odredeni tipovi na bakteriski kletki koi se poznati 
kako kompetentni kletki. Kompetentnosta na bakteriskata kletka zavisi od stepenot na 
kleto~niot ciklus vo koj se nao|a bakterijata. Treba da se istakne dokolku fragmentot na 

donatorskata DNA ne se integrira so hromozomot istiot se lizira vo citoplazmata, me|utoa ima 

slu~aevi koga neintegriranata DNA ne se podlo`uva na brza dezintegracija, vo koj slu~aj taa se 

zadr`uva pa duri i se prenesuva vo potomstvoto kade mo`e da predizvika t.n. abortivna 

transformacija. Seto ova pak uka`uva deka pome|u fragmentite na DNA koi u~estvuvaat vo 

transformacijata im i rekombinacija preku krosingover. 
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Transdukcija 
 

Pri razmno`uvaweto na fagite vo 

bakterijata vo DNA od fagite mo`e da 

se inkorporira fragment na 
bakteriskiothromozom, obi~no ovie 
fragmenti se mali ili iznesuvaat (1-

2%) od DNA na bakterijata. 

Bakteriofagot koj go nosi DNA 

fragmentot od bakteriskiot hromozom, 
pri infekcija na nova bakteriska 
kletka vo nejze vnesuva dopolnitelni 

genetski materijal. Vo ovoj slu~aj DNA 

od fragmentot preku dvojni krosingover 
se vgraduva vo bakteriskiot hromozom. 
Na vakov na~in preku transdukcija se 
ovozmo`uva prenos na genetski 
materijal od edna bakterija vo druga so 
pomo{ta na bakteriofagot kako 
prenesuva~. 
Pri transdukcija bakteriofagot obi~no 
e vo sostojba da prenese eden ili 
nekolku bliski geni od hromozomot na 

bakterijata donator vo bakterijata receptor. Koga vnesenite fragmenti na DNA vo drugata 

bakterija ne se integriraat vo bakteriskiot hromozom, {to e ~esta pojava, prete`no se 
razgraduvaat so nukleazna aktivnost. Me|utoa, oddelni fragmenti isto taka koi ne se vgraduvaat 
vo hromozomot na receptorot odat vo edna od }erkinite kletki pri delbata na bakterijata. Vakov 
slu~aj koga transduciraniot fragment ne se vgraduva vo hromozomot na repeptorot, me|utoa mo`e 
da ima rekombinacija pome|u samiot fragment i bakteriskiot hromozom, pretstavuva abortivna 
transdukcija. Dodeka vo slu~aevite koga fagot pri navleguvawe vo bakterijata receptor vnesuva 
fragment od bilo koe mesto na donatorskiot hromozom imame nespecifi~na ili op{ta 
transdukcija. Vo slu~aj pak koga fagot vo hromozomot na donatorot se vgraduva t.e. inkorporira na 
strogo opredeleno mesto, {to uslovuva pri transdukcija da vnesuva opredelen fragment vo 
hromozomot na receptorot zboruvame za specifi~na ili ograni~ena transdukcija. 
  

Ограничена трансдукција

 

Литички и лизоген циклус на бактериофагот

 



 Priroda na geneti~kiot materijal  

131 

Podvi`ni geneti~ki elementi 
 

Za stabilnosta na geneti~kata organizacija na bakteriite golemo zna~ewe imaat t.n. podvi`ni 
geneti~ki elementi. 
Prvite podvi`ni geneti~ki elementi identifikuvani t.e. {to se otkrieni kaj bakteriite se 

poznati kako vklu~eni sekvenci (IS od insertion sequences), koi kaj E. coli bile otkrieni kako 
pri~ina za odreden tip na spontani mutacii. 
Vklu~enite sekvenci (IS) podvi`nite elementi koi se utvrdeni kako pri~ina za mutacija na mnogu 
geni se razlikuvaat po golemina, me|utoa imaat i op{ti strukturni karakteristiki, odnosno 

sekoja vklu~ena sekvenca (IS)  ima krajni nukleotidni posledovatelnosti koi se ednakvi ili 
bliski samo so protiv polo`na orientacija. 

Za vklu~enite sekvenci (IS) karakteristi~ni se slednite svojstva:  
 1) Prvo i najva`no svojstvo pretstavuva sposobnosta za premestuvawe. Premestuvaweto 

vsu{nost stanuva preku replikacija na (IS) pri {to ednoto kopie ostanuva na orginalnoto mesto 
dodeka vtoroto se vklu~uva vo t.n. svrzuva~ko mesto. 

 2) Sposobnosta za to~no se~ewe, koe pak uslovuva revertirawe na induciranata (IS) 
mutacija kon div tip. 
 3) Obrazuvawe na delecii vo bakteriskite geni koi se sosedni na mestoto na vklu~uvawe. 
 4) Sozdavawe na inverzii vo redot na bakteriskite geni {to se sosedni na mestoto na 
vklu~uvawe. 
 5) Vzaemno dejstvo (interakcija) pome|u geneti~ki elementi, primer kako pome|u (F) 
faktorot i bakteriskiot hromozom. 

Za pojasnuvawe da spomeneme deka vo DNA od (F '-prim) elementot, DNA na bakteriskiot hromozom 

{to e vklu~ena vo F  faktorot e odelena  na dvata kraja od DNA na (F) faktorot  preku identi~ni 

vklu~eni sekvenci (IS). Odnosno sposobnosta na (F) faktorot da se vklu~uva na mnogu mesta po 

hromozomot na E. coli, mo`e da se dol`i ili na krosingoverot pome|u vklu~enite sekvenci koi se 

op{ti (zaedni~ki) za F faktorot i za bakteriskiot hromozom ili na premestuvawe na (IS) od (F) 
faktorot do svrzuva~koto mesto vo bakteriskiot hromozom po na~in koj doveduva do slivawe na 
dva kru`ni replikona vo eden . 

 
Vklu~enite sekvenci (IS) se relativno mali i kodiraat samo funkcii {to se neophodni za nivnoto 

premestuvawe. 

 Transpozonite (Tn) se vtor tip na 
podvi`ni geneti~ki elementi vo bakteriskata 
kletka. Ovie elementi nosat dopolnitelni geni 
koi ne se svrzani so transpozicijata tuku mo`at da 
opredelat va`ni svojstva na bakterijata doma}in. 

 

Transpozonite (primer kako kaj Tn-5) na dvata 

kraja zavr{uvaat so edna vklu~ena sekvenca (IS)  

dodeka dvete vklu~eni sekvenci (IS)  mo`at da 
imaat ista ili obratna orientacija.  
Transpozonite bile otkrieni pred se blagodarenie 
na toa {to nekoi od niv nosat geni koi ja 
odreduvaat rezistentnosta kon antibioticite i 
koi se svrzani so infektivni prenesuva~ki 
rezistentni faktori.  
Op{tata struktura na prenesuva~kite rezistentni 

 



 Priroda na geneti~kiot materijal  

132 

faktori e slednata: tuka mo`e da se vidi deka vo oblasta na homolognost so (F) faktorot se nao|a 

ili e vklu~en eden transpozon zagraden so (IS-3), DNA sekvencata na ovoj transpozon ja kodira 
rezistentnosta kon tetraciklinot, dodeka vo nehomolognata oblast se transpozonskite geni koi ja 
kodiraat rezistentnosta kon ampicilin, sulfonamidi, streptomicin, kanamicin i dr. Ovie geni se 

opkru`eni so edine~ni ili grupi od (IS) elementi.  

 
Sl. 19. Skoka~ki geni kaj p~enkata 

Konstatirano e deka individualnite geni, primer za tetraciklin ili ampicilin, se prenesuvaat 
od vreme na vreme do drugi epizomi ili plazmidi do fagni ili bakteriski hromozomi poradi {to 
i se narekuvaat transpozoni. 

Пrvite podvi`ni geneti~ki elementi se otkrieni kaj p~enkata (Zea mays) od Barbara 

MakKlintok (Barbara McClintock, 1951) i se opi{ani kako kontrolni elementi, primer koga se 
do genite {to go odreduvaat obojuvaweto na zrnoto tie go promenuvaat obojuvaweto pri razvojot na 
zrnoto. 
 

 VNATRE[NA STRUKTURA NA GENOT 
 
So prifa}aweto na hromozomskata teorija za nasleduvaweto, genite po~naa da se prika`uvaat 
kako nani`ani biseri odnosno zrnesti strukturi vo hromozomskite ni{ki. Vo toj pogled 
mutantnite aleli na eden gen se prika`uvaat kako razli~no oboeni biseri, samo {to na 
homolognite ni{ki ima po eden biser od soodvetnata boja. Dodeka rekombinaciite nastanuvale 
preku se~ewe i svrzuvawe na ni{kata pome|u dva bisera a vnatre vo genot ne se slu~uva 
rekombinacija, {to zna~i genot se smetal za nedeliva edinica. Odnosno genot go definirale kako 
osnovna edinica za funkcija, rekombinacija i mutacija. Me|utoa, vakvata teorija za genot vo 
otsustvo na metodi za prou~uvawe na vnatre{nata gradba na genot postoe{e do 1940-tite godini. 
Vo toj period vo dva slu~aja kaj vinskata mu{i~ka bile dobieni div tip na rekombinantni formi 
pome|u mutacii za koi se smetalo deka se alelni samo vrz osnova na fenotipski kriteriumi. Za 
odreduvaweto na takvi mutacii prifaten bil terminot pseudoaleli, fenotipski izgledaat kako 
aleli me|utoa, pome|u sebe mo`at da rekombiniraat. Pra{awata za mo`nata substruktura na 
genite ne bea celosno odgovoreni se do prou~uvaweto na genetskite sistemi kaj mikroorganizmite. 
Taka da vrz baza na prou~uvawata za tie sistemi se dade mo`nost to~no da se odredat osnovnite 
edinici za mutacija, rekombinacija i geneti~ka funkcija. Geneti~kite ispituvawa koi go 
razdelija genot na negovite subedinici fakti~ki zapo~naa vo isto vreme koga be{e predlo`en 

modelot na Watson i Crick za strukturata na DNA. Otkrivaweto i opi{uvaweto na vnatre{nata 

struktura na genot vsu{nost ja popolni prazninata pome|u geneti~kata karta i fizi~kata 
struktura na geneti~kiot materijal. Ovie prou~uvawa ja otfrlija teorijata za nedelivosta na 
genot i uslovija da se prifati misleweto deka genot pretstavuva sekvenca od nukleotidni 
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parovi vo DNA molekulata. 
Klasi~nata analiza za vnatre{nata struktura na genot bila napravena so (r II) mutanti na fagot 
(T-4) od Bencer (Benzer 1950). 
Modelot za DNA na Watson i  Crick,  uka`uva deka promenata na eden nukleotidni par vo 
normalnata nukleotidnasekvenca na eden gen mo`e da dade mutanten fenotip, odnosno taa promena 
}e se manifestira vo slednoto: 1) Mutacijata mo`e da revertira do normalen fenotip i toa so 
frekfencija bliska do frekfencijata so koja se pojavila originalnata mutacija; 2) Mutacijata }e 
ima edno edinstveno mesto vo geneti~kata karta i 3) Mutacijata }e rekombinira so site drugi 
genski mutacii, so isklu~ok na onie koi se vo rezultat na nezavisna promena na istiot 
nukleotiden par.  
Nekoi od Bencerovite (r-II) mutanti gi imaat tie kvaliteti a drugi gi nemaat, odnosno nekoi od 
tie mutacii se stabilni i ne revertiraat, drugi pak revertiraat kon div tip vo merlivi i 
specifi~ni za niv frekfencii. 
Zaemnite odnosi koi se ostvaruvaat pome|u mutantite, eksperimentalno se prou~uvaat preku 
geneti~kata analiza odnosno preku rekombinacioniot i komplementarniot test se odreduva 
prirodata na tie vzaemni odnosi. Kako porano vidovme so rekombinacioniot test se odreduva 
prostorniot vzaemen odnos na mutaciite pod forma na geneti~ka karta. Me|utoa, 
komplementarnata analiza go odreduva funkcionalniot vzaemen odnos na mutaciite. 
Trgnuvaj}i od podatokot deka site (r-II) mutanti imaat eden i ist fenotip, se pra{uvame dali site 
mutacii vlijaat na edna i ista geneti~ka funkcija.  

Za da se odgovori na ova pra{awe }e go razgledame sledniot primer koga E. coli K ( ) bila 

inficirana so razli~ni (r-II) mutanti vo kombinacija po parovi (AB+ - A+B) i (BC+ - B+C). Ako 
dvojno zarazenite bakteriski kletki dadat fagovo potomstvo, sekoj mutanten fag treba da go 
napravi ona {to drugiot nemo`e, vo toj slu~aj vikame deka dvata mutanta se komplementarni eden 
na drug.  
Od druga strana ako dvojno zarazenite bakteriski kletki ne dadat fagovo potomstvo dvata 
mutantni faga treba da se o{teteni vo edna ista funkcija. 

Vakvite rezultati na komplementarnata analiza poka`uvaat deka (r-II) mutaciite so isklu~ok na 
nekoi deleciski mutacii spa|aat t.e. se nao|aat vo edna od dvete grupi {to se ozna~eni so A i V, 
odnosno fenotipot mo`e da se dol`i na zagubata na edno od dvete funkcii na A ili na V. 
Komplementarniot test na Bencer, vsu{nost ja prou~uva funkcionalnata zaemna vrska pome|u 
mutaciite vo t.n. trans konfiguracija. Taka ako dvete prou~uvani mutacii se vo edna i ista 
komplementarna grupa i vo trans konfiguracija, tie nema da komplementiraat i fagovo potomstvo 
nema da se dobie. Me|utoa dokolku dvete mutacii se vo cis konfiguracija }e se dobie fagovo 
potomstvo, ili obratno dokolku dvete mutacii se od razli~ni komplementarni grupi kako cis taka 
i trans konfiguraciite }e imaat ednakov fenotip odnosno i dvete }e dadat fagovo potomstvo. 
 
 
 
 

Mutacii vo 1 kompl. grupa  Mutacii vo razli~. kompl. grupi 
 

TRANS --I---h---I--------I-- soj-1  soj-1  --I---h---I--------I-- TRANS 

     --I---h---I--------I-- soj-2  soj-3 --I--------I----h---I-- 
   rezult: mutan. fenotip      rezult: div fenotip 
 
 

CIS  --I--h-h--I--------I-- soj-1-2  soj-1-3 --I---h---I----h---I-- CIS 

 

     --I--------I--------I-- div  div   --I--------I--------I-- 

 rezult: div fenotip         rezult: div fenotip 

  
Za da ja istakne korista na CIS-TRANS testot za definirawe na funkcionalnite genetski 

edinici Bencer (Benzer), za komplementarnite grupi vo koi se najdeni (r-II) mutaciite koristi 
termin Cistron. Od toga{ terminot cistron kako sinonim za komplementarna grupa ili gen, e 
{iroko prifaten. 

Vnatre{nostrukturnata analiza na (r-II) oblasta, ovozmo`i da se dadat to~ni definicii na 
razli~ni genetski pojavi, koi pred toa se odnesuvaa kon op{tiot termin gen.  
Edinicata za genetskata funkcija {to Bencer ja odreduva preku cis-trans test i ja narekuva 
cistron e sinonim za gen.  
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Edinicata za genetska mutacija ozna~ena kako muton, pretstavuva najmalata edinica na cistronot 

koja mo`e da mutira, odnosno eden muton sigurno e ekvivalenten na eden nukleotiden par na DNA. 
Edinicata za geneti~ka rekombinacija Bencer ja ozna~uva kako rekon, isto taka pretstavuva eden 

individualni nukleotiden par vo DNA. 
 So vakvite soznanija i terminot alel mo`e da bide definiran poto~no, na sekoe mesto vo 

DNA na daden gen mo`ni se ~etiri vistinski aleli na genot: AT, TA, GC i CG. Ovie aleli 
nikoga{ nemo`at da rekombiniraat eden so drug odnosno eden od niv mo`e da se ozna~i kako div 
tip. Ako razli~ni nukleotidni parovi vo eden gen se promenat preku mutacija, dvete formi na 
genot se narekuvaat heteroaleli ili pseudoaleli.  

 
Heteroalelite pak mo`at da rekombiniraat pri {to se dobivaat novi rekombinantni aleli, koi 
mo`at da bidat identifikuvani odnosno prepoznaeni, preku rekombinaciona analiza. Dodeka 
komplementarnata analiza so koja se analiziraat samo funkcionalnite edinici ne mo`e da gi 
razdvojuva heteroalelite od pravite aleli. Op{tiot broj na alelite koj e mo`en za bilo koj gen e 

funkcija od goleminata na genot i iznesuva (4n) kade (n) e brojot na nukleotidnite parovi {to 

vleguvaat vo genot.  
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VNATRE[NO STRUKTURNA ANALIZA NA GENOT  
 KAJ VI[ITE EUKARIOTI 
  

Vnatre{noto strukturno kartirawe na heteroalelite kaj vi{ite eukariotski organizmi e skoro 

ograni~eno na vinskata mu{i~ka (Drozophila), pred se poradi kusoto vreme potrebno za 
reprodukcija. 
 Genot White (W) koj ja determinira belata boja na o~ite poznat e kako gen so golem broj na 
mutantni aleli, okolu (20) taka {to sekoj od niv dava razli~na boja na o~ite, koja se razlikuva od 
divata crvena boja, koga e vo homozigotna ili heterozigotna sostojba so drug mutanten alel. 
 Rekombinacionata analiza na mutaciite (okolu 20) ovozmo`i pravewe na podetalna 

strukturna karta na genot White (W), koja mo`e da se prika`e na sledniot na~in: kartirani se 
aleli vo osum razli~iti mesta, koi se odredeni preku rekombinacija. Od druga strana se 

konstatiralo deka site aleli samo so isklu~ok na dva alela (Wbwx i Wdzl) se recesivni. Dodeka so 
komplementarniot test se poka`alo deka tie imaat vlijanie na edna funkcija koja e neophodna za 

odreduvawe na normalnata boja na o~ite. I preku rekombinantni DNA metodi vo posledno vreme e 

analizirana podetalnata vnatre{na struktura na genot White (W) i negovite mutacii. So 

restriktivno kartirawe na DNA vo pove}eto od mutaciite se otkrieni delecii i insercii od 

okolu (50) nukleotida. Pri {to pove}eto insercii pretstavuvaat spontani mutacii a pove}eto 
delecii se inducirani so rentgenski zraci. 
 Inserciite i deleciite koi se (mo`at da se) kartiraat vo DNA na White (W) oblasta, 

fakti~ki odreduvaat dve funkcionalni oblasti vo DNA. Vo levata oblast (levo od Wal ) se nao|aat 
mnogu mutacii koi ja menuvaat pigmentacijata na o~ite, odnosno prifateno e deka vo ovaa oblast 
se kodira polipeptid {to e odgovoren za pigmentacijata na o~ite. Dodeka vo desnata oblast site 

mutacii se pridru`eni so golemi promeni vo normalnata DNA posledovatelnost, a nivniot efekt 

vrz fenotipot mo`e da se objasni najdobro so promenlivata ekspresija na levata oblast od White 

genot. Vrz baza na seto prethodno izneseno mo`eme da konstatirame deka detalnata vnatre{no 

strukturna analiza na genot koja denes poradi dobroto poznavawe na DNA e mo`na, go pretska`uva 
bliskoto vreme koga na koj i da e gen preku brzi sovremeni metodi }e mo`e da se odredi negovata 
vnatre{na struktura. 
 
 

FUNKCIJA NA GENITE  
 

Kako {to vidovme porano genetskiot materijal e sposoben da se samoreplicira i deka DNA vo 
organizmite ja sodr`i informacijata koja go upravuva ili kontrolira nivnoto razvivawe i 
funkcionirawe. 
Poto~no genetskata informacija e zapi{ana, vo redosledot odnosno posledovatelnosta na bazite 
vo nukleinskite kiselini, sli~no na informacijata koja se sodr`i vo posledovatelnosta na 
bukvite vo dadena kniga. Vo toj smisol genite mo`at da se prifatat kako molekularni re~enici 
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kade zborovite se nukleotidni "bukvi". A soglasno na ova genetskiot materijal na eden zigot mo`e 
da se razgleda kako "kniga" {to e sostavena od molekularni re~enici. 

Toa {to ima ~etiri vidovi na bazi vo DNA, ka`uva deka brojot na razli~nite mo`ni 

posledovatelnosti vo daden gen so (n) nukleotidi e (4n). Informacionite edinici koi go 
odreduvaat aminokiselinskiot redosled vo proteinskite molekuli, ne se oddelni bazi tuku toa se 
grupi od tri posledovatelni bazi poznati u{te kako tripleti. Bidej}i ima ~etiri razli~ni bazi 

brojot na mo`nite tripleti iznesuva (43 = 64). Edna polinukleotidna niza so (n = 600) nukleotidi 

}e ima (n : 3 = 600 : 3 = 200) tripleti, koi }e mo`at da kodiraat (20n/3 = 20200) aminokiselini. Ova 
vsu{nost ka`uva deka nema ograni~uvawe vo brojot na razli~nite informacii koi mo`at da bidat 
zakodirani (zapi{ani) vo dolgite polinukleotidni nizi na nukleinskite kiselini. 
Denes ve}e se znae kako genite go naso~uvaat razvitokot i funkcioniraweto na organizmite, 
odnosno genite ja kontroliraat kleto~nata biohemija preku odreduvawe strukturata na enzimite i 
na drugite proteini, a kako {to znaeme enzimite pak se katalizatori koi ja moduliraat celata 
hemiska (`ivotna) aktivnost vo `ivite organizmi.  

Gard (Garrod 1902) bil prviot u~en koj pretpostavil deka postoi specifi~na vrska pome|u genite 
i enzimite. Poto~no 1902 god., koga ja opi{al bolesta Alkaptonurija, pretpostavil deka taa se 
javuva kako rezultat na blokirawe vo nekoj biohemiski proces. Bidej}i kaj licata so 
alkaptonurija otsustvuva enzimot koj ovozmo`uva homogentizinovata kiselina da se raspadne do 
krajnite produkti ovie biohemiski nasledni zaboluvawa Gard gi narekol vrodeni gre{ki vo 
razmenata.  

Za vrskata pome|u genite i enzimite pokasno Bidl i Tejtum (Beadle i Tatum 1941) ja formuliraat 
hipotezata "eden gen - eden enzim" (za {to 1958 god dobivaat Nobelova nagrada). Ovaa hipoteza vo 

svojata izmeneta formulacija "eden gen - edna polipeptidna niza" bila mnogukratno potvrduvana. 
Ispituvawata na ovie avtori poka`aa deka sekoj gen odreduva postoewe na eden enzim. Za prv pat 
prirodata na vrskata pome|u genite i proteinite bila prika`ana pri izu~uvaweto na bolesta 
srpesta anemija.  

Nil i Bit (Neel  i  Beet 1949) nezavisno eden od drug uka`ale deka srpovidnata forma na 
eritrocitite e predizvikana od eden mutanten gen koj e homozigoten kaj edinki so srpesta anemija 
i heterozigoten kaj edinki so umereni srpesti crti na krvnite kletki, ili pokonkretno 
homozigotnite edinki imaat samo mutantni odnosno hemoglobinski molekuli so promeneta 
hemiska struktura, dodeka heterozigotnite imaat i normalni i mutantni hemoglobinski molekuli. 

Poznato e deka kaj vozrasnite najzastapen e hemoglobinot (A) koj e sostaven od dve ( ) i dve ( ) 

polipeptidni nizi. Ingram (Ingram 1957) poka`al deka normalnite i srpestite hemoglobini 

imaat ednakvi ( ) a razli~iti ( ) polipeptidni nizi. Poto~no {estata amino kiselina vo ( ) kaj 

normalniot e glutaminska kiselina a kaj srpestiot hemoglobin taa vo ( ) e zameneta so valin.  
Alfa i beta polipeptidnite nizi se determiniraat od razli~ni geni, kako mnogu drugi proteini 
koi se sostaveni od pove}e polipeptidni nizi {to se kodirani od razli~ni geni. Vrz baza na ova 
soznanie Ingram predlo`il hipotezata "eden gen - eden enzim" da se promeni vo "eden gen - eden 
polipeptid". 
  
 Prenesuvawe na informacijata vo kletkite 
 

Otkritieto deka primarnata struktura na sekoj protein vo organizmot se opredeluva od oddelni 
geni ima epohalno zna~ewe. proteinite kako {to znaeme sodr`at (20) razli~ni aminokiselini 

dodeka DNA sodr`i samo ~etiri razli~ni nukleotidi, pa zatoa neophodno e da postoi sistem za 
kodirawe. Koncepcijata za genetskiot kod e va`na bidej}i taa pretstavuva i postoewe na sistem za 
prenesuvawe na informacija. Naslednata informacija za sinteza na proteinite vo kletkata e 

zakodirana vo redosledot na nukleotidite vo DNA preku azbuka od ~etiri bukvi. Dodeka 
informacijata {to se sodr`i vo primarnata struktura na proteinite e zakodirana preku azbuka 

od (20) bukvi. Ili poto~no genetskiot kod pretstavuva klu~ koj spored izrazot na Crick, gi svrzuva 
dvata golemi jazici na polimerite odnosno jazikot na nukleinskite kiselini i jazikot na 
proteinite.  

Spored centralnata Crick-ova dogma vo molekularnata biologija, prenosot na informaciite vo 
biolo{kite sistemi mo`e da bide kako: 1) Op{t prenos- koj se ostvaruva vo site kletki; 2) 
Delumen prenos- koj mo`e da se ostvari vo kletkite samo pri odredeni uslovi i 3) Zabranet 
prenos- koj nikoga{ ne e teoretski pretska`an ili eksperimentalno nabquduvan. 
Ovie prenosi na genetskata informacija pome|u biolo{kite makromolekuli spored centralnata 
dogma na molekularnata biologija mo`eme {ematski da gi prika`eme na sledniot na~in 
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    DNA         ---------- op{t 
 
  RNA    PROTEIN  ............... delumen 
 

 
 Op{t prenos na informacijata 
 

Vo op{tiot prenos koj e karakteristi~en za site kletki, razlikuvame tri tipa na prenesuvawe na 
informacijata  

 Replikacija na DNA 
Kako prv tip pretstavuva prenesuvaweto na informacijata od DNA na DNA koe se ostvaruva pri 

polukonzervativnata replikacija na DNA, a se uslovuva od komplementarnosta na bazite vo 

dvojnata DNA spirala. Kako {to vidovme slo`eni enzimski sistemi ovozmo`uvaat prenesuvawe na 

genetskata informacija od roditelskata na }erkinata DNA, so zapazuvawe na komplementarnosta 
me|u bazite. 
  

Sinteza na RNA (ili Transkripcija) 
 

Vtoriot tip na op{t prenos na informacijata e od DNA na RNA. Prenosot na informacijata od 

dvojnospiralnata DNA na RNA molekula kako edine~na polinukleotidna niza, poznat e kako 

prepi{uvawe ili transkripcija, koj se katalizira od enzimite RNA- polimerazi. 
Treba da se ka`e deka RNA molekulite se prepi{uvaat od transkripciski edinici koi zafa}aat 

del od DNA olekulata vo hromozomot. Inaku vo sintezata na RNA se koristat ribonukleozid 5' 

trifosfati kako substrati, a te~e od (5') kon (3') krajot (Sl..)  

RNA na (5') krajot ima (5') trifosforna grupa (5'-RRR), dodeka (3'-ON) krajot na raste~kata 

polinukleotidna niza slu`i za formirawe na fosfodiesterska vrska katalizirana so RNA-

polimeraza. Nekade okolu (16 - 18) nukleotidi, skoro dva zavoja od DNA spiralata se raspleteni vo 

delot kade se odviva sintezata na RNA, a kako matrica pretstavuva (3'--5') nizata od DNA. Vo 

nekoi transkripciski edinici kako matrica za sinteza na RNA mo`e da se koristi ednata DNA 

polinukleotidna niza, a vo drugi i komplementarnata polinukleotidna niza. Transkripciskata 
edinica e ograni~ena so po~eten del nare~en promotor i zavr{en del - terminator, ~ii 
nukleotidni sekvenci se prepoznavaat od oddelni proteini koi mo`at da go kontroliraat 

odnesuvaweto na RNA- polimerazite. 

RNA-polimerazata na E. coli, e najdobro prou~ena, odnosno taa pretstavuva enzim koj sodr`i 

~etiri (2 , , ') polipeptidni subedinici. Ovoj enzim go katalizira rasteweto na RNA 
polinukleotidnite nizi, preku svrzuvawe na ribonukleozid-5'-trifosfati za 3'-ON krajot. 

Dodeka svrzan so drug protein poznat kako sigma ( ), obrazuva holoenzim na RNA-polimerazata. Se 
smeta deka sigma proteinot e odgovoren za to~no prepoznavawe na promotorniot del i za izbor na 

matri~nata niza od DNA, pri zapo~nuvaweto na transkripcijata. Otkako sintezata na RNA }e 
zapo~ne sigma proteinot se odeluva od enzimot i se zamenuva so drug protein. 

 RNA-polimerazata na E. coli, prepi{uva DNA sekvenci koi nosat informacija za r-RNA, t-

RNA i i-RNA. Me|utoa, eukariotskite kletki sodr`at tri razli~ni vidovi na RNA-polimerazi, 
~ii molekuli gi prepoznavaat promotorite koi go kontroliraat transkribiraweto na 

spomenatite tri vida na RNA molekuli. Pokonkretno RNA-polimeraza-(1), se nao|a vo jadrenceto 

i e odgovorna za sintezata na glavnite vidovi od r-RNA. RNA-polimeraza-(3) u~estvuva vo 

transkripcijata na t-RNA i 5Y (r-RNA), dodeka RNA-polimeraza-(2) gi prepi{uva site ostanati 

vidovi na RNA, vklu~uvaj}i ja i i-RNA.  RNA-polimerazite-(2 i 3), se nao|aat vo nukleoplazmata.  

So sigurnost se znae deka postojat razliki vo na~inot na obrazuvawe na i-RNA vo prokariotskite 
i eukariotskite kletki. Treba da se istakne deka vo eukariotskite kletki odma posle 
zapo~nuvaweto na transkripcijata 5'-trifosfatot na raste~kata RNA niza se promenuva so 

dodavawe na "kapa" od metiliran gvanozin, a kaj pove}eto i-RNA, 3'-kraevite se promenuvaat posle 
prepisot preku dodavawe na  poli A-opa{ka, koja e obrazuvana od niza na adenozin nukleotidi.  

Spomenatite tri vida na RNA molekuli (r-RNA, t-RNA i i-RNA) u~estvuvaat vo tretiot tip na 

op{t prenos na informacija - od RNA na proteini. 

   Mesta vo DNA koi ja reguliraat transkripcijata 

Kako {to znaeme RNA se sintetizira od RNA-polimerazata, odkako }e se svrze so DNA sekvencata 
na promotorot, a zavr{uva vo terminatorot. Od {to proizleguva deka kontrolata vrz sintezata na 

i-RNA se otvaruva vo promotorot, me|utoa mo`e da se ostvari i vo terminatorot, ako takov postoi 
pome|u promotorot i genot koj e objekt na regulacija. 

Nukleotidnite sekvenci koi se razpoznavaat od holoenzimot na RNA-polimerazata a se neophodni 
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za zapo~nuvawe na sinteza na RNA, bile otkrieni so odreduvawe na DNA sekvenci koi se 

za{titeni od nukleazno razgraduvawe. Sporeduvaweto na golem broj takvi DNA-sekvenci, poka`a 
deka nema odnosno ne postoi edna i uniformna promotorna sekvenca. A bidej}i razli~nite 

promotorni sekvenci se prepoznavaat od RNA polimerazata so razli~en stepen na efikasnost, 
pove}eto promotori imaat nekoi op{ti strukturni svojstva koi se va`ni za vzaemnoto dejstvuvawe 

so RNA-polimerazata. Od druga strana sekvenciskata analiza na (3'ON) krajot od i-RNA go 

istaknuva postoeweto na op{ti strukturi, kako dokaz deka terminatorite prepi{uvaat od RNA-

polimerazata pred da gi prepoznae. Za vreme na transkripcijata pri dvi`eweto po DNA, RNA-

polimerazata so sebe nosi eden t.n. meur od rastopena DNA, vo koja (3') krajot naNA molekulata 

preku vodorodni vrski e svrzan so matri~nata niza na DNA. 

 
 

Sl. 20. Model za trankskripcija (sinteza na mRNA) 
 

Pri transkripcijata na terminatorot ovaa oblast (na vodorodni vrski pome|u DNA i RNA) so 
obrazuvawe na novi vodorodni vrski mo`e da se promeni, taka da novodobienata t.n. furketna 
strukturna promena mo`e predizvika zavr{uvawe na transkripcijata. Treba da istakneme deka 
detalite na ovoj proces so to~nost sé u{te ne se poznati. 

 



 Priroda na geneti~kiot materijal  

139 

 
   

Sinteza na proteini 
  

Prenesuvaweto na informacijata koja e zakodirana vo nukleotidniot redosled na edna i-RNA, do 
odreden aminokiselinski redosled vo sootvetnite proteini pretstavuva slo`en proces poznat 

kako preveduvawe ili translacija. Vo translacijata pokraj i-RNA vklu~eni se i t-RNA i r-RNA. 
Poto~no informacijata za aminokiselinite vo dadena proteinska molekula se sodr`i vo 

redosledot na kodonite vo soodvetnata i-RNA. 
 Sovremenite poznavawa za geneti~kiot kod se baziraat na detalnite izu~uvawa za 
procesite na transkripcija i mutageneza. A kako {to vidovme geneti~kot kod se sostoi od 
nukleotidni tripleti t.e. kodoni, {to se ~itaat vo neprepokriva~ki redosled od (5') kon (3') 

krajot na i-RNA molekulata. Translacijata zapo~nuva od specijalen po~eten kodon (AUG), koj ja 
odreduva ramkata vo koja se ~itaat po svojot redosled kodonite se do zavr{niot kodon. Mo`ni se 
nekolku tipovi na tripletni kodoni. Kodonot mo`e da bide prepokriva~ki, poto~no 
prepokriva~kite kodoni se odlikuvaat so toa {to genskite mutacii koi promenuvaat edine~ni 
nukleotidni parovi mo`at da zamenat dve ili tri sosedni aminokiselini vo mutantniot protein. 
Odreduvaweto na primarnata struktura na mutantnite proteini poka`a deka prakti~ki site tie se 
odlikuvaat so zamena na edna aminokiselina oddelno za sekoja mutacija. Od druga strana 
odreduvaweto na primarnata struktura na proteinite isto poka`uva deka sekoja aminokiselina 
mo`e da bide vo sosedstvo so koja i da e druga aminokiselina. Takvoto soznanie pak gi isklu~uva 
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prepokriva~kite kodoni  i doka`uvaat deka geneti~kiot kod e neprepokriva~ki. Eden 
neprepokriva~ki tripleten kod mo`e da bide od dva tipa: 
 a) Prvo koga samo (20) kodoni se potrebni za (20)-te amino kiselini, a ostanatite (44) 
kodoni mo`at da bidat bezsmisleni i da ne kodiraat nikakva aminokiselina, i takviot kod se 
narekuva neizroden (bidej}i sekoja amino kiselina se kodira od oddelen edine~en kodon). 
 b) Od druga strana koga pove}eto ili site (64) razli~ni kodoni mo`at da kodiraat 
aminokiselini ili koga sekoja aminokiselina mo`e da se odredi od eden ili pove}e kodoni 
zboruvame za izroden kod. 
 Otkrivaweto i razjasnuvaweto na 
geneti~kiot kod (koe e zavr{eno 1966 god.), ja 
potvrdi hipotezata za zna~eweto na 
nukleotidniot redosled i pretstavuva osnova 
na centralnata dogma. Vo tabelata za 
gentskiot kod dosta brzo mo`e da se uo~i 
odredena zakonomernost za izrodenosta na 
kodot. Poto~no vo mnogu slu~ai prvite dva 
nukleotida vo kodonot se smislovno pova`ni 
od tretiot nukleotid, poradi {to razlikuvame 
ili postojat osum grupi na kodoni kaj koi 
tretiot nukleotid e bezna~aen, primer 
serinot ima 6 kodoni i t.n. 
 Zavr{nite kodoni i mutaciite koi 
davaat zavr{ni kodoni ne kodiraat nitu edna 
amino kiselina, pa zatoa ~esto se narekuvaat 
bezsmisleni kodoni i mutacii, taka na primer 

UAG kodonot sozdaden pri mutacijata amber 
predizvikuva predvremeno zavr{uvawe na 
proteinskata sinteza. 

 Pome|u kodonot vo i-RNA i amino kiselinata na koja toj odgovara ne postoi direktno 

vzaemno dejstvo, tuku nivnoto svrzuvawe se ostvaruva preku molekulite na t-RNA. Postojat 

najmalku po eden vid na t-RNA, za sekoja od (20) aminokiselini, koi se razlikuvaat me|usebno po 
nukleotidniot redosled i po sodr`inata na nekoi retki, neobi~ni nukleotidi. Ovie retki 

nukleotidi se karakteristi~ni samo za t-RNA, i se dobivaat preku enzimski promeni na 
standardnite bazi. Site prokariotski i eukariotski t-RNA molekuli se od okolu (80) nukleotidi 
i imaat dosta sli~na struktura, koja mo`e da bide pretstavena vo t.n. konformacija na detelinov 
list. 

 Za site t-RNA molekuli e karakteristi~no {to imaat: 1) 3'-ASS, kraj so triplet od 
nespareni bazi, koj slu`i kako mesto za kovalentno vrzuvawe na dadenata amino kiselina i 2) 
triplet od nukleotidi koj bidej}i e komplementaren na odreden kodon se narekuva antikodon. 

 
 

 Funkcijata na t-RNA e da nosi signal 
preku antikodonot, za raspoznavawe na kodonot i 
amino kiselinata {to mu odgovara, so {to se 
osiguruva to~nosta na translacijata, a se 
ostvaruva vo dve etapi. Istaknuvame deka i dvete 

etapi se va`ni za to~nata translacija na i-RNA 
vo protein, kade redosledot na amino kiselinite 

e odraz na redosledot na nukleotidite vo DNA.  
 Aktivacija, translacija i elongacija 
 Kovalentnoto povrzuvawe na edna 

aminokiselina so sootvetnata t-RNA se 

katalizira od specifi~na aminoacil -t-RNA 
sintetaza ili ligaza, a postojat (20) odnosno po 
eden enzim za sekoja aminokiselina. Poto~no toa 
se slo`eni enzimi koi istovremeno gi 

prepoznavaat amino kiselinata i sootvetnata t-

RNA, i ja  kataliziraat kovalentnata vrska {to 
se obrazuva pome|u karboksilniot kraj na amino 
kiselinata i 3'-ON grupata na adenozinot vo 

tripletot SSA-(ON) krajot na t-RNA.  
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 Ovoj proces kako vo primerot so amino kiselinata serin se ostvaruva vo dve etapi:   

 1) Prvata etapa pretstavuva aktiviraweto na amino kiselinata, spored {emata: 

serin + ATR + Seril-t-RNA Sinteteza  seril acil- AMP (seril acil adenozin monofosfat)]  h 
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Seril-t-RNA Sintetaza + R-R (pirofosfat) 

 Vsu{nost tuka se dobiva seril acil-AMR, ({to sodr`i makroenergetska vrska) koj e 
povrzan so sintetazata. 
2) Vo vtorata etapa nastanuva prenesuvawe  na aktiviranata amino kiselina na (3'-ON) od 

soodvetnata t-RNA. 

 seril acil- -AMP  h Seril-t-RNA Sintetaza + t-RNA(Serin)  seril-t-RNA(Serin) + AMP + seril t-

RNA-sintetaza (ili Aminoacil -t-RNA Sintetaza) 

 Anino acil t-RNA sintetazite pretstavuvaat soedinenija so specifi~na funkcija koi vo 
translacijata go osiguruvaat so to~nost prenosot na naslednata informacija i toa od generacija 
na generacija. Me|utoa, to~nosta na translacijata zavisi i od to~noto prepoznavawe na amino 

kiselinite od sootvetnite enzimi amino acil t-RNA sintetazi.  

 Posle obrazuvaweto na amin acil t-RNA sintetaza odnosno po povrzuvaweto na 

aminokiselinata za t-RNA, sleduva nivno pravilno podreduvawe i formirawe na peptidni vrski. 

Ovoj proces se odviva vo ribozomite spored redosledot na kodonite od i-RNA, so koja se 
kompleksno vrzani. 

 Sintezata na site polipeptidi zapo~nuva od NH2 - krajot i te~e kon COOH krajot i toa so 

metionin kako po~etna amino kiselina. Kaj bakteriite (NH2) grupata na metioninot sekoga{ e 

blokirana so formilov ostatok taka da doa|a do obrazuvawe na N-Formil Metionil - t-RNAmet. 
Dodeka kaj eukariotite po~etnata Metionil - t-RNAmet obi~no ne e formilirana. 
 Polipeptidnata sinteza zapo~nuva so svrzuvaweto na malata ribozomska subedinica so 

svrzuva~koto mesto na i-RNA, koe vsu{nost pretstavuva kodonot (AUG) za po~etniot metionin. 

Potoa sleduva povrzuvawe na N-Formil Metionil - t-RNAmet preku antikodonot (UAC) za kodonot 

(AUG) na i-RNA. Vo ovoj proces u~estvuvaat i tri inicijalni proteinski faktori ozna~eni kako 

(IF1, IF2, IF3) koi zaedno so GTP obrazuvaat inicijalni kompleks. 
 Golemata ribozomska subedinica so povrzuvaweto za kompleksot gi pomestuva 

inicijalnite faktori i predizvikuva hidroliza na GTP--> GDP + P. Inaku golemata subedinica 

sodr`i dve t-RNA mesta poto~no poznati kako R (Peptidil t-RNA) mesto i A (Amino acil t-RNA) 

mesto. Sekoga{ po~etnata N-Formil Metionil - t-RNAmet   se nao|a vo (R) mestoto, dodeka vtoriot 

kodon (kodonot posle AUG) se nao|a nasproti (A) mestoto, za da mo`e da dojde do povrzuvawe so 

antikodonot na amino acil t-RNA. 

 
 Slednata etapa vo polipeptidnata sinteza pretstavuva eden cikli~en proces nare~en 
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elongacija, bidej}i nastanuva rastewe na polipeptidot so dodavawe na novi amino kiselini. Vo 
elongacijata i kaj prokariotite i kaj eukariotite u~estvuvaat po dva elongacioni faktori (kaj 

prokarioti- EF-T4, EF-G, a kaj eukarioti EF1, EF2) koi go svrzuvaat GTP kako kofaktor i vo 

takva sostojba se sposobni da ostvarat vzaemno dejstvo so sekoja amino acil-t-RNA. Vaka dobieniot 

kompleks od Amino acil t-RNA-EF1-GTP se svrzuva za A-mestoto vo ribozomot, a kodonot na i-

RNA {to se nao|a nasproti ova mesto odreduva koja amino acil t-RNA, preku povrzuvawe so 

vodorodni vrski pome|u kodonot i antikodonot }e se najde vo ova mesto. Posle vakvo vzaemno 

dejstvo elongacioniot faktor proprateno so hidroliza na GTP---> GDP +P, se oddeluva od 
ribozomot. Obrazuvaweto na peptidnata vrska e katalizirano od enzimot peptidil transfetaza, 
koj e sostaven del na golemata ribozomska subedinica. Poto~no N-formil metionil ostatokot od 

t-RNAmet se prenesuva na NH2 grupata od aminokiselinskiot ostatok {to e povrzan so amino acil 

t-RNA i se nao|a vo A-mestoto, na toj na~in doa|a do obrazuvawe na peptidil t-RNA. Ribozomot se 

pridvi`uva po dol`inata na i-RNA za eden kodon pri {to peptidil-t-RNA }e dojde na P mestoto, 
dodeka A-mestoto se osloboduva. Cikli~noto dejstvo na peptidil transferazata prosledeno so 

pridvi`uvawe na ribozomot za po eden kodon po dol`inata na i-RNA ovozmo`uva progresivna 

polipeptidna sinteza kade redosledot na aminokiselinite e odreden od kodonite vo i-RNA. 
 Polipeptidnata sinteza prodol`uva se dodeka vo A-mestoto ne dojde eden od zavr{nite 

kodoni od i-RNA. Redosledot na nukleotidite vo trite zavr{ni kodoni (UAA, UAG UGA) kaj 

eukariotite se prepoznava od eden edinstven protein (a kaj prokariotite ima dva proteina RF1, 

RF2). Ovoj protein koga }e se najde vo A-mestoto preku peptidil transferazata ovozmo`uva 
osloboduvawe i odeluvawe na ribozomot na zavr{eniot polipeptid kako slobodna molekula. Ova e 

prosledeno i so odeluvawe na i-RNA od ribozomskite subedinici.  
 To~nosta na proteinskata sinteza zavisi od to~nosta vo svrzuvaweto preku vodorodni 
vrski na kodonot so antikodonot. 

 
  

Specijalni prenosi na informacija 
 Mo`at da nastanat vo kletki samo pri odredeni uslovi, a poznati se tri vida na specijalni 
prenosi na informacija. 

 a) Replikacija na RNA - Prviot vid na prenos e od RNA na RNA, i se ostvaruva samo vo 

kletki koi se zarazeni so RNA virusi, primer so VTM (virus na tutinskiot mozaik) i drugi 

rastitelni virusi, RNA-bakteriofagi i `ivotinski RNA-virusi. 

 Ovie virusni RNA kodiraat specifi~ni enzimi (RNA replikazi) koi virusnata RNA ja 

koristat kako matrica za sinteza na komplementarna RNA molekuli. Prenosot na naslednata 

informacija od RNA na RNA se odreduva od komplementarosta na bazite vo matri~nata RNA i 

novosintetiziranite RNA nizi. 
 b) Obratno prezapi{uvawe (ili transkripcija) - Vtoriot vid na specijalen prenos na 

informacija prestavuva od RNA na DNA, kolku e do denes poznato se ostvaruva samo vo `ivotinski 
kletki {to se inficirani so odredeni virusi.  
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 RNA virusite od grupata retrovirusi sposobni se da prenesuvaat informacija od RNA na 

DNA. Retrovirusite imaat RNA od edine~na polinukleotidna niza i sekoja virusna ~esti~ka nosi 

po dve kopii od RNA genomot a tie se poznati kako diploidni virusi. 
 Ovie virusi se otkrieni bidej}i predivikuvaat tumori kaj `ivotnite. Retrovirusite go 

sodr`at enzimot obratna transkriptaza koj ja koristi polinukleotidnata niza na virusnata RNA 

kako matrica za sinteza na komplementarna DNA, odnosno ovaa DNA nosi informacija od 

virusnata RNA. 

 v) Preveduvawe na DNA - Tretiot vid na specijalni prenos na informacija od DNA na 
proteini, ostvaren e samo "in vitro" vo laboratoriski uslovi. Poto~no ribozomite se povrzuvaat 

so edine~nata polinukleotidna niza na DNA mesto i-RNA, taka da edine~nata DNA go odreduva 
redosledot na aminokiselinite vo polipeptidite. Treba da istakneme ovoj prenos na informacija 
ne se javuva kako normalen proces vo kletkata.  
 
 Zabraneti (ili nepoznati) prenosi na informacija 

 Prenseuvaweto na informacija od protein kon DNA ili kon RNA, bi bil odreduvawe na 

primarnata struktura na RNA ili na DNA preku aminokiselinskiot redosled na daden protein. A 
o~igledno e deka takov prevod opfa}a tolku slo`eni mehanizmi kolku {to se mehanizmite koi 

u~estvuvaat vo prenosot od i-RNA do protein.  
 Sledniot zabranet prenos na informacija pretstavuva prenosot od protein na protein koj 
isto taka e nepoznat. Odnosno ne postojat podatoci koi ka`uvaat deka proteinite mo`at da se 
repliciraat. Izgleda replikacijata edinstveno e ograni~ena do nukleinskite kiselini. 
 Kolinearnost na genot i polipeptidite kaj eukariotite 
 Treba da istakneme deka kaj prokariotite naslednata informacija e zakodirana vo 

linearniot raspored odnosno sekvenca na nukleotidnite parovi vo DNA i vo sootvetniot redosled 
na aminokiselinite vo polipeptidite.  

 Me|utoa, so metodite na rekombinatnata DNA tehnologija (1977) se dojde do iznenaduva~ko 

otkritie deka nekoi geni sodr`at nepreveduva~ki odnosno nekodira~ki nukleotidni sekvenci i 
toa vo kodira~kiot del na genot. Postoeweto na nekodira~ki sekvenci bilo prifateno kako 
op{to, me|utoa, ne i kako univerzalno svojstvo na eukatiotskite geni. So kartirawe na 
kodira~kite i nekodira~kite sekvenci na ovoalbuminoviot gen se poka`a deka sedum golemi 

nekodira~ki sekvenci i-RNA ja delat na osum oddelni sekvenci.  
 Vo toj pogled pred da bidat otkrieni ovie sekvnci, procesot za dobivawe na 

citoplazmatskata i-RNA kaj eukariotite be{e dosta nesigrno objasnuvan. 

 Biohemiskite ispituvawa poka`aa deka jadrenata RNA ima mnogu pogolemi molekuli od i-

RNA molekulite vo citoplazmata. Ova RNA e ozna~ena kako heteronuklearna (hn-RNA) a denes 

u{te se narekuva i prethodnik na i-RNA. Utvrdeno bilo deka pogolemiot del od hn-RNA nikoga{ 

ne doa|a vo citoplazmata. Me|utoa, so ovie ispituvawa ne mo`elo da se utvrdi dali i-RNA se 
sintetizira kako takva vo jadroto, kade mo`e da bide maskirana, odnosno prikriena od golemata 

koli~ina na hn-RNA, koja sigurno se sintetizira vo jadroto. Od druga strana i-RNA bi mo`ela da 

se sintetizira otkako del od hn-RNA molekulite pod dejstvo na nukleazi }e se transformiraat vo 

i-RNA i kako takvi }e preminat vo citoplazmata.  
 So otkrivaweto na nekodira~kite ili vmetnatite sekvenci vo strukturnite geni se 
razre{uva ova pra{awe.  
 Sekvencite vo strukturnite geni koi kodiraat del od poplipeptidnata niza bile nare~eni 

egzoni, a vmetnatite odnosno nekodir~kite sekvenci vo strukturnite geni kako i vo nivnite hn-

RNA kako primarni transkripti poznati se kako introni. 

 
 REGULACIJA NA GENSKATA EKSPRESIJA  
   KAJ PROKARIOTI 
 LAC - operon 

 Regulacijata na genskata ekspresija sozdava izvesna elasti~nost vo iskoristuvaweto na 
resursite pri promenite vo okolnata sredina so {to organizmite uspevaat da pre`iveaat. Primer, 
bakteriite koi `iveaat vo sredina koja sodr`i glukoza (kako izvor na jaglerod) i site (20) amino 
kiselini se delat pobrzo bidej}i ne treba da gi sintetiziraat, {to ne bi bil slu~aj so bakteriite 
koi se nao|aat vo sredina kade gi nema ovie neophodni materii. 
 Regulacijata na genskata aktivnost najdobro se kontrolira na nivo na genskata 

transkripcija, primeri za takva regulacija se opi{ani kaj E. coli, drugi bakterii pa i virusi. 
 Poto~no dokazi za kontrola na genskata aktivnost na transkripcisko nivo ni davaat 

ispituvawata vrz genot koj go kodira enzimot beta ( ) galaktozidaza (enzim koj go razgraduva 
disaharidot laktoza do galaktoza i glukoza). Imeno sintezata na ovoj enzim se inducira koga vo 
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hranlivata podloga ima laktoza, a glukozata otsustvuva. Pri indukcija na beta ( ) galaktozidniot 

gen vo kletkite se pojavuva i-RNA koja e prepi{ana od genot (Lac Z+) pred pojavata na enzimskata 

aktivnost. Posle indukcijata brzinata na sintezata na beta ( ) galaktozidazata se zgolemuva za 
1000 pati vo sporedba so koli~inata pred indukcijata i se zadr`uva na toa nivo se dodeka 
prisustvuva induciranata materija. Me|utoa koga induciranata supstanca se otstrani od kulturata 

koli~inata na i-RNA, brzo za samo nekolku minuti se razgraduva od ribonukleazite do nukleotidi. 

Od ova proizleguva deka podr`uvaweto na indukcijata bara neprekinata sinteza na i-RNA, za 

balansirawe na nejzinoto razgraduvawe. Fakti~ki site prokariotski i-RNA se metaboliti~ki 

nestabilni. A ovaa nestabilnost na i-RNA zaedno so regulacijata na transkripcijata ja osiguruva 
sintezata samo na onie proteini koi se neophodni za kletkata.  
 Grupiraweto na funkcionalno svrzani geni ~ija transkripcija zapo~nuva od eden 

promotor ili transkripcija na edna policistronska i-RNA od grupa geni, osiguruva istovremena 
pojava na site proteini koi se neophodni za edna specifi~na funkcija. 
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Geneti~kite analizi na @akob (Jacob) i Mono (Monod)(1961) za iskoristuvaweto na laktozata od 

E. coli, dovedoa do prvoto vistinsko navleguvawe vo regulacijata na bakteriskiot genom i do 
sozdavawe na modelot za operon. 

 
 Poto~no za koristeweto na laktozata se neophodni produktite na dva neposredno svrzani 

(cistroni) geni. Prviot gen (Lac Z+) ja kodira beta ( ) galaktozidazata, a vtoriot gen ozna~en 

kako (Lac. Y+) go kodira enzimot permeaza, koj slu`i za aktivno prenesuvawe na laktozata vo 

kletkata. Me|utoa tret gen (Lac. A+) go kodira enzimot tiogalaktozid trans acetilaza, koj 
koordinira so regulacijata na prvite dva enzima. Ovie geni se kartiraat obi~no po sledniot 

redosled Z - Y - A.  
 Spomenatite tri enzima (proteini) se induciraat kordinirano bidej}i se sintetiziraat 

od edna policistronska i-RNA. 

 Obi~no vo otsustvo na induktor (Lac) genite se transkribiraat vo mnogu nizok stepen i 

kletkite toga{ imaat malku  beta ( ) galaktozidaza i permeaza. 

  @akob (Jacob) i Mono (Monod)(1961) pretpostavija deka transkripcijata na genite Z - Y - 

A, e pod kontrola na regulatorno mesto nare~eno operator ili Gen (O+). Isto taka tie smetaat 
deka regulacijata  na transkripcijata vo operatorot se kontrolira od represor koj e produkt na 
genot (J+) i koj mo`e da ima dve funkcii. 
 Ednata funkcija e da se svrzuva so operatorot i pritoa ja spre~uva  transkripcijata.  
 Vtorata funkcija e da se svrzuva so induktorot, a svrzuvaweto na represorot so edna 
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molekula na induktorot uslovuva oddeluvawe na represorot od operatorot so {to se ovozmo`uva 
transkripcija. 

 Lac genite Z - Y - A zaedno so kontrolnite mesta za nivnata transkripcija, so promotorot 
i so operatorot obrazuvaat operon. Odnosno operonot se sostoi od grupa sosedni geni {to se pod 
kontrola  na represorot ~ija funkcija e objekt na regulacija od induktor ili od efektorska 
molekula. Hipotezata za operonot bila detalno proverena i potvrdena. Za represorot bilo 
doka`ano deka pretstavuva protein ~ij aminokiselinski redosled odgovara na nukleotidniot 
redosled na Genot (J). Isto taka se doka`alo deka pre~isteniot represor se svrzuva so pre~isten 
operator vo otsustvo na induktor, a koga }e se vrze represorot so induktorot, predizvikuva 

sopstveno oddeluvawe od DNA na operatorot. 

 Mo`eme da konstatirame deka Lac -represorot pretstavuva modelen sistem za izu~uvawe na 

zaemnite dejstva pome|u regulatorskite proteini i regulatornite delovi na DNA. Zaemnoto 

dejstvo na regulatornite proteini so specifi~ni DNA sekvenci pretstavuva najfundamentalnoto 
vo kontrolata na genskata ekspresija.  
 

 REGULACIJA NA GENSKATA EKSPRESIJA  
   KAJ EUKARIOTITE 
Vo eukariotskiot organizam kletkite sintetiziraat ednakvi grupi na proteini, me|utoa se 
razlikuvaat edna od druga po sintezata na kleto~no specifi~ni proteini. I vtoro, koli~inata na 
sekoj protein varira vo zavisnost od tipot na kletkata i od stadiumot na razvitok. Spored toa kaj 
eukariotite treba da se razlikuvaat dva aspekta na genskata ekspresija: prvo vo podr`uvaweto na 
op{tite kleto~ni ili doma}inski funkcii i vtoro ekspresija na specijalizirani kleto~ni ili 
diferencirani funkcii. 

Koli~inata na proteinite vo eden organizam {to se kodirani od DNA, vo dovolna mera zboruva 
kolkav e brojot na genetskite funkcii {to se neophodni za razvitokot i reprodukcijata na 
organizmot. 

Kompleksnosta vo redosledite na DNA vo daden organizam ja odreduva gornata granica na brojot na 
proteinite {to mo`at da bidat kodirani.  

Mnogu sekvenci prepi{ani vo hn-RNA nikoga{ ne se prenesuvaat vo citoplazmata za da 

obrazuvaat i-RNA, bidej}i intronite se otstranuvaat od hn-RNA za vreme na t.n. zreewe na RNA. 

Vsu{nost samo (10%) od transkribiranite redosledi obrazuvaat i-RNA. 
Ispituvaweto na mehanizmite na genetskata regulacija kaj eukariotite pretstavuva edna od 
najaktivnite problematiki na sovremenata genetika. 
Sega{noto tolkuvawe ili objasnuvawe na molekularnit promeni pri genskata ekspresija kaj 

eukariotite pretstavuva rezultat na soznanijata na rekombinantnata DNA tehnologija. Ili u{te 
bi rekle sovremenoto poznavawe za genskata struktura i regulacija kaj eukariotite sé u{te e 
necelosno. 

Tehnikite na rekombinantna DNA vo golema mera pridonesoa da se dobijat podetalni poznavawa za 

strukturata na kodira~kite i nekodira~kite delovi na eukariotskite geni isto i na nivnite RNA 
transkripti. 

Kontrolata vrz produkcijata na i-RNA vo jadroto mo`e da bide na nekolku nivoa. 

Kako {to vidovme mnogu eukariotski geni se sostaveni od egzoni i introni a za da se dobie i-RNA, 
intronite od primarniot transkript (prepis) na genot se isekuvaat, {to zna~i kontrolata na 

genskata ekspresija mo`e da bide za vreme na transkripcijata. Od druga strana toa {to DNA vo 
eukriotskite kletki e organizirana vo nukleozomi, koi od svoja strana se organizirani vo povisok 
stepen na hromatinska struktura. Istata mo`e da vr{i kontrola vrz transkripcijata, bidej}i 

pravi DNA nedostapna za RNA 
polimerazata. 

 
Sl. 21.Transkripcija kaj politeni 

hromozomi 
 

Kako rezime mo`e da se istakne deka vo site 
kontrolni mehanizmi sigurno e deka 
u~estvuvaat specifi~ni proteini 

(najverovatno i RNA molekuli), koi 
dejstvuvaat vrz regulatornite delovi vo 

DNA ili RNA, me|utoa poznavawata za 
takvite regulatorni molekuli zasega se 
necelosni. 
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MENLIVOST NA GENETSKIOT MATERIJAL- Nenasledna (fenotipska) 
menlivost Kombinatorna ili rekombinantna, Mutacii- Inducirani mutacii, 
Hemiski i fizi~ki mutageni agensi.Promeni vo brojot i strukturata na 
hromozomite,  
  
 Menlivosta e eden od najva`nite faktori na evolucijata, koja se javuva kako pri~ina za 
golemoto raznoobrazie vo `ivata priroda. Uspesite na sovremenata molekularna biologija i 
geneti~koto in`enerstvo, na ~ovekot mu dozvoluvaat kaj odredeni organizmi da go izmeni 
nasledniot aparat i so toa optimalno da ja realizira naslednata informacija. 
Kaj `ivite organizmi mo`at da se pojavat: nasledna ili genotipska i nenasledna ili 
modificira~ka menlivost. 
Nenasledna menlivost vo po{iroka smisla na zborot gi opfa}a promenite vo fenotipot koi 
ne se od nasleden karakter, a nastanuvaat pod vlijanie na faktorite na `ivotnata sredina. 
Site ovie promeni spa|aat vo grupata na modifikacii - izmeni vo ramkite na normata na 
reakcijata na nasledniot potencijal, a vo zavisnost od izmenite vo nadvore{nata sredina. 
Imaat reverzibilen karakter, masovno se  zastapeni kaj site `ivi sistemi i se od ogromno 
zna~ewe za fenomenot na prisposobuvaweto i pre`ivuvaweto na edinkite. 
 
Genotipska (ili nasledna) menlivost 
Op{ti karakteristiki na nasledna menlivost: 

 izmeni vo nasledniot materijal, vo genotipot na organizmot 

 pri polovo razmno`uvawe se prenesuvaat na potomstvoto (se nasleduvaat pove}e 
generacii) 

 izmenite se genotipski 
 Genotipskata menlivost se dol`i na promeni vo nasledniot materijal, odnosno vo genotipot 
na organizmot, koi mo`at da se prenesuvaat i nasleduvaat vo pove}e generacii. 
Vo zavisnost od toa koi se mehanizmite {to doveduvaat do vakvi promeni, genotipskata 
menlivost od svoja strana mo`e da bide: kombinatorna ili rekombinantna  i mutaciona 
menlivost. 

 

KOMBINATORNA ILI REKOMBINANTNA MENLIVOST 
  
 Vo osnovata na ovaa menlivost stojat novite kombinacii na hromozomite i genite, {to se 
dobivaat pri hibridizacijata i toa vo rezultat na nezavisnoto raspredeluvawe na 
hromozomite vo mejozata pri formiraweto na polovite kletki, potoa od nivnoto slu~ajno 
kombinirawe pri oploduvaweto i od rekombinacijata na genite pri procesot na crossing-over. 
Od tamu razlikuvame vsu{nost 3 prirodni razli~ni metodi na genetska rekombinacija: 
 

I Metod na genetska rekombinacija  
 Crossing over 

 
 
 
Ovaa menlivost vsu{nost prestavuva 
sekundarna pojava vo evolutivniot 
proces, bidej}i e rezultat na promena vo 
postoe~kata nasledna informacija.  
Poto~no, jasno e deka kaj ovoj tip na 
menlivost ne se menuvaat genite tuku 
samo nivnite kombinacii, a kako 
rezultat na toa se menuva nivnata 
interakcija vo celiot sistem na 
genotipot. Ovaa menlivost prvenstveno 
nao|a primena vo selekcijata na 
organizmite pred sé vo pravec za 
dobivawe na sakanite kvalitativni i 
kvantitativni svojstva kaj 
selektiranite edinki. 
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II Metod na genetska rekombinacija  
Nezavisno raspredeluvawe na homolognite roditelski hromozomi 
 

 
 

 

 

 

I I I  Metod na genetska rekombinacija 
Fertilizacija, fuzija na dve gameti i formirawe 
na zigot 
 
 
 

 

 

 

 

 

MUTACIONA MENLIVOST (MUTACII) 
   
 Primarna forma na naslednata odnosno genotipskata menlivost pretstavuva mutacionata 
menlivost ili mutacijata. Toa vsu{nost pretstavuva promena predizvikana vo genetskiot 
materijal {to se slu~uva pod vlijanie na faktorite vo `ivotnata sredina, no tie za razlika 
od prethodnite se trajni izmeni so koi e zasegnat nasledniot materijal i preku polovite 
kletki vo reproduktivnite procesi na edinkite se transmituvaat vo potomstvoto. 

 

Vidovi mutacii 
Vo zavisnost od pri~inata za pojava na promeni vo genetskiot materijal razlikuvame: 

 spontani mutacii - se javuvaat neo~ekuvano, vo prirodni uslovi, bez vidlivi 
pri~ini ili od nepoznati faktori 20% od supstituciskite i vonfaznite mutacii se 
spontani tranzicii pri  replikacija, nastanuvaat i kako rezultat na spontani 
hemiski lezii na DNA molekulata 

 inducirani mutacii - koi se predizvikani od naso~eno dejstvo na mutageni faktori 
vo razli~ni eksperimenti. 

Vo zavisnost pak od toa na koe nivo vo genotipot se slu~uvaat promenite, mutacionata 
menlivost odnosno mutaciite mo`at da bidat: genski; hromozomski i plazmonski mutacii. 
 

Spontani mutacii 
 
Tautomerija- koga poedini atomi na vodorod od pozicija 6 }e preminat vo pozicija 1 (od 
amino vo imino grupa) ili obratno od 1 vo 6 pozicija vo purinskiot ili pirimidinskiot 
prsten doaa|a do promeni vo povrzuvaweto pa A se odnesuva kako G ili obratno 
Depurinacija- podrazbira prekin na glikozidna vrska pome|u purinska baza i dezoksiriboza 
so posledovatelno gubewe na adeninskiot ili gvaninskiot ostatok od DNA molekulot 
Dezaminacija- pri ovoj proces citozin preminuva vo uracil koj e komplementaren so adenin i 
nastanuva tranzicija vo tek na replikacija 
Oksidativno o{tetuvawe na nukleotidnite bazi kako oblik na spontana lezija pri {to 
poradi aktivni molekuli (radikali) nastanuva transverzija 
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GENSKI MUTACII 
 
  Poznato e deka naslednata informacija e zakodirana vo redosledot (sekvencata) na 
nukleotidite vo polinukleotidnite nizi na DNA molekulata, i deka se za~uvuva preku 
slo`eni biohemiski-molekularni procesi, koi osven replikativna imaat i reparativna 
funkcija. Od ova pak proizleguva deka mutaciite mo`at da bidat vo rezultat na odredeni 
promeni ili gre{ki na site mo`ni nivoa pri ovie procesi. Mutagenite agensi (faktori) 
mo`at da imaat odredeno vlijanie na normalnata funkcija na genetskiot materijal, preku 
predizvikuvawe promena vo strukturata na samata DNA molekula ili pak preku promeni na 
enzimite koi u~estvuvat vo nejzinata biohemija. Do neodamna, pove}eto prou~uvawa za 
molekularnite osnovi na genskite mutacii se bazirani na promenite vo redosledot na 
aminokiselinite, utvrdeni kaj proteinski molekuli {to se kodirani od mutirani geni. 
 
Klasifikacija na mutaciite 
 
Nasledni-hereditarni koi se prenesuvaat preku polovite kletki pa se narekuvaat i 
germinativni mutacii 

 
Sl.1. Primeri za somatski mutacii 

 
Somatski mutacii-se javuvaat vo telesnite kletki kaj organizmite (pr. kancerogeno tkivo). 
Genskite mutacii spored karakterot na promenata mo`at da bidat diferencirani na dva 
tipa, i toa: 
- substituciski - predizvikani so zamena na bazni parovi 
- vonfazni - povrzani so izmestuvawe na ramkata 
-Substituciski genski mutacii 
Se smeta deka okolu 20% od spontanite mutacii se vo rezultat na substitucija na bazni 
parovi. Postojat dva tipa na substitucija na baznite parovi i toa: tranzicija i 
transverzija. 
Pojava na tranzicija imame koga doa|a do zamena na edna purinska so druga purinska baza ili 
pak na edna pirimidinska so druga pirimidinska baza, primer:   

A=T  vo G=S  

     T=A  vo S=G  

     G=S  vo A=T,   

     S=G    vo T=A 
Koga vo nukleotidniot par A=T, purinskata baza (A) }e se zameni so purinska baza (G), 
dodeka pirimidinskata baza (T) }e se zameni so pirimidinska baza (S),  imame tranzicija na 

A=T  vo G=S ili obratno G=S tranzicira vo A=T, potoa T=A  vo S=G i obratno. 
Dodeka za tranzverzija zboruvame koga ima promena na purinska vo pirimidinska baza ili 

obratno, primer:  A=T  vo S=G 

     T=A  vo A=T  

     G=S  vo T=A,   

     S=G    vo A=T 
Poto~no koga purinskata baza (A) se promeni vo purinska baza (S), a pirimidinskata baza (T) 

vo purinska baza (G) se dobiva slednata transverzija A=T  vo S=G  i t.n. 
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Sl.2. Kako rezulatat na metaboliti~ka genopatija nastanuva albinizam kaj homozigotite so 

recesivna mutacija 
 
Zamenite (substituciite) na bazite mo`at da nastanat na najrazli~ni na~ini.  
Taka na primer za vreme na replikacijata (sintezata) na DNA mo`at da se slu~at spontani 
tranzicii poradi promenata poznata kako tautomerija, so {to se menuvaat hemiskite 
svojstva na molekulata na DNA. Tautomernite promeni na bazite im gi menuvaat svojstvata 
(odnosno sposobnosta) za obrazuvawe na vodorodni vrski, taka na primer adeninot (A) pri 
vakvite promeni pridobiva sosobnost za obrazuvawe na vodorodni vrski kako gvanin (G) 
odnosno se odnesuva kako (G), potoa (G) kako (A), a (S) kako (T) i (T) kako (S).  
 

 
Sl.  3. [ematski prikaz za tautomerija 

 
Substituciskite genski mutacii, a posebno tranziciite {to prestavuvaat matri~ni odnosno 
gre{ki pri kopirawe, se javuvaat i kako inducirani so hemiski mutageni agensi, (kako 
azotestata kiselin, 2-aminopirin (2-AR), 5-bromuracil (5-BU) i dr.) koi predizvikuvaat 
gre{ki pri vklu~uvawe. Dodeka pak mehanizmite preku koi se induciraat transverziite se 
poslabo prou~eni i seu{te vo celost nerazjasneti. Se smeta deka mnogu genski mutacii 
predizvikani od ultravioletovo zra~ewe pretstavuvaat transverzii. 
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Vidovi na substituciski mutacii 
 
Sinonimni tivki (silent) mutacii- promena na tripletot ne rezultira so promena na 

aminokiselinata vo proteinskiot produkt na genot (CGC-arginin- ako premine vo 
CGT,CGG,AGA,AGG,CGA povtorno kodira arginin) 

TIVKI MUTACII
POLIPEPTIDOT E NEPROMENET

 
 

Neutralni- mutiraniot kodon rezultira so razli~na no funkcionalno ekvivalentna 
aminokiselina  
(pr. AAA(lizin)-AGA (arginin), dvete se bazni kiselini) 
Smisleni- mutiraniot kodon specificira razli~na aminokiselinska rezidua  

MISSENSE MUTACII

(PROMENET POLIPEPTIDEN SINXIR)

 
 

Bezsmisleni (nonsense) mutacii - predizvikuvaat prekinuvawe t.e. zavr{uvawe na sintezata 
na polipeptidnata niza (ako namesto UACGAGGGTTCATAGG se prepi{e 
UAGCUCCCAAGUAUCC) 
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NONSENSE MUTACII
STOP KODON (UAA,UAG,UGA) 

PREDIZVIKUVA PRIVREMENA TERMINACIJA

NA POLIPEPTIDOT

 
 

Se smeta deka 23% od substituciskite genski mutacii se sinonimni (koi ne predizvikuvaat 
promena vo strukturata na proteinskite molekuli). 
 

 

MUTACII NA GENOT ZA Hb

 
Razlikite pome|u ~ovekot od edna strana i ku~eto i glu{ecot kako modeli za komparativni 
molekularni istra`uvawa poka`uvaat deka transposonata inserciona stapka e najniska kaj 
ku~eto, stapkata na delecii e najgolema kaj glu{ecot, a nukleotidnata supsticiona stapka e 
najmala kaj ~ovekot (Kerstin Lindblad-Toh at al. 2005) 
 
-Vonfazni mutacii 
Crick i sor., (1961) pri ispituvawata na nekoi r-II mutacii na fagot T-4, pretpostavile deka 
proflavinot predizvikuva insercija odnosno  vmetnuvawe ili delecija t.e. otpa|awe, na 
eden ili pove}e nukleotidni parovi vo ili od sootvetnata DNA molekula na T-4. Vakvite 
promeni poznati se kako vonfazni mutacii. Tie predizvikuvaat promena vo strukturata na 
geneti~kiot kod po~nuvaj}i od mestoto na promenata pa sé do krajot na genot.  
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Sl. 4. Detekcija na insercija 7/13 vo human kariotip so FISH tehnika 

 

Utvrdeno e deka pove}eto mutacii {to se povrzani so izmestuvawe na ramkata se srtenuvaat 
vo sekvenci ili posledovatelnosti koi imaat t.n. monotoni redovi od eden ili dva para na 
azotni bazi (kako {to e prika`ano na slednata {ema). 
 
a) 5' . . . . . . A C  -  - A A A A G  T C  C A . . . .  

 3' . . . . . .  T G  -  - T T  T  T C A G G  T . . . .  

 

b) 5' . . . . . . A C  -  -  A A A A G  T C  C A . . . .  

 3' . . . . . .  T G  -  -  T T  T  T C A G G  T . . . .  

        presek na ednata niza 
  
v) 5' . . . . . . A C -  -  A A A A G  T C  C A . . . .  

 3' . . . . . .  T G         T T  C A         G G  T . . . .  

   TT         pogre{no svrzuvawe na bazi 
 
g) 5' . . . . . . A C  -  -   A A A A G  T C  C A . . . .  

 3' . . . . . .  T G  -  T T T  C A C A G G  T . . . .  

         reparativna sinteza 
Vonfaznite mutacii naj~esto se spontani mutacii koi se javuvaat za vreme na replikacijata 
na DNA. 

Detekcija na mikrodelecii so FISH

 
Sl.5.  Detekcija na mikrodelecija (parcijalna monosomija na 22 hromozom) 

 vo human kariotip so FISH tehnika 
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Od predhodno iznesenoto mo`e da se konstatira deka prirodata na genskite mutacii e 
svrzana so promenata na primarnata struktura na DNA. Vo rezultat na toa eden gen se javuva 
vo razli~ni sostojbi odnosno funkcionalni formi ili aleli. Poznato e deka normalnite 
svojstva na vidot vo evolutivniot proces po pravilo se determiniraat od dominantnite 
aleli koi u{te se narekuvaat normalni aleli. Me|utoa, naj~esto so mutacija dominantnite 
aleli pominuvaat vo mutantni ili recesivni aleli. Vakvite promeni koi uslovuvaat 
mutacija na normalnite (divi, nemutirani ili dominantni) aleli vo mutantni (recesivni) 

aleli (A a) poznati se kako pravi mutacii. Mo`en e i proces na obratna mutacija, koga 

recesivnite, mutantni aleli pominuvaat vo normalni, dominantni aleli (a A). Razli~ni 
aleli na eden isti gen, mo`at da se dobijat vo golem broj bidej}i i sekoj alel od svoja strana 

preku pravi i obratni mutacii mo`e da dade drugi aleli, (A a a1 a2 a3 i t.n.). Na vakov 
na~in se javuva mno{tvo na funkcionalni formi (aleli) na eden isti gen koi obrazuvaat 
serija od aleli, pojava poznata kako mno`estvo na aleli ili multipli aleli. Alelite od 
mno`estvenite serii imaat razli~no dejstvo vo sporedba so dejstvoto na ishodniot gen i 
soglasno na toa imaat soodvetna fenotipska ekspresija.  
Multipliot alelizam kako eden od glavnite fenomeni na naslednata menlivost, poka`a deka 
sekoj gen mo`e da mutira vo pove}e aleli i na toj na~in da ima vlijanie vrz razvojot na 
svojstvata. Inaku multipliot alelizam pretstavuva ~esta i {iroko rasprostraneta pojava vo 
prirodata. 
Kako konstatacija od seto dosega izneseno mo`e da se podvle~e deka sekoja povreda vo 
primarnata struktura na molekulata na DNA se javuva kako potencijalna promena koja mo`e 
da predizvika mutacija, koja potoa mo`e da bide eliminirana samo so smrta na kletkata ili 
organizmot, ili pak preku proces na reparativna aktivnost da se vospostavi normalna 
struktura na DNA molekulata. 
 

 
Sl. 6. [ematski prikaz za posledicite od genska mutacija 

 
Ekspanzija na trinukleotidni sekvenci koi se povtoruvaat 
 
Eden poseben oblik na mutirawe vo humaniot genom e predizvikano od nestabilnosta na 
odredeni trinukletotidni sekvenci. Se raboti za repetitivni tripleti na bazi koi imaat 
specifi~na ekspanzija samo za odredeni geni i  hromozomi. Naj~esto zafateni trinukleotidi 
se CAG i CGG. Vo ovaa grupa na patologii usloveni od mutacii se Fragilniot H-A sindrom, 
Hantington-ova bolest i dr. 
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Fragilizacii na H hromozomot kako markeri na retardacijata 
 

    Fragilniot H-sindrom e najvoobi~aena forma na 
nasledena mentalna retardacija so pribli`no 1 
zabolen na 1000 ma{ki novoroden~iwa i na  1 nositel   
na 800 `enski, okolu 80%od ma{kite so fragilizacii 
na H hromozomot i 30%na `enskite nositeli se 
mentalno retardirani. Op{to prifateno e praviloto 
deka sekoe mentalno retardirano lice, ma{ko ili 
`ensko, so nepoznata etiologija na retardacijata, treba 
da se podvrgne na test za fragilizacija na H 
hromozomot. sovremenite postapki na molekularnata 
tehnologija ovozmo`ija soodvetna detekcija na 
fregilizaciite na H hromozomot kako i da se rezbere  
atipi~niot  na~in na H- vrzana transmisija fragilniot 
H hromozom. Pred novogeneti~kite ma`nosti i 
postapki  za soodvetno dijagnosticirawe na fragilniot 

H hromozom neophodno bilo da se utvrdi fragilno mesto vo Xq  27.3. Denes se znae deka 
fragilno mutiraniot H hromozom mora da mine niz `enskata germinalna linija pred da se 
manifestira klini~ki. Laboratoriskite metodi  za dijagnosticrawe na fragilniot H 
sindrom  voglavno se cito genetski so koristewe na posebni kulturi so cel da se maksimizira 
procesot na kletki {to sodr`at fragilen H hrimozom. Ovie tehniki se koristeni vo 
kombinacija so vrzanite DNK markerni sistemi za intrauterino dijagnosticirawe na H 
fragilniot  sindrom, spored Robinson(Robinson) so 97% to~nost. Odgovorniot gen FMR-1 ve}e 
e kloniran i postoi nade` deka }e potpomogne vo objasnuvaweto na unikatniot na~in na 
transmisija na ovoj sindrom. Mutacijata e karakteristi~na po zgolemuvaweto na goleminata 
na nestabilniot del na specifi~en DNK otse~ok na H hromozomot {to uslovuva nenormalen 
oblik na DNK metilacijata. Brojot na povtoruvawa na trinukleotidite od CGG tipot vo ovoj 
region e vo direkten odnos so goleminata  na  mutiraniot del i klini~kata manifestacija. 
Kaj normalnite edinki CGG tripletot  e so niska povtorlivist  - od 6 do 51. Kaj licata pak so 
mutacija povtorlivosta na CGG tripletot vo otse~okot raste soobrazno so klini~kata 
izrazenost na sindromot. Niskata povtorlivost na CGG triplerot, od 50do 200pati, e 
nare~ena premutacija pri {to vakvite lica klini~ki se neaficirani. Prerasnuvaweto na 
premutacija vo mutacija, pove}e od 200 CGG povtoruvawa, se prenesuva preku majkata. 
Premutacijata e prekursor na celosna mutacija. Fragilniot H gen se prenesuva kako H - 
vrzano recesivno svojstvo na atipi~en na~in {to e izrazeno so nekoi od slednive 
nevoobi~aeni karakteristiki: samo 80%od ma{kite se aficirani. Ostanatite 20 % se 
neaficirani- nepenetrantni ma{ki transmiteri {to go prenesuvaat genot na site svoi 
}erki. ]erkite {to go primile genot od svoite tatkovci se nositeli i go prenesuvaat na 
polovina od svoite sinovi koi }e bidat zaboleni. Okolu 30% od `enskite nositeli se 
aficirani imaat pote{kotii vo u~eweto so normalni IQ vrednosti, 30 % se intelektualno 
normalni. Me|u toa, mentalnata retardacija e poretka kaj }erkite na ma{kite prenositeli. 
Za razlika od pove}eto izrazeni H- recesivni zaboluvawa, kaj H -fragilniot sindrom ne se 
utvrdeni novi mutaci. Site majki na zabolenite deca se nositeli ili na premutacija ili na 
celosna mutacija. Citogenetskoto dijagnosticirawe pretpostavuva kultivacija na 
limfocitite vo medium deficitaren za foli~na kiselina ili timidin. Dokolku za vreme na 
primerkuvaweto na krvta pacientot oralno zema foli~na kiselina, brojot na fragilno H- 
pozitivnite kletki mo`e zna~itelno da se reducira i rezultatot da bide negativen. Kaj 
zabolenite ma{ki okolu 0 do 50% od kletkite }e go poka`at ovoj deficit. Potrebno e kaj 
site rodnini na aficiranoto ma{ko da se sprovede molekularna analiza za fragilizacijata. 
Stepenot na pozitivnosta za fragilizacijata kaj `enskite korelira so nivoto na 
kongnitivni pote{kotii. Pribli`no 80 % od aficiranite ma{ki manifestiraat simptomi 
na mentalna retardacija, makroorhidizam i golemi u{i,  dolgnavesto lice, {iroko razdvoeni 
prsti na ekstremitetite i dr. Simptomite se pomalku zabele`livi kaj ma{kite na 
predpubertetskata vozrast, ~esto se javuva hiperaktivnost i zgolemena incidencija na 
autizam, `enskite {to  ja nosat fagilnata H- mutacija obi~no imaat polesna klini~ka 
manifestacija. Kaj niv naj~esto se javuvaat pote{kotii vo u~eweto, osobeno vo matematikata, 
docneweto na razvojot vo govorot, problemi so vnimanieto i koncetracijata i t.n.  Nekoi 
`enski so ovaa mutacija manifestiraat mentalna retardacija. Dokolku fragilniot H- 
sindrom e dijagnosticiran kaj sinot na majkata treba da i se ka`e deka e nositel i deka treba 
da se podvrgne na molekularni analizi.  Postoi 50% verojatnost sekoj od nejzinite naredni 
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sinovi da go nosi fragilniot H- gen.  Kaj 80% od sinovite {to }e go nasledat mutiraniot gen 
postoi verojatnost klini~ki da go manifestiraat svojstvoto. Ostanatite 20% }e bidat 
fenotipski normalni ma{ki transmiteri na fragilizacijata.  Do kolku majkata nositel i 
samata e mentalno retardirana prognozata za potomstvoto e osobeno lo{a. @enskite 
individui {to go nasledile mutantniot H-hromozom od nivnite tatkovci ne projavuvaat 
kongnitiven deficit no postoi rizik (okolu 40%) sindromot kompletno da go prenesat na 
nivnite sinovi.  
 

 

Inducirani mutacii 
 
  Erata na induciranite mutacii odnosno razvojot na mutacionata genetika kako nova 
disciplina zapo~nuva po otkritijata na Nobelovecot Muller, (1927), koj vo eksperimenti na 
Drosophila melanogaster so visoki dozi H-zraci }e predizvika mutacii koi se nasledni 
promeni. Ovie istra`uvawa se od ogromno zna~ewe za soznanijata za prirodata na genite i 
su{tinata na transmisijata na naslednite svojstva kaj generaciite. 
Razvojot na mutacionata genetika i soznanijata od mutagenezata pridonesoa za otkrivawe na 
golem broj mutageni agensi koi predizvikuvaat promeni vo strukturata na genite ili 
hromozomite, koi iako eksperimentalno ne se primenuvaat vrz ~ovekot, sepak deluvaat i na 
nego. Od tamu i misleweto na nekoi istra`uva~i deka pod inducirani mutacii mo`e da se 
smetaat promenite predizvikani od fizi~ki, hemiski ili biolo{ki agensi vo tekot na 
progenezata koi se prenesuvaat na potomstvoto (Kazazian, 1985). 
 
Hemiski mutageni agensi 
 
Mutageni agensi koi dejstvuvaat pri replikacijata na DNA. 
a) Baznite analozi- se vgraduvaat za vreme na replikacijata vo molekulata na DNA. 5-

bromuracilot, 5-BU-analog na T mo`e da premine vo tautomerna-enolna forma, koja se 
vrzuva so gvanin (G), i doveduva do tranzicija na A=T vo G=S. ; 2aminopirinot,2-AP, se 
vrzuva kako so T taka i so S predizvikuva tranzicija na A=T vo G=S i G=C vo A=T). 

b) Akridinski boi - proflavin - predizvikuva genski mutacii preku delecii i insercii. 
 
Mutageni agensi koi predizvikuvaat direktna promena na DNA molekulata 
a) Modifikatorite na bazite vo DNA ne predizvikuvaat otstranuvawe na nukleotidite i 
formirawe na popre~ni vrski vo DNA polinukleotidnite nizi.  
Azotestata  kiselina preku dezaminacija adeninot (A) go pretvara vo hipoksantin, dodeka 
citozinot (S) go pretvora vo uracil (U), so {to predizvikuva tranzicija G=S vo A=T.  
Hidroksilaminot ima pospecifi~no dejstvo pri {to doveduva do tautomerna promena na 
citozin (S) vo timin (T) dodeka mutacijata vo ovoj slu~aj se sostoi vo zamena na G=S so A=T 
parot. 
b) alkalnite agensi- radiomimeti~ki substanci- etil metil sulfonat (EMS); etil etan 

sulfonat (EES); dimetil sulfonat (DMS); dietil sulfonat (DES); metil metan 

sulfonat (MMS); iperit, nitrozogvanidin (NG) i dr. -efektot e "frameshift" mutacii i 
tranzicii 
 
Mutageni agensi koi indirektno dejstvuvaat na sintezata i reparacijata na DNA 
molekulata 
-uretan; 5-aminouracil; 6-merkaptopurin i dr. -imaat sli~na hemiska struktura so obi~nite 
bazi ili so nivnite prekursori. Uretanot predizvikuva golemi promeni vo DNA od 
kategorija na delecii. 
-kofein, teobromin, akriflavin i dr.- go inhibiraat procesot na reparacija, se smeta deka 
dejstvoto na ovaa kategorija mutageni agensi se ostvaruva preku modifikacija na enzimot 
DNA -polimerazata. 
 
Fizi~ki mutageni agensi 
1. Visoka temperatura ( i do pet pati pobrojni promeni)  
2. Nejonizira~ko elektromagnetno zra~ewe (UV zra~ewe, primena na laseri vo 

eksperimenti) 

3. Radijacija -jonizira~ko elektromagnetno zra~ewe (kosmi~ko, so H ili  zraci) 

  -korpuskularno zra~ewe ( ,  zraci, neutroni) 
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 -temperatura- na visoka temperatura molekulite i atomite se mnogu pomobilni, {to mo`e 
da dovede do me|umolerkularni zameni, a so toa pak da se dobie mutacija. Pove}eto hemiski 
reakcii se odvivaat na zgolemeni temperaturi, sostojba koja mo`e da vlijae na zgolemuvawe 
na frekfencijata na mutaciite, taka razlikite ponekoga{ mo`at da bidat i do pet pati 
pove}e vo odnos na niskite temperaturi. Utvrdeno e deka toplinata ima vlijanie vrz 
dezaminacijata na citozinot (S) pri {to se formira uracil (U), sli~no kako mutagenoto 
dejstvo na azotestata kiselina, a na toj na~in uslovuva pojava na tranzicija (S) vo (T) i na 
tranzverzija (G) vo (S). 
-zra~ewe- nejonizira~ko i jonizira~ko  
Radioaktivnoto zra~ewe spa|a vo najstarite i najsigurni mutageni agensi koi se koristat za 
dobivawe na inducirani mutacii po eksperimentalen pat. Site vidovi na radijacija 
pretstaveni kako elektromagnetski i kako korpuskularni zra~ewa, vo razli~na mera 
sposobni se da ja izmenat strukturata na DNA i pri toa da predizvikaat odredena mutacija, 
odnosno stepenot na mutagenosta na radijacijata e vo tesna vrska so fizi~kite svojstva na 
zracite. 
Spored fizi~kite svojstva na zracite elektromagnetskoto zra~ewe mo`e da bide: 

jonizira~ko (predizvikano od H i  zraci) i nejonizira~ko (od ultravioletovi zraci). 
 
Ultavioletovite zraci (UV) predizvikuvaat nejonizira~ko elektromagnetsko zra~ewe. Toa 
se zraci so golema branova dol`ina i so mala energija, poradi {to prodornata mo} e mnogu 

pomala vo sporedba so H i  zracite. Nivniot mutageni efekt se ~uvstvuva samo na 
poedine~ni kletki, kako bakteriski, polen i dr., ili na sli~ni kulturi kade kletkite se 
poredeni vo eden sloj, koga zracite ne moraat da pominuvaat niz podlabokite sloevi na 
tkivoto. Vo soedinenijata koi ne apsorbiraat UV-zraci ne doa|a do molekularna eksitacija, 
pa ni do hemiski promeni koi pokasno bi mo`ele da predizvikaat genetski promeni. 
Fotonite na UV-zracite najdobro se apsorbiraat od nukleinskite kiselini, ne{to poslabo 
od proteinite, dodeka od ostanatite komponenti na kletkata u{te poslabo. 
 
H-zracite predizvikuvaat jonizira~ko elektromagnetsko zra~ewe koe ima kratka branova 
dol`ina. Koga snop od brzi elektroni vo rentgenska cevka udira vo metalen blok }e se 
pojavat visoko energetski elektromagnetski zraci, koi blagodarenie na golema prodorna mo} 
navleguvaat dlaboko vo `ivata materija poradi {to imaat posebno biolo{ko zna~ewe. 
Nivnoto dejstvo pak mo`e da bide direktno ili indirektno. Pri direktnoto dejstvo 
fotonite na H-zrakot udiraat direktno vo atomot na organskata molekula, dodeka 
indirektnoto dejstvo se sostoi vo toa {to pri proa|aweto niz `ivata materija, ovie zraci 
sozdavaat dosta reaktivni radikali (kako N i ON), koi stapuvaat vo reakcija so drugi 
molekuli, i uslovuvaat razni prekini. [to zna~i i pri indirektnoto dejstvuvawe se dobiva 
istiot efekt kako i pri direktnoto jonizirawe na molekulite. 

Gama ( ) zracite isto taka predizvikuvaat elektromagnetsko jonizira~ko zra~ewe koe se 
dobiva pri radioaktivno raspa|awe. Denes voglavno se dobivaat od radioaktiven kobalt 
(So60), koj se stava vo t.n. kobaltna bomba. Poznato e deka osven kobalt i drugi radioaktivni 
izotopi mo`at da imaat mutageno dejstvo, takov e radioaktivniot fosfor (R32). Me|utoa i 
izotopi koi se nao|aat vo organizmot mo`at da predizvikaat mutacii.  
 
Kako korpuskularno zra~ewe se koristat:  
Alfa zraci ili ~estici koi pretstavuvaat heliumovi jadra {to se emitiraat od 
radioaktivni supstanci a se koristat samo za povr{insko zra~ewe.  
Beta zracite ili ~esticite pretstavuvaat elektroni koi se emitiraat so golema brzina od 
atomskoto jadro na nekoi radioaktivni supstanci. Beta ~esticite isto se koristat za 
povr{inski zra~ewa, bidej}i dometot im e dosta mal. 
Neutroni-te pak se ~estici bez elektri~en polne`, a so masa kako proton, i bidej}i nemaat 
elektri~en polne` ne se apsorbiraat lesno i imaat golema prodorna mo}, odnosno minuvaj}i 
neutronite niz `ivata materija proizveduvaat protoni koi imaat jaka penetraciska mo}. 
Neutronot se gubi koga }e dojde vo kontakt so atom vo ~ie jadro }e se inkorporira so {to }e 
se dobie nov izotop koj }e osloboduva protoni i energija. Ako se slu~i neutronot da se 
inkorporira vo azotot na nukleinskata kiselina ili na proteinskata molekula, azotot mo`e 
da premine vo jaglerod i so toa da se dobie labilna situacija koja e potencirana so 
osloboduvawe na energija. Me|utoa, ako azotot se nao|a vo molekula koja go izgraduva 
hromozomot toga{ na nivo na hromozomot se javuvaat drasti~ni promeni koi naj~esto 
doveduvaat do hromozomski prekini, pa zatoa za neutronite va`no e mestoto kade se slu~uva 
reakcijata. 
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Spored toa, vrz baza na prethodno iznesenite podatoci mo`eme da konstatirame deka 
naj~uvstvitelna kleto~na struktura na zra~ewe e jadroto so hromozomite odnosno DNA. Od 
druga strana poznato e deka mutacijata na genot ili hromozomskata aberacija, mo`e da 
predizvika deset pati pomala doza odkolku {to e potrebna dozata koja treba da inaktivira 
odreden enzim koj }e dovede do o{tetuvawe na kleto~nata membrana. Vrz baza na ova pak mo`e 
da se zaklu~i deka o{tetuvaweto na DNA pretstavuva primarno i najva`no o{tetuvawe na 
kletkata predizvikano so zra~ewe, odnosno doka`ano e deka zra~eweto doveduva do usporena 
sinteza na DNA koja pak ima vlijanie na sintezata na RNA, a so toa i na sintezata na 
proteini, {to kako kraen rezultat ima posledica na usporen mitotski proces i rast na 
kletkata vo tekot na kleto~niot ciklus. Bidej}i delbata na kletkata e tesno povrzana so 
sintezata na DNA od golema va`nost e da se znae vo koj stadium od delbata se odviva 
zra~eweto. Vo G-1, kletkite se mnogu pomalku ~uvstvitelni na zra~ewe vo sporedba so G-2, 
dodeka ~uvstvitelnosta vo Y periodot, zavisi od toa vo koja mera se izvr{ila replikacijata 
na DNA. Poznato e i toa deka kletkite vo faza na mejotska kariokineza se mnogu 
po~uvstvitelni na zra~ewe vo sporedba so somatskite koga se odviva mitotskata kariokineza. 
Od drga strana po pravilo rastitelnite organizmi se pootporni na zra~ewe vo sporedba so 
`ivotinskite, dodeka vo rastitelniot svet golosemenite vo sporedba so skrienosemenite 
rastenija se po~uvstvitelni na zra~ewe. Odredeni avtori ~uvstvitelnosta na zra~ewe ja 
doveduvaat vo korelacija so prose~niot volumen na hromozomite vo interfaza. Kolku e 
pogolem volumenot na hromozomite pogolema e koli~inata na DNA po hromozom, {to zna~i 
kletkite koi imaat pomal broj na hromozomi me|utoa so pogolem prose~en hromozomski 
volumen, se po~uvstvitelni na zra~ewe vo sporedba so kletkite koi imaat mnogu na broj 
hromozomi no so mal volumen na DNA po hromozom. Od ova proizleguva konstatacijata deka 
~uvstvitelnosta na zra~eweto kvantitativno e povrzana so koli~inata na energijata {to 
mo`e da ja apsorbira eden hromozom ili pokonkretno, diploidnite genotipovi se 
po~uvstvitelni na zra~ewe od poliploidnite genotipovi.  Organizmite koi se na ponisko 
nivo na evolutiven razvitok se porezistentni na radijacija vo sporedba so posovremenite 
vidovi {to e razbirlivo ako se ima predvid prethodno spomenatata teorija. Taka na primer, 
letalnata doza za edna ameba e mnogu pogolema vo sporedba so letalna doza na insekt, 
`ivotno ili ~ovek.    
  

Tab. Fizi~ki, hemiski i biolo{ki  mutageni  agensi 
 
Fizi~ki agensi H-zra~ewe 
   Jonizira~ko zra~ewe 
   Mehani~ki faktori  

Hemiski agensi Alkohol 
   Medikamenti 
   Amfetaminski lekovi . . . . . . . . . . .  . .  .Kalium jodit 
   Aminipterin i drugi antagonisti . . . .Propiltiouracil  
   Folni kiselini . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Radioaktiven jod 
   Androgeni hormoni . . . . . . . . . . . .           17-alfa-etinil testosteron 
   Antikonvulzivni  lekovi .  
   (Hydantoin, Phenobarbiton...) . . . .  . . . .         Silbestrol 
   Diezepam   . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. Talidomid, Testosteron 
   Dikumarol . . .  . . . .   . .   . . . . . .   . . . . .  Tetraciklinski   antibiotici 
   Hlortiazit  . . . . . . . . . .. . . . . .. . . . . . . . . . .Tridion 

Biolo{ki agensi Virusi . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

   Arbo virus  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Bakterii 
   Citomegalo virus  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Treponema pallidum 

   Coxackie  virus  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Listeria monocitogenes 
   Epstein-Barrov virus  . . . . . . . . . . . . . . . . .  Paraziti 
   Herpes simplex . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .     Toxsoplazma gondii 
   Infuenca virus 
   Polio virus  
   Rubella  

   Varicella-      
Zoster virus 
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Brojot, formata i dimenziite na hromozomite se karakteristi~ni i specifi~ni za 
sekoj vid i od golemo zna~ewe e vo tekot na delbenite procesi tie normalno da se 
podelat i raspredelat vo novite kletki. Pravilnata kariokineza (pri mitoza i mejoza)  
ja osiguruva postojanosta na hromozomskiot broj kaj edinkite vo razli~ni generacii na 
daden vid. 
Poradi neregularen kleto~en ciklus i nepravilna kariokineza se slu~uvaat promeni na 
nivo na brojot i strukturata na hromozomite. Promenite vo brojot na hromozomite se 
poznati i kako numeri~ki aberacii ili genomski mutacii. 
 

Osnovna edinica na kariotipot od diploidnite formi pretstavuva haploidniot 
hromozomski broj, odnosno toa e broj kade sekoj homologen (parni, roditelski) 
hromozom e pretstaven edine~no. Haploidniot hromozomski broj u{te e poznat kako 
osnoven ili bazi~en hromozomski broj, a genite {to se sodr`at vo osnovniot broj 
opfateni se so poimot genom. 
 

Kaj mnogukleto~nite rastitelni i `ivotinski organizmi po pravilo vo jadrata na 
kletkite od razli~ni tkiva se nabquduva odredena varijabilnost vo hromozomskiot 
broj. Naj~esto toa se tkiva vo ~ii kletki ima zasilena ili poizrazena razmena na 
materiite ili sekretorna aktivnost, taka na primer kaj rastenijata kletkite na 
tapetniot sloj i endospermot redovno se triploidni ili poliploidni, dodeka kaj 
`ivotnite i ~ovekot sli~na pojava ima vo heparot, vo tumorski kletki, vo odredeni 
`lezdi so vnatre{no la~ewe kaj `ivotnite. Se pretpostavuva deka postoi zavisnost 
pome|u stepenot na kleto~nata diferencijacija i stepenot na ploidnosta na kletkata, 
no vo sekoj slu~aj stanuva zbor za povrzanosta so funkcijata na samite tkiva i organi. 
Kaj organizmite so ponizok stepen na evolutiven razvitok potrebite od pogolemi 
koli~ini na proteini vo odreden period od rastot i razvitokot na organizmot se 
obezbeduvaat preku genetskite informacii {to gi ovozmo`uvaat golemiot broj na 
hromozomi ili posebnite tipovi, na pr. politeni i ~etkasti hromozomi. Kaj `ivotinski 
formi so visok stepen na evolutiven razvitok i ~ovekot  poliploidijata e zadr`ana 
samo na nivo na odredeni tkiva poradi nivnite specifi~ni funkcii dodeka generalnata 
poliploidija ne e kompatibilna so `ivot. 
Promenata ili mutacijata na hromozomskiot broj vo tekot na individualniot razvoj na 
organizmite mo`e da se ka`e deka pretstavuva ~esta pojava. Me|utoa, promenata 
(mutiraweto) na normalniot (ishoden) diploiden hromozomski broj vo ramkite na eden 
vid e retka pojava. Pri komparacija na hromozomskiot broj na razli~ni vidovi od eden 
rod mo`e da se konstatira slednoto:        
 

a) site vidovi na eden rod mo`at da imaat ednakov ili razli~en hromozomski broj; 
b) vo kariotipot na razli~nite vidovi od eden rod, se izveduva ishoden, osnoven 
hromozomski broj. 
 

Promenite (ili mutaciite) vo hromozomskiot broj poznai se u{te kako ploidni ili 

genomski mutacii. Ovie promeni mo`at da se predizvikaat so zgolemuvawe ili 
namaluvawe vo hromozomskiot broj za celi haploidni hromozomski garnituri ili 
genomi. Site tie se nasloveni kako euploidii. 

 

So zgolemuvawe ili namaluvawe na brojot na oddelni homologni hromozomi, 
nastanuvaat promeni poznati kako aneuploidija. Pri~inite za promenite vo 
hromozomskiot broj voop{to, mo`at da bidat naj~esto kako rezultat na naru{uvawe na 
mejotskata kariokineza pri {to se dobivaat diploidni (nereducirani), ili 
aneuploidni gameti, potoa naru{uvawa vo mitozata koga replikacijata na hromozomite 
i oddeluvaweto na hromatidite ne e prosledeno so citokineza. 
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Poliploidija  
 

Poliploidijata pretstavuva genomska promena (mutacija) koja se karakterizira so 
zgolemuvawe na hromozomskiot broj za eden ili pove}e haploidni (osnovni ili bazi~ni) 
hromozomski broevi (2n> 3n > 4n > 5n > 6n > 7n  i t.n.).  

 

 

Sl. [ematski pretstaveni kariogrami so razli~en stepen na ploidnost, normalen 
diploid, a) monoploid, b) poliploidi so 3n i 4n 

 
Spored potekloto na genomite, poliploidite mo`at da se podelat na: 
avtopoliploidi (koi se dobivaat so umno`uvawe na genomot od istiot vid) i 
alopoliploidi (koga umno`enite genomi vodat poteklo od razli~ni vidovi).  
 

AVTOPOLIPLOIDIJA-  Tr. monococum (2n=2x=14) > Tr. durum (4n=28) > Tr. aestivum 

(6n=42)  

 

ALOPOLIPLOIDIJA-  Triticale (2n=56: T. aestivum, 2n=6x=42 x S. cereale, 2n=2x=14) 

ili so -Raphanobrassica so 2n=36 (amfidiploid pome|u Rh. sativus, 2n=2h=18 h B. 

oleraceae, 2n=2h=18) i dr. 
 

Poliploidijata bidej}i predizvikuva promeni vo svojstvata na organizmot 
pretstavuva va`en faktor vo evolucijata i selekcijata, posebno kaj rastenijata. 
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Utvrdeno e deka vo rastitelniot svet poliploidni vidovi se sretnuvaat skoro vo site 
grupi na rastenija  odnosno pove}e od (1/3) od vi{ite rastenija se poliploidni, ili 
pak okolu (47%) od site skrienosemeni rastenija se poliploidni.  Poznato e deka kaj 
papratite imame vidovi so 2n = 500 i pove}e hromozomi. 

 

Tab. Naj~esti rastitelni avto i alopoliploidi 

AVTO I  ALOPOLIPLOIDI  

Vid Bazi~en broj (n)  (2n)  

AVTOPOLIPLOIDII  

kopir (Solanum tuberosum)  12  48  

kafe (Coffea arabica)  11  22, 44, 66, 88  

banana (Musa sapientum)  11  22, 33  

lucerka (Medicago sativa)  8  32  

кикирики Arachis hypogaea  10  40  

сладок компир Ipomoea batates 15  90  

ALOPOLIPLOIDI  

tutun (Nicotiana tabacum)  12  48  

pamuk(Gossypium hirsutum)  13  52  

p~enica(Triticum aestivum)  7  42  

овес (Avena sativa)  7 42  

шеќерна трска (Saccharum 

officinarum)  
10  80  

модра слива (Prunus domesticus)  8  16, 24, 32, 48 

 јаготка (Fragaria grandiflora)  7 56  

  дива јаболка (Malus sylvestris)  17  34, 51  

  круша (Pyrus communis)  17  34, 51 

 

Poliploidijata kaj `ivotnite e dosta retka pojava vo sporedba kaj rastenijata, a kaj 
~ovekot ne e kompatibilna so `ivot. Se naveduvaat nekolku pri~ini poradi {to 
poliploidijata kako fenomen poretko se sre}ava kaj `ivotnitte vo sporedba so 
rastenijata: 
 

1) Kaj poliploidijata se naru{uva balansot me|u polovite i avtozomnite hromozomi 
koi se neophodni za determinirawe na polot. 
 

2) Mnogu `ivotni se razmno`uvaat so vkrsteno oploduvawe, taka {to dobien 
poliploid na takov na~in ne mo`e da se samoreproducira. 
 

3) Kaj `ivotnite imame mnoogu poslo`en pat na razvivawe, koj mo`e da bide zasegnat 
od pojavi i promeni predizvikani so poliploidijata. 
 

4) Poliploidnite rastenija naj~esto preku udvojuvawe na hromozmoskiot broj 
preminuvaat vo hibridi, dodeka poliploidnite hibridi kaj `ivotnite obi~no se 
nesposobni za `ivot ili se sterilni. 
Ako eden homologen par e heterozigoten po nekoj gen, primer (Dd), vo mejoza 
hromozomite i alelite }e se razdvojat vo dve razli~ni gameti (1D : 1d).  Me|utoa, 
geneti~koto raspa|awe na poliploidite se razlikuva od raspa|aweto kaj diploidite i 
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toa vo slednoto: 
 

1) Zgolemuvaweto odnosno umno`uvaweto na hromozomskiot broj predizvikuva i 
umno`uvawe na brojot na allelite od dadeniot gen. 
 

2) Razdvojuvaweto na alelite vo mejozata kaj poliploidite ~esto e povrzano so 
formirawe na defektni gameti. 
 

3) Razdvojuvaweto kaj poliploidite vo mejozata za razlika od diploidite zavisi od 
frekfencijata na obrazuvawe na multivalentni kompleksi (strukturi). 

 

Vo prirodata poliploidnite formi mo`at da se javat spontano pred sé kako rezultat na 
nepravilna mejotska delba pri {to mo`at da se dobijat gameti so nereduciran 
hromozomski broj odnosno gameti so somatski broj na hromozomi. Vo ovoj slu~aj ako edna 
gameta so nereduciran hromozomski broj (2n) se fuzira so normalna gameta (n) 
dobieniot zigot }e bide triploiden (3n), ili pak pri fuzija na dve nereducirani gameti 
(so nereduciran broj) }e se dobie tetraploiden zigot (2n +2n = 4n).  
Poliploidni organizmi mo`at da se dobijat i preku spontano udvojuvawe na 
hromozomite vo somatskite kletki odnosno vo rezultat na otsustvo na strukturna 
replikacija na hromozomite i bez da se izvr{i kleto~na delba. Vaka dobienite 
tetraploidni edinki produciraat diploidni gameti, koi potoa pri samooploduvawe kaj 
rastenijata }e dadat tetraploidni zigoti.  
 

Kaj ~ovekot poliploidijata mo`e da se javi kako rezultat na polispermija koga jajce 
kletkata e oplodena vo isto vreme so dva ili pove}e spermatozoidi. Poliploidijata 
mo`e da se inducira i so razli~ni mutageni agensi koi pred sé onevozmo`uvaat 
formirawe na delbeno vreteno, a so toa ne doa|a do anafazno dvi`ewe na hromozomite.  
 

 

 
 

Sl. Triploidija, 69,HHH 
 
Zasega najdobri rezultati se postignati pri tretman so kolhicinot ili negoviot 
sinteti~ki analog kolcemid, bidej}i predizvikuvaat endomitoti~na pojava ili u{te 
poznata kako S-mitoza. 
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Aneuploidija (heteroploidija) 
 

Aneuplodijata pretstavuva genomska mutacija (promena) koja se javuva kako rezultat na 
zgolemuvawe ili namaluvawe brojot na oddelni hromozomi vo homolognite hromozomski 
parovi (grupi).  
Prvite aneuploidi se otkrieni kaj Datura stramonium (1915 Avery i sor.) potoa kaj 
Drozophila (1920 Bridges), a kaj ~ovekot od strana na Lejeune i sorabotnicite (1959). 
Pri~ina za pojava na aneuploidna mutacija (promena) pretstavuva toa {to vo mitoza ili 
mejoza ima pojava na nerazdvojuvawe (nondisjunction) na kowugiranite homologni 
hromozomi vo anafaza.  

 
Sl. Teorija za nerazdvojuvawe na gonosomi vo tekot na oogeneza 

 

 
Sl. Teorija za nerazdvojuvawe na gonosomi vo tekot na spermatogeneza 
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  Nerazdeluvaweto na hromozomite mo`e da nastane vo tekot na prvata ili vtorata ili vo 
dvete mejotski delbi. Toa zna~i sestrinskite hromatidi vo tekot na mejozata ili 
hromozomite na eden par vo tekot na prvata mejoza i mitoza ne se razdeluvaat tuku zaedno 
odat vo edna }erkina kletka so {to nastanuvaat trisomii, odnosno monosomii. Sporeduvaj}i 
ja mejozata kaj ma` i kaj `ena, odnosno oogenezata i spermatogenezata se istaknuva slednoto: 
oogenezata zavr{uva so dobivawe na 4 kletki, neednakvo vredni gameti od koi edna e zrela 
jajna kletka i tri se polarni telca, koi naj~esto propa|aat. Epilogot na spermatogenezata e 
4 kletki- spermiumi site ednakvo funkcionalni. Ako nerazdvojuvaweto se slu~i vo mejoza1 
}e se dobijat disomi~ni i nulisomi~ni spermiumi, a ako nerazdvojuvaweto se slu~i vo tekot 
na mejoza2, toga{ postoi mo`nost za razvoj i na normalni spermiumi. Me|utoa, 
nerazdvojuvaweto vo bilo koj del od oogenezata dava disomi~ni i nulisomi~ni jajni kletki i 
bez bilo kakva selekcija, mo`nosta da abnormalna gameta od oogenezata bide oplodena e 
pogolema od taa da abnormalen spermium ja oplodi jajnata kletka. Objasnuvawata za ova 
pojava se dol`at na faktot {to vijabilnosta kaj spermiumite pred sé e uslovena i od 
genetskiot materijal vo jadroto, taka {to defektnite genomi gi pravat nekompetativni 
(pospori), vo sporedba so normalnite spermatozoidi koi se pobrzi vo dvi`eweto i prvi 
stignuvaat do jajce kletkata za da ja oplodat. Naru{uvaweto vo razdvojuvawata na 
homolognite hromozomi vo anafaza 1 na mejoza nastanuva kako rezultat na asinapsis i 

desinapsis. Toa e pojava koga dva homologni hromozomi ne kowugiraat i ne formiraat 
hijazmi -  asinapsis, dodeka desinapsis nastanuva koga sinapti~kiot kompleks ili hijazmite 
se razdvojuvaat pred vreme. Taka, dvata homologni hromozomi i so dvata ovie procesi vo 
metafaznata plo~a vleguvaat kako univalentni i nivnite centromeri mo`at da se orentirat 
prema istiot pol na segmentacionoto vreteno i se dobivaat aneuploidni gameti.  
Nerazdvojuvaweto na hromozomite mo`e da e rezultat i na nepravilnoto funkcionirawe na 
segmentacionoto vreteno, predizvikano od fiziolo{ki faktori, koi vlijaat na 
polimerizacijata i organizacijata na mikrotubulite.  
Ponatamu, zaostanuvaweto na hromozomite vo tekot na dvi`eweto vo anafaza, isto taka, 
mo`e da e pri~ina za aneuploidija. Duri se pretpostavuva deka nerazdvojuvaweto na 
hromozomite mo`e da nastane i zaradi razliki vo goleminata na heterohromatinskite 
regioni.  
Kja `enskite individui nerazdvojuvaweto se dol`i na specifikite na samata mejoza vo 
gonadiote koja pravi stop pauza od diploten do krajot na kariokinezata. Pauzata e so 
razli~no vremetraewe, od 12 godini pa se do krajot na reproduktivniot period na `enata koj 
mo`e da e i po peesetata godina od `ivotot. Zna~i odredeni kletki vo diploten pominuvaat 
nad peeset godini za go dovr{at procesot na delewe i formiraat normalna gameta od koja }e 
sozree jajce kletka. Za vreme na toj dolg period razli~ni faktori mo`e da pridonesat da 
dojde do nerazdvojuvawe na hromozomite. So aneuploidija se podednakvo opfateni i 
avtosomite i gonosomite. 
 

Postojat golem broj najrazli~ni aneuploidni formi so plus i minus hromozomi, koi se 
determinirani vo slednite tipovi na aneuploidija ili heteroploidija: 

 

 Hipodiploidija 
 

Nulisomija (2n - 2) ili nulisomik- koga otsustvuvaat dvata homologni hromozoma od 
eden par. 

Monosomija (2n - 1) ili monosomik -ako otsustvuva samo eden homologen hromozom vo 
eden par. 

Dvojna monosomija (2n -1 -1) ili dvoen monosomik 

 

    Hiperdipolodija 
 

Trisomija (2n + 1) ili trisomik -ako ima eden homologen hromozom pove}e vo parot 

Tetrasomija (2n + 2) ili tetrasomik -ako ima pove}e dva homologni hromozoma vo parot.  
Pentasomija (2n + 3) ako se prisutni tri isti hromozomi pove}e vo parot 
Heksasomija (2n + 4) ako se pove}e ~etiri isti hromozomi vo parot. 
Dvojna trisomija (2n +1 +1) ili dvoen trisomik 
Dvojna tetrasomija (2n +2 +12) ili dvoen tetrasomik 

Mono-trisomija (2n -1 +1) ili mono-trisomik 
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Sl. Kariogramski pretstaveni aneuploidii 

 
Ima i  takvi aneuploidii koi ne doveduvaat do promeni vo brojot na hromozomite {to 
ne zna~i deka ne se menuva zna~ajno genotipot. Na pr. ; 
 Nuli-tetrasomija (2n -2 +2) ili nuli-tetrasomik vo odnos na vkupniot broj hromozomi 
ne se razlikuva od normalen diploid zatoa {to nedostasuva eden cel homologen par (dva 
hromozoma) no pak vo drug homolog ima vi{ok na dva hromozoma (namesto dva prisutni 
se ~etiri). 
Kaj aneuploidnite formi pri gametogenezata ima produkcija odnosno obrazuvawe na 
normalni gameti (n), no isto taka i na aneuploidni (n+1 ili n-1) gameti.  Za razlika od 
euploidite aneuploidite se ponesposobni za `ivot. Toa {to aneuploidite produciraat 
pove}e nabalansirani gameti uslovuva tie da se odlikuvaat so pomali prinosi koga 
stanuva zbor za rastenijata.  
Trisomija - Trisomik pretstavuva organizam koj ima eden homologen hromozom pove}e 
vo parot (2n + 1). Prviot trisomik e otkrien kaj Datura stramonium, a pokasno se 

pronajdeni trisomici za site 12 homologni hromozomski parovi (n=12).  Spontanite 
trisomici se dobivaat kako rezultat na toa {to se fuziraat aneuploidni gameti so 
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(n+1) i normalni gameti so (n) hromozomi. 
Me|utoa, najsigurni na~ini za dobivawe na 
trisomici se triploidite, taka se dobieni 
trisomicite kaj mnogu rastitelni rodovi. 

 
Eden od najdobro prou~enite primeri za 
efektite na heteroploidite vrz fenotipot 
vo zavisnost od promenata na 
hromozomskiot broj e Datura stramonium, {to 
e evidentno i od morfolo{kite razliki na 
nivo na plodot prika`ani na sl. .  
 

Odsustvoto i vi{okot na hromozomi mo`e 
da rezultira so zna~ajni poremetuvawa na 
metabolizmot kaj nositelite predizvikano 
so poremetenata genska ramnote`a, {to kaj 
Drosophila melanogaster na pr.,  doveduva i do 
smrtnost. 
 

Prvata aneuploidija pronajdena i opi{ana 
kaj ~ovekot poznata e kako Down-ov 
sindrom, koja vsu{nost pretstavuva 
trisomija na (21) avtozomni hromozom. 
Poznati se u{te trisomija na (13) hromozom 

ili Patau sindrom i trisomija na (18) 
hromozom ili Edvards-ov sindrom.  

 
 

Sl. Kariogram na Patau sindrom - trisomija na 13 hromozom (47,HH+13) 
 

 

Sl. Morfolo{ki karakteristiki na plodot kaj 

Datura vo zavisnost od hromozomskiot broj 
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Sl. Kariogram na Edwardsov sindrom - trisomija na 18 hromozom (47,+18) 

 Postojat i aneuploidi na polovite (sex) hromozomi. Kako rezultat na nerazdvojuvaweto 
na H-hromozomite kaj `enata ima produkcija na gameti bez (H) i gameti so (HH). Pri 
oploduvawe na gametite bez (H) se dobiva zigot koj }e ima (H0) polovi hromozomi 
odnosno toa se organizmi so t.n. Turner-ov sindrom, dodeka od gametite so dva (HH) po 
oploduvaweto se dobivaat zigoti so trisomija na H ili (HHH). Kaj `enskiot pol 
poznati se u{te i tetrasomici (HHHH) i pentasomici (HHHHH). Vo slu~aj gametata so 
(HH) da se oplodi so (Y) spermatozoid }e se dobie zigot so (XXY) ili Klinefelter-ov 
sindrom,  koj vsu{nost e hipergonosomija na (H).  
Kaj ~ovekot aneuploidija pretstavuva i mozaicizmot (H0/HH); (HH/HU); (H0/HU); 
(HHU/HH); (HHH/HH); (HHH/H0); (HHHH/HHH), koj se javuva kako rezultat na 
nerazdvojuvawe na homolognite hromatidi vo mitoza pri delba na somatskite kletki.  
Tetrasomija -Tetrasomik e onoj organizam koj ima pove}e dva homologni hromozoma vo 

parot ili eden homologni hromozomski par pove}e t.e so formula (2n + 2). 
Monosomija i nulisomija -Monsomik pretstavuva organizam vo ~ii kariotip 
nedostasuva samo eden homologni hromozom  (2n-1), dodeka kaj nulisomikot nedostasuvaat 
dvata homologni hromozoma od eden par (2n-2). Monosomicite spontano se dobivaat od 
diploidnite kako rezultat na nerazdvojuvawe na poedini kowugirani homologni 
hromozomi, vo rezultat na {to se dobivaat gameti so (n) i (n-1) hromozomi.  
Kaj ~ovekot nema kompatibilni so `ivot monosomii na avtozomi i nulisomii, osven 
monosomijata na gonosomnite hromozomi 45, HO, poznata kako Turner-ov sindrom. 

 

Mozaicizmi ili miksoploidija 
 

  Prethodno opi{anite genomski promeni se javuvaa kako rezultat na neregularni 
kariokinezi ili defekti pred i za vreme na oploduvaweto.  Iako poretko sli~ni 
gre{ki se javuvaat i po oploduvaweto, poradi {to od golemo zna~ewe za normalniot  
rast i razvitok na organizmot se i regularniot tek na postzigotnata kariokineza. 
Dokolku vo postzigotniot stadium vo tekot na mitozata se javat gre{ki pri 
raspredeluvawe na genetskiot materijal, istovremeno se razvivaat pove}e razli~ni 
kleto~ni linii koi vo sebe nosat razli~ni genotipovi. Pojavata koga vo organizmot se 
sre}avaat dve ili pove}e razli~ni kleto~ni linii so razliki vo hromozomskiot 
komplement (numeri~ki ili strukturni), a se so poteklo od normalen ist zigot se 
narekuva miksoploidija ili mozaicizam a organizmite mozai~ni formi ili mozaici. 
Mozaicizmot, kako po~esto se imenuva vo literaturata, nastanuva kako rezultat na 
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neregularna postzigotna mitoza pri pove}e defektni sostojbi: 
 
1. Zaostanuvawe na hromozomite vo anafaza poradi problemi vo pridvi`uvaweto na 

istite 
2. Zaostanuvawe na hromozomite vo anafaza poradi inaktivirawe na cetromeren 

region i nepovrzuvawe so delbenoto vreteno 
3. Nerazdeluvawe na hromatidite vo metafaza (pri problemi vo pakuvaweto na DNA i 

formiraweto na hromozomskoto telo) 
4. Nesinhronizirano patuvawe na hromatidite vo anafaza poradi prolongirano 

nadol`no delewe na hromozomot na dve hromatidi  i dr. 
 
Postoi razvojna i proliferativna miksoploidija. Razvojnata nastanuva rano vo 
postzigotniot stadium i naj~esto e opi{ana kako mozaicizam. Dokolku gre{kite se 
pojavat vo tekot na prvite delbi mozai~nite linii }e go opfatat blastomerot i 
podocna }e se pojavat na nivo na pogolem broj tkiva i organi. No ako neregularnata 
mitoza se slu~i podocna vo tekot na organogenezata, razli~nite kleto~ni linii mo`e 
da ostanat "skrieni " na nivo na eden organ, ili dokolku e vo vreme na fetalniot razvoj,  
da ostane na nivo na edno tkivo i da ne se otkrie. Efektite od mazaicizmot kaj 
fenotipot na organizmot zavisi od zastapenosta i rasporedot na normalnite i 
aberantnite kleto~ni linii. Ako abnormalnite kletki se zastapeni vo mal procent ne 
sekoga{ fenotipski se izrazuvaat i otkrivaat, no kleto~na linija so monosomija na 
avtosomite glavno zavr{uva letalno kako i klasi~nata monosomija. Naj~esto pri 
kariotipizacija kaj individui so problemi vo rastot i razvojot se detektiraat 
normalni kleto~ni linii i edna so razliki vo genotipot (pr.: 46, XX/47, XX+21). 
Poretki se i mnogu poslo`eni mozaici koi glavno se karakteristi~ni za gonosomite, 
pr.: redok mozai~en tip na Turner-ov sindrom so 5 linii: 45, XO(35%), 46, XO(35%) /46, 

XX(30%) /46, Xp(20%) /46, XO+met (10%) /47, XX + met (5%). 
Proliferativnata miksoploidija nastanuva po embrionalniot ili postanatalniot 
razvitok i naj~esto e posledica na naru{uvawa vo tekot na mitozata pri procesite na 
stareewe ili pak pri pojavata na neoplazmite. 
 

Poznati hromozomopatii vo humana populacija 
 
  Ve}e spomenavme deka postojanosta na hromozomskata garnitura e od golemo zna~ewe za 
normalniot rast i razvitok no i za psihofizi~koto formirawe na li~nosta. Zgolemen 
ili namalen broj na hromozomi predizvikuva promeni vo genotipot {to doveduva i do 
promeni na fenotipsko nivo (multipni kongenitalni malformacii, mentalna 
retardacija, dizmorfi~ni osobenosti na lice i glava koi se pokarakteristi~ni za 
avtosomnite otkolku za gonosomnite aberacii itn.). Poremetuvawa vo rastot i razvojot, 
zaboluvawa i sidromi nastanati kako posledica na numeri~ki ili strukturni 
abnormalnosti na hromozomite se poznati pod terminot hromozomopatii.  
  Hromozomskite abnormalnosti se genomski mutacii koi se detektiraat so 
kariotipizacija. Dosega se opi{ani golem broj hromozomski aberacii (nad 600), koi se 
zastapeni so blizu 1% kaj `ivorodenite deca. Klini~kata slika uslovena od aberaciite 
zavisi pred sé od tipot na hromozomot koj e opfaten so aberacijata. Avtozomite vo 
princip davaat poseriozni naru{uvawa na fenotipot od gonosomite. Vo tabelaбр.  se 
prika`ani naj~estite avtozomni i gonosomni hromozomopatii  vo humanata populacija. 

 
Avtozomni abnormalnosti 

 

-Down-ov sindrom (DS), e prvata medicinska sostojba koja se manifestira kako 

hromozomska abnormalnost. Otkriena e 1959 god. od strana na Jerome Lejeune, koj ja 
utvrdil povrzanosta pome|u klini~kata slika na ovoj sindrom i prekubrojniot  21  
hromozom.  DS imeto go dobil spored   Jonh Langdon Hayden Down, koj vo svojot esej 
(1866), precizno gi opi{al tipi~nite karakteristiki na DS, kaj grupa na deca koi bile 
so mentalna retardacija (prviot opis na individui so mongoloidna idiotija e: kosata ne 
e crna kako kaj mongolskiot narod, tuku e retka i prava  so kafeava boja. Liceto e ramno 
a obrazite se okrugli i se {irat lateralno. O~ite se koso postaveni i vnater{nite 
agli na o~ite se premnogu oddale~eni eden od drug,  usnite se debeli so transverzalni 
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fisuri,  jazikot e debel i dolg a nosot mal). Podocna terminot mongoloidi e smenet so 
Syndroma Langdon Down.  

 

 

Tab. Avtozomni i gonosomni hromozomopatii  vo humanata populacija 

 

 

Trisomija 21 
(Down sindrom) 

47,+21 
(95%) 
mozai~na 
transloka
-cija (5%) 

1:650 (kaj majki od 
20 do 29 godi{na 
starost iznesuva 
1:1000,dodeka  kaj 
majki postari od 
45 godini  e  1:30 

Plosnato i ravno lice, zakosen 
o~en kapak , {irok koren na 
nosot, brazda na dlankata, kratki 
prsti, hipotonija, razli~en 
stepen na mentalna retardacija, 
kongenitalni srcevi zaboluvawa 

~ 50% 

Visoka vo 
prvite godini na 
`ivotot. Samo 
nekoi 
do`ivuvaat 
postara doba 

Trisomija 13 

(Patau sindrom) 

47,+13 1:5000 Nisko vsadeni u{ni {kolki, 
rascep na usnite i nepceto, 
polidaktilija, mikrooftalmija, 
mentalna retardacija 

Retko 
pre`ivuvawe vo 
prvite nedeli od 
`ivotot 

Trisomija 18 

(Edwards-ov  

sindrom) 

47,+18 1:8000 
Nisko vsadeni u{ni {kolki, 
ni{a~ko stopalo, mentalna 
retardacija, mali vilici 

Retko 
pre`ivuvawe vo 
prvite nedeli od 
`ivotot 

 

Polovi hromozomski abnormalnosti 

 
` e n i 

Turner-ov 
sindrom 

45,XO 1:2000 
Infantilnost, primarna amenoreja, nizok rast, 
normalna intelegencija, kratok vrat (svinga)  

Trisomija 

(triple-sindrom) 

47,XXX 1:1000 
Netipi~en somatski izgled, mentalna retardacija 

Ostanato  48,XXXX 

49,XXXXX 

Retko  Amenoreja, sterilitet, mentalna retardacija 

m a ` i 

Klienfelter-ov 

sindrom 

47,XXY 

(ili 
XXYY) 

1:100 (pove}e 
kaj sinovi od 
postari majki) 

Simfizna viso~ina, evnuhoidnost, testikularna 
atrofija, 
infertilnost, ginekomastija, 
visok rast, mentalna retardacija (20%, korelira so 
H-hromozomot) 

Dvoen Y 

sindrom 
47,XYY 1:800 

Nezna~itelni mentalni i psihi~ki zaboluvawa, 
visoka pojavnost vo kriminalni dejanija 

Ostanato  
48,XXXY 

49,XXXXY 

 Mentalna retardacija, testikularna atrofija 

 
 

 

Decata so DS se razlikuvaat me|u sebe vo odnos na razli~ni fizi~ki klini~ki znaci. 
Odredeni karakteristiki kaj ovie deca se menuvaat so tekot na vremeto. Epikantusot i 
zgolemenoto masno tkivo se namaluvaat kako deteto raste, dodeka dentalnite anomalii 
se naglasuvaat so rastot.  
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Sl. Majmunska brazda i mongoloidni o~i kaj dete so DS 

 

Kaj edinkite so DS mentalanata retardacija e eden od osnovnite simpotomi vo 
dijagnozata na sindromot. Kaj niv se izdvojuva edna grani~na grupa koja e so IQ 70-85 i kaj 
koi se javuvaat pote{kotii vo procesot na u~ewe, a ne se so mentalna retardacija, no vo 
pove}eto slu~ai stanuva zbor za individui so  IQ pod 20.  
  Fenotipskite simptomi i znaci koi se opi{ani kaj DS se mnogu  tipi~ni i leso se 
prepoznavaat, no ~esto ima i primeri koga tie te{ko mo`at da se utvrdat. Poradi seto 
toa vo postavuvaweto na dijagnozata na sindromot, zadol`itelna e analizata na  
hromozomite. 
  Morfo-fiziolo{kite karakteristiki na DS, nastanuvaat kako rezultat na 
hromozomopatii vo koi e involviran 21 hromozom, a toa se: 

-Slobodnata trisomija 21 e trisomija na 21 par hromozomi, koja    nastanuva vo tekot na 
gametogenezata kako rezultat na nerazdvojuvaweto na hromozomite vo prvata ili 
vtorata mejotska delba. Dokolku dojde do nerazdvojuvawe (nondisjunction) na  sestrinskite 
hromatidi vo anafaza II, se dobivaat gameti so 24 namesto so 23 hromozomi. 
Tripliciraniot hromozom e od grupata G i e akrocentri~en. Kletkite se so kariotip 
47XX+21 kaj `enskite, odnosno 47XY/21, kaj ma{kite individui.  
-Robertsonovite translokacii 14/21 (tD/G), i 21/21 (tG/G), koi nastanuvaaat kako 
rezultat na recipro~nata translokacija pome|u dve hromozomski grupi. 
Translociraniot hromozom go nosi zdrava individua i go prenesuva na slednite 
generacii. Robertsonovite translokacii se pri~ina za pojava DS vo  1%-3% od 
slu~aevite.   
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Sl. [ematski prikaz za kombiniraweto na roditelskite hromozomi pri nasleduvaweto 
na DS (edna od transmisiskite formi na ova hromozomopatija) 

 
-Mozaicizam, kaj decata so DS e so  2-4%  zastapenost. Prisutni se razli~ni kleto~ni 

linii kako na pr. kariotip 46XX / 47XX/21 kaj `enskite,  ili  46XY / 47XY/21 kaj 
ma{kite. 
  So voveduvaweto na Q bending tehnikata (Caspersson, 1970), se poka`alo deka 
dopolnitelniot hromozom e so {iroka fluorescentna i distalna bleda lenta. Vo 1977 
godina Hageimeier i Smith, objavuvaat deka distalniot segment q krakot na 21 hromozom e 
odgovoren za fenotipot na DS. Toj segment sodr`i geni koi vo trojna doza go 
manifestiraat karakteristi~niot fenotip i e nare~ena Kriti~na Regija na Down 
sindromot. Taa ne pretstavuva mala izolirana to~ka vo hromozomot, tuku toa se nekolku 

regioni koi ne se nao|aat eden do drug vo DNA molekulata.  Hromozomot mo`e da sodr`i 
200-250 geni, od koi mnogu mal procent se involvirani vo nastanuvawe na  DS.  
  Geni koi {to u~estvuvaat vo ekspresijata na karakteristikite na Down-sindrom se: 
-SOD1-(Superoxide Dismutaza)-Zgolemenata ekspresija mo`e da predizvika zgolemena 
funkcija na imuniot sistem, Alchajmerova bolest. 
-COL6A-Zgolemenata ekspresija mo`e da bide pri~ina za srcevi defekti. 
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-ETS2-Zgolemenata ekspresija, mo`e da bide pri~ina za skeletni abnormalnosti. 
-CBS–(Cistatione Beta Synthetasa)- Zgolemenata ekspresija mo`e da go naru{i 
metabolizmot na DNA i nejzinata reparacija. 
-DYRK- Zgolemenata ekspresija mo`e da bide pri~ina za mentalnata retardacija.  

-CRYA1- Zgolemenata ekspresija mo`e da bide pri~ina za katarakta. 
-GART- Zgolemenata ekspresija mo`e da go naru{i metabolizmot na DNA i nejzinata 
reparacija. 
-IFNAR- Gen za ekspresija na interferonite, pri {to zgolemenata  ekspresija mo`e da 
interferira so imuniot sistem, a isto taka i so ostanatite organski sistemi. 
-ETS 2 -  Zgolemenata ekspresija e pri~ina za pojava na leukemija. 
Tuka se mapirani i genite za miokloni~na epilepsija i miotrofi~na latelarna 
skleroza (Lehesjoni, 1991; Siddiqe, 1991). 

  
 Va`no e da se zabele`i deka ni eden gen ne e celosno povrzan  za bilo koe svojstvo {to 
go karakterizira sindromot.  
  Verojatnosta da se sozdade reproduktivna kletka so eden prekubroen 21-vi hromozom, 
raste dramati~no so napreduvaweto na vozrasta na majkata. Toa e potvrdeno so faktot 
deka povozrasnite majki u~estvuvaat so 25% vo ra|aweto na deca so DS, iako na niv im 
otpa|aat samo 9% od vkupnata bremenost.  Incidencata da majka na 30 godini rodi dete 
so DS e 1 na 1000, dokolku kaj majka na 35 god., taa verojatnost iznesuva 1 na 400, dodeka 
pak na 49 god iznesuva 1 na 12. Taa se zgolemuva proporcionalno so vozrasta na majkata. 

 
 
    

  Zgolemenata incidenca na trisomija 21 kaj 
povozrasnite majki se dol`i na nerazdvojuvawe na 
hromozomite vo mejoti~nata delba, no predlo`ena e i 
hipotezata - Selekcija na uterusot, koj stanuva pomalku 
selektiven vo naprednatata vozrast na majkata i taka 
fertliziranata trisomi~na jajce kletka ne se isfrluva. 
Edna od najnovite teorii e teorijata za poremetenata 
mikrocirkulacija na ovarijalniot folikul. Toa 
nastanuva poradi nedostatok na kislorod, a e zgolemen 
jagleroden dioksid i mle~na kiselina, {to doveduva do 
o{tetuvawe na hromozomite. So ovaa hipoteza se 
objasnuva  pri~inata, zo{to majki od site vozrasti 
mo`at da rodat dete so DS (Gaulden, 1992). DS korelira 
so starosta na majkata no, ponovite istra`uvawa 
uka`uvaat deka i starosta na tatkoto ima nekoi 
vlijanija. Spored Magenis i Chamberlin kaj okolu edna 
~etvrtina od slu~aite so klasi~na trisomija 21, 
vi{okot na 21-ot hromozom vodi poteklo od tatkoto. 
Nerazdvojuvaweto na homozomite pak najverojatno e so 
multipna etiologija, genetska predispozicija, 
ozra~uvawe na majkata i razni bolesti.  
DS pretstavuva eden od serioznite problemi na 
op{testvoto. Pove}e od 10%od institucionaliziranite 
mentalno retardirani lica se so DS, nazna~uvaj}ija ova 

patologija kako najzna~ajna pri~ina za mentalnata retardacija {to pretpostavuva 
golemi finansiski izdatoci. Finansiskiot aspekt na zgri`uvaweto na licata so DS od 
den na den stanuva sé poseriozen op{testven problem zemaj}i go predvid faktot deka 
sovremenata medicina go prodol`uva `ivotniot vek na vakvite lica. No, finansiskoto 
~inewe na zgri`uvaweto na licata so DS e minorno vo sporedba so emocionalnoto 
~inewe i gri`a na roditelite na decata so DS. Pove}eto `eni se pote{ko se odlu~uvaat 
da ra|aat vo podocne`nite godini zaradi zgolemenata verojatnost na hromozomalni 
abnormalnosti od tipot na DS. 
 

 

 

 

Vozrast na 
majka 

Incidenca na 
 Down sindrom 

Pod 30 
Pomalku od  
1 na 1000 

30 1 na 900 

35 1 na 400 

36 1 na 300 

37 1 na 230 

38 1 na 180 

39 1 na 135 

42 1 na 60 

44 1 na 35 

46 1 na 20 

48 1 na 16 

49 1 na 12 

 Tab. Povrzanost na vozrasta na majkata 

 so incidencata na Down sindromot 
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Patau-sindrom 
 
  Vtora po pojavnost hromozomopatija na avtozomi e Patau syndrom ili slobodna 
trisomija na 13 par hromozomi, opi{ana od Patau i sor. (1960). Se raboti za numeri~ka 
aberacija koja nastanuva kako rezultat na nerazdvojuvawe na hromozomite vo kariotipot 
na individuite se nao|a vi{ok na hromozom od D grupata, poradi {to e poznat i kako 
trisomija D1. Taa se javuva vo 80% no zastapena e i mozai~nata forma (46HY/47HY,13+; 
46HH/47HH,13+), so okolu 20%. Kako de novo mutacii se javuvaat i translokaciskite 
formi (t13q,14q; t13q,13q)). Incidencata varira od 1:4000-12000, a uo~eno e deka va`en 
faktor za pojavnosta e starosta na majkata. Od rodenite deca so ovoj sindrom 
pre`ivuvaat samo 19% vo prvata godina. Vo pogled na fenotipskite karakteristiki 
najuo~livi stigmi se rascepot na ustata (zaja~ka usta) i nepceto, mikroftalmija i 
polidaktilija odnosno heksadaktilija. ^erepot ~esto e pomal so abnormalen oblik, 
poradi {to se javuva i dismorfija na liceto, so ~esti hemangiomi. Individuite se so 
nisko postaveni u{i, razvoeni o~i, hipertelorizam, {irok i ramen nos, i defekti na 
u{ite poradi {to se so vrodena gluvost. Imaat i anomalii na polovite organi, srcevi 
malformacii pove}e prsti (polidaktilija), srasnati prsti (sindaltilija), i seriozni 
promeni vo CNS (centralen nerven sistem), poradi {to umiraat rano. 
 
Edwards-ov sindrom 
  

 Edwards-ov sindrom ili slobodna (potpolna trisomija na 18 par hromozomi prv pat e 

opi{ana od Edwards, i sor. (1960), kako trisomija 17. Incidencata varira od 1:3000-8000, 
kako i kaj prethodnite hromozomopatii povtorno zna~ajna e starosta na majkata. 
Sindromot e so karakteristi~en fenotip i so brojni kongenitalni malformacii 
poradi {to retko pre`ivuvaat detstvo i naj~esto umiraat vedna{ po ra|aweto. 
Pozitivna `ivotna prognoza imaat mozai~nite formi (46HY/47HY,18+; 
46HH/47HH,18+), ~ija zastapenost e 10%. Se javuva zaostanuvawe vo rastot, dismorfija 
na lice, kratok vrat, karakteristi~en graden ko{ so kusa gradna koska i karlica, 
abnormalni genitalii, abdomen i brojni malformacii na vnatre{nite organi. 
Individuite kompatibilni so `ivot se so te{ki mentalni ograni~uvawa. Me|u `ivo 
rodenite deca preovladuva `enskiot pol, zna~i fetusite od ma{ki pol po~esto se 
eliminiraat so spontani abortusi. 

 

  Sl. Formirawe na embrion so Down-ov sindrom 
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Polovi hromozomski abnormalnosti 

 
Turner-ov sindrom 
 

Turner syndrome (TS) ili hipogonosomija H, pretstavuva gonosomalna monosomija 
predizvikana od numeri~ka aberacija na polovi hromozomi. 
Fenotipskite karakteristiki prv gi opi{al Ullrich (1930), me|utoa ne go zemal predvid 
odsustvoto na pubertet kaj ovie osobi. Slu~ai koi imale nizok rast so `enski fenotip 
i brojni somatski malformacii, primarna anemorea i sterilitet za prvpat gi opi{uva 
Turner (1938), po {to i go dobile imeto koe kako termin i denes se koristi. 
Pojavata na TS se objasnuva so mehanizmot za nerazdvojuvawe na hromozomite vo tek na 
oogeneza ili spermatogeneza, so pogolema verojatnost deka se slu~uva vo oogeneza 
(Fraser, 1963). Spored toa nedostatok na eden H hromozom postoi  u{te  vo zigotot so ~ija 
delba site novoformirani kletki nosat ista anomalija. 
[to se odnesuva do klini~kata slika, bolesta naj~esto se utvrduva po ra|aweto koga se 
uo~livi kongenitalnite anomalii: primaren bilateralen pteridium coli i cubitus valgus, 
ne{to pomala porodilna te`ina 2500-2900 g so dol`ina od 45-47,5 cm, ili kaj mladi 
devojki kaj koi ima zaostanuvawe vo rastot i nedostatok na pubertet. Fenotipskite 
karakteristiki se varijabilni i zavisat od kariotipskiot naod, pa poradi toa se 
razlikuva `enski (koj e po~est) i ma{ki Turner syndrome (Nonnan syndrome). 

Klini~ki belezi: nizok rast (140-150 cm, iako hormonot na rast se la~i normalno, 
kletkite se ne~ustvitelni na rast), infantilen uterus so golemina na le{nik, 
nedostasuva `lezdesto tkivo vo dojkite, karakteristi~ni promeni na ko`a, rastegliva 

ko`a-cutis laxa, nerazvieni polovi organi- namesto na gonada se nao|a svrzno tkivo, 
{irok vrat- krila na vratot - pteridium coli. 

 
 

Sl. [irok vrat i nisko postaven rab na kosata kaj vozrasen i novoroden~e so  

Turner syndrome 
 
Imaat pseudoedemi na racete i nozete, dismorfija na lice (hipertelorizam, strabizam, 
egzoftalmus, epikantus, spu{ten kapak, malformacija na u{i), lice - nalik na srce, 
nisko postaven rab na kosata, vrodeni srcevi mani, promeni na bubrezi, koski i stopala, 
pro{iren graden ko{ so odale~eni mamili, brazda na ~etiri prsta, mentalna 
ratardacija (ne kaj site), psihi~ki promeni. Citogenetski naod e varijabilen i se 
odrazuva fenotipski.  
Se razlikuvaat slednive kariotipovi: 
- homogen kariotip (monosomija 45, HO). Na visinata na rastot vlijae HO i sekoga{ e 
propraten so mal rast, bez prisustvo na barovo telo vo bukalna sluzoko`a ({to e dokaz 
deka individuata ima eden H hromozom). Se javuva i  hipogonadizam. Ovoj kariotip se 
javuva kaj 80 % od site slu~ai na zaboleni. 
- mozaicizmot so prisustvo na edno ili dve barovi tela (pozitiven hromatinski test) se 
javuva kaj 10 % od site slu~ai. Najgolema za~estenost na mozaicizmot e bez strukturni 
promeni. Nivniot kariotip e 45, HO / 46, HH.  
- ponekoga{ mo`e da se javi i multipli mozaicizam od 45, HO / 46, HH / 47, HHH / 48, 
HHHH so otsustvo i prisustvo na Barovi tela. 
Vo slu~ajot na Tarneroviot sindrom, 98% od fetusite so formula 45, HO ne go 
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pre`ivuvaat ra|aweto. Okolu 60% od `enite so Tarnerov sindrom imaat samo 45 
hromozomi, i vo nivnite kletki ne mo`e da se najde Barovo telce. Tarneroviot sindrom 
na nekoj na~in e isklu~ok od praviloto deka hromozomalnite abnormalnosti uslovuvaat 
op{ta retardacija.  Nivoto na mentalnata aficiranost kaj licata so TS ne e taka 
izrazeno vo sporedba so ostanatite sostojbi povrzani so vi{ok na hromozomi, gonosomi, 
a osobeno avtosomi. Pove}eto fenotipski problemi kaj `enite so ovoj sindrom se so 
taka nare~en "kozmeti~ki tip"izrazeni so kusiot rast , nemo`nosta da do`iveat 
normalen seksualen razvoj (denes se re{ava so hormonalna terapija) i problemite 
vrzani so sterilitetot. Ekspedicijata na Tarneroviot sindrom e izrazeno varijabilna, 
I pove}eto edinki na ovoj sindrom se dijagnosticiraat samo vrz osnova na nivniot 
infertilitet. Okolu 1/3 od edinkite so ovoj sindrom se so primerna amenorea. Kaj 
`enskite so Tarnerov sindrom e poverojatno da se javat specifi~ni kongnitivni 
efekti. Niz literaturata osobeno se podvlekuvaat problemite vrzani za orientacijata 
vo prostorot, ~itawe na geografski karti ili precrtuvawe na geometriski {emi. 
Poslednive godini sproveduvani se golem broj istra`uvawa od neuro- psiholo{ki i 
"informaciski" karakter so cel da se osoznaat eventualnite deficitni 
karakteristiki na edinkite so Tarnerov sindrom. Postojat indikacii deka edinkite so 
ovoj sindrom isto taka projavuvaat nekoi H vrzani recesivni svojstva karakteristi~ni 
za ma{kite.  
 
Trisomija na X hromozomot (triple X) 
 
  Ovaa numeri~ka hromozomska aberacija so hromozomska formula: 
47, XXX  se sre}ava kaj `enskiot pol od humanata populacija. Pojavata na XXX nema 
naziv "sindrom" poradi toa {to `enskite individui se bez stigmani~ni simptomi, 
fenotipski se sosema normalni i klini~ki zdravi. Vo poretki slu~aevi mo`ni se 
emotivni pote{kotii od psiholo{ka priroda, zatoa {to sekoe umno`uvawe na H 
hromozomot uslovuva mentalna subnormalnost. Toa zna~i deka tie nadvore{no voop{to 

ne se razlikuvaat od 
normalnite individui. Vo 
odnos na reprodukcijata 
se fertilni, a nivnata 
trisomi~nost se doka`uva 
so citogeneti~ki metodi.  
Kaj `ena so 1 suficitaren 
X- hromozom ( XXX ), se 
javuvaat 2 Barr-ovi tela.  
Incidencata na 
trisomijata - H e 1 na 1000 
novoroden~iwa.   

 

 

 

Sl. Kariogram na `ena so 
triple H, so formula 47, 

XXX   
 

 

 

Prvi~nite studii na 
trisomija-H sindromot se 

odnesuvaat na institucionalizirani edinki, pa od tamu, vo niv postoi tendencija na 
potencirawe na mentalna retardacija. Slednive studii na Tens i Gorlin (Tennes i 

Gorlin) uka`uvaat deka okolu 1/4 na H trisomi~nite edinki se mentalno normalni, 1/4 
projavuvaat sredno izrazeni razvojni problemi, 1/4 projavuvat nekoj vid na 
kongenitalni o{tetuvawa, a 1/4 projavuvat kongnitivni i emotivni poremetuvawa. 
Me|utoa, spored Plomin, postoi opredeleno nivo na mentalna retardacija bide}i vo 
ramkite na institucioniliziranite edinki za~estenosta na trisomijata-H sindrom, e 4 
na 1000 vo sporedba so 1 na 1000 vo ramkite na normalnata populacija. Ponovite studii 
na Strujard, Nitli i Park (Stewart, Netle i Park, 1982), poso~uvaat na zna~itelen rizik za 
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mentalna retardacija - okolu 3/4 od 47,HHH devoj~iwata, projavuvaat pote{kotii vo 
u~eweto. Navedenite fenotipski karakteristiki se dotolku pogolemi dokolku e 
pogolem brojot na H hromozomite. 
                 
 Polisomija na X- hromozomot kaj `enskiot pol 
  
 Kaj `enskiot pol poznati se tetrasomici (XXXX) i pentasomici (XXXXX). Toa zna~i 
deka brojot na suficitarnite X- hromozomi vo somatskite kletki mo`e da bide i 
pogolem, no toa se mnogu retki hromozomski abnormalnosti, a nivnoto zgolemuvawe 
predizvikuva namaluvawe na mentalnata sposobnost na  fenotipovite. I pokraj toa {to 
inaktivacijata na vi{okot na H hromozomi zna~itelno ja namaluva neizbalansiranosta, 
nastanata poradi vi{okot na genetski materijal, sepak kako posledica na vi{okot na H 
hromozomi se javuvat niza fenotipski problemi. Pove}eto od `enskite edinki so 
vi{ok H hromozomi imat kariotip 47 HHH. Me|utoa, iako poretko, vo populacijata se 
sre}avaat i edinki so 48 HHHH , i dosta redok slu~aj na pentosomija H (49,HHHHH). Kaj 
vakvite edinki voobi~aeni se golem broj problemi: mentalna retardacija, 
nekoordinirano dvi`ewe na o~ite, nerazvivawe na uterusot i dojkite i mno`estvo 
defekti vo skeletot. Kaj pove}eto edinki so najmalku ~etiri H hromozomi mentalnata 
retardacija isto taka e voobi~aena karakteristika iako vo golema mera zavisi i od 
drugi faktori.   ¼ ¼   

                      
 Klinefelter-ov sindrom  
 

  Klinefelter-ov sindrom poznat u{te kako ma{ka hipergonosomija H,  
e hromozomopatija od grupata na gonosomii, predizvikana od numeri~ka aberacija na 
polovite hromozomi. Prv pat e opi{ana od Klinefelter i sor. (1942), kaj pacienti kaj koi 
se zabele`ani testikularna atrofija (nerazvieni testisi), i ginekomastija (razvieni 
gradi kaj ma{ko). Za~estenosta e 1:500 -1000 
`ivorodeni deca. Tipi~nata klini~ka slika 
na individua so ovoj sindrom e visok rast 
(poradi zgolemenata sekrecija na hormoni za 
rast), neizrazeni ma{ki karakteristiki za 
soodvetnata vozrast, oskudna vlaknatost vo 
androgenata sfera (lice, noze, pod pazuvi, 
okolu genitalii), dolgi race, ginekomastija, 
izrazeni mali testisi vo puberet, sterilnost, 
lesna psihi~ka retardacija, sklonost kon 
devijantno odnesuvawe i problemi vo 
seksualnata orientacija. Simptomite se 
pojavuvaat vo pubertetot poradi {to na 
porana vozrast i po ra|aweto te{ko se 
dijagnosticiraat. Pove}eto od problemite 
vrzani za ovoj sindrom se od sekundaren 
karakter kako posledica na niskoto nivo na 
soodvetni hormoni  neophodni za normalen 
razvoj na edinkata vo pubertetot. Od tamu, 
neophodno e dijagnosticiraweto da se 
napravi {to porano kako bi mo`ela da se vovede hormonalna terapija so koja bi se 
supresirale pove}eto od simptomite, a infertilnosta sepak ostanuva i ne mo`e da se  
nadmine.  
Nekoi od ovie edinki se mentalno retardirani i pokraj toa {to okolu 3/4 imaat IQ vo 
ramkite na prose~nite vrednosti. Okolu 1/2 od mom~iwata so 47, HHY genetska 
konstitucija projavuvaat docnewe vo razvojot na govorot,  sni`ena aktivnost, 
preosetlivost na stress. Vo adultnata doba, 47 HHY ma`ite se anksiozni, asocijalni, 
aseksualni. Kariotipot so formula 47,HHY, prv pat e otkrien od Yacob i Strong., 1959, a 
vo najgolem broj slu~ai toj se sovpa|a so klini~kata slika na Klinefelter-ov sindrom. Kaj 
20% zastapena e mozai~na forma od tipot 47,HHY/46,HY/46,HH, kaj koi normalnata 
diploidna kleto~na linija im ovozmo`uva normalna spermatogeneza i fertilnost. 
Hipergonosomii so 48,HHHY, ili 49,HHHHY, koi se pozitivni na testovite za Barovo 

telce poznati se kako ekstremen Klinefelter-ov sindrom. Kaj okolu 90 % od slu~aite so 
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49,HHHHY konstitucija se javuva te{ka retardacija, izrazeni se seksualni 
deformiteti i drugi anatomski problemi. Kako i kaj site hromozomalni 
abnormalnosti, osven kaj Tarneroviot sindrom, rizikot za projavnost se zgolemuva so 
starosta na majkata, i  pokraj asocijativnosta od ovoj tip, taa e pomalku markantna vo 
odnos na Daunoviot sindrom.   

 

 

Dvoen Y-sindrom (Jacob syndrome) 
 

Hipregonosomijata Y spa|a vo trisomi~ni, dizgonosomalni sindromi. Opi{ana e prv 
pat od Sanberg i sor. (1961), kako dvoen Y ili YY konstitucija. Incidencata e 1:500-1000 
`ivorodeni ma{ki deca. Hromozomskata abnormalnost se slu~uva kako rezultat na 
nerazdvojuvawe na Y hromozomot ili negovo zaostanuvawe vo anafaza vo tekot na 

vtorata mejotska delba od 
spermatogenezata.  
Klini~ki sindromot se 
karakterizira po izvonredno 
visok rast na individuite, 
genitalni anomalii, agresivnost 
i asocijalno odnesuvawe, namalen 
koeficient na intelegencija. 
Jacob i sor. 1965, objavuvaat deka 
agresivnoto odnesuvawe korelira 
so vi{okot na Y hromozomot, 
poradi {to vo postarata 
literatura ova hromozomopatija 
be{e poznata kako-"sindrom na 
kriminalec". Pokraj kariotipot 
47,HYY ima i takvi so 48,HHYY. 

Umno`uvaweto na Y hromozomot 
uslovuva povisok stepen na 
retardacija i agresivnost.  
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STRUKTURNI HROMOZOMSKI ABERACII 
 
  Hromozomite pretstavuvaat strukturi koi vo kleto~niot ciklus podle`at na 
cikli~ni promeni. Me|utoa, nivnata struktura mo`e da se promeni i pod vlijanie na 
razli~ni hemiski i fizi~ki mutageni agensi spontano vo prirodni uslovi ili vo tek na 
eksperiment. Ovie promeni vo istoriskiot razvitok na vidot i vo individualniot 
razvoj na edinkata, vo odredeni slu~ai mo`at da bidat letalni so {to predizvikuvaat 
uginuvawe i na samite promeni, me|utoa vo drugi slu~aevi promenite na hromozomskata 
struktura mo`at da imaat t.n. blagoprijaten biolo{ki efekt, so {to se zadr`uvaat vo 
genotipot (kariotipot) kako negova postojana karakteristika.  
Strukturnite promeni na hromozomite poznati se kako hromozomski aberacii. 
Hromozomskite strukturni aberacii bidej}i se javuvaat kako rezultat na raskinuvawe 
na hromatidno ili hromozomsko nivo od svoja strana mo`at da bidat: hromozomski; 

hromatidni i izohromatidni.  
Ako raskinuvaweto se slu~i vo anafaza, telofaza ili pretsintetski period (G-1) od 
interfaza, nastanuva hromozomsko pretsruktuirawe, bidej}i posle replikacijata vo 
(Y) periodot, promenite se preneseni i na novata hromatida, {to zna~i aberacijata 
(promenata) go zafa}a celiot hromozom kako dvohromatidna struktura. 
Hromatidni prestruktuirawa se slu~uvaat koga replikacijata na hromozomite e 
zavr{ena, odnosno hromozomite se dvohromatidni strukturi a promenata ima zafateno 
samo edna sestrinska hromatida.  
Izohromatidni pretsruktuirawa se javuvaat koga hromozomot e dvohromatidna 
struktura, posle Y periodot, a promenata gi zafati simetri~no dvete hromatidi.  
Za da se razjasnat mehanizmite na hromozomskite aberacii treba da se znae deka tuka se 
va`ni dva osnovni procesa ili momenti, i toa: prekinuvawe (se~ewe) na hromozomot 
(ili hromatidata) i spojuvawe (lepewe) na delovite (fragmentite) vo nova hromozomska 
struktura.  
Vo osnova na site strukturni promeni i rearan`irawa so koi mo`e da bide opfateno 
hromozomskoto telo, a koe rezultira so odredena aberacija, e hromozomskiot prekin. 

 
Sl. Pove}ekratni prekini na hromozomi kaj Allium cepa, 2n=16 

 
Hromozomskite ili hromatidnite fragmenti ({to se dobivaat so se~eweto), mo`at da 
se spojat (povrzat) na takov na~in pri {to povtorno se dobiva prvobitnata struktura na 
hromozomot (hromatidata), vakvata pojava e poznata kako obnovuva~ko spojuvawe. 
Me|utoa, koga fragmentite (hromozomski ili hromatidni) se spojat na takov na~in pri 
{to se dobiva nov raspored na genite vo hromozomot ili duri i novi grupi na svrzani 
geni, zboruvame za spojuvawe so razmena ili neobnovuva~ko  spojuvawe. 
Neobnovuva~koto spojuvawe rezultira so t.n. rearan`irawe na hromozomite. 
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Sl. Mehanizam na rearan`irawe na nehomologni hromozomi, 
kako primer za neobnovuva~ko  spojuvawe 

 
Od ovie pri~ini jasno e golemoto zna~ewe na prekinite vo formiraweto na aberacijata 
no od druga strana pak poradi razli~niot ishod tie ne vleguvaat sekoga{ vo 
intrahromozomski aberacii tuku se razgleduvaat kako odredeni o{tetuvawa na DNA 
ili DNP fibrilot koi preminuvaat vo aberacija. Velime o{tetuvawa na DNA ili 
DNP fibrilot zatoa {to prekinite glavno se slu~uvaat vo interfazniot period ili na 
po~etokot od kariokinezata. Kakov }e bide ishodot od prekinot,  dali spojuvaweto }e e 
od tipot na obnovuva~ko ili neobnovuva~ko spojuvawe zavisi od mestopolo`bata na 
prekinot na DNA molekulata. 
 

 
 

Sl. Ishod od razli~ni prekini na hromozomi 



 Hromozomska menlivost 

 181 

 Uspe{na e reparacijata koga prekinot e na ednata veriga i ako dvete verigi se 
prekinati vo razli~ni nukleotidni parovi (toa se slu~uva koga agolot na prekinot e 
koso postaven na glavnata oska na molekulata), a koga prekinot e pod prav agol i opfa}a 
dva nukleotida koi se so bazite komplementarno povrzani, ne sekoga{ reparacijata e 
uspe{na i ~esto rezultira so prekin.  
Va`na e i mestopolo`bata na o{tetuvaweto imaj}i ja predvid strukturata na eden 
hromozom. Najgolem broj od istra`uvawata poka`ale deka centromerniot region e 
naj~ustvitelniot del od hromozomot (lokus minoris resistentiae), koj {to i poradi 
polo`bata vo jadroto za vreme na interfaza e poizlo`en na nadvore{nite vlijanija od 
citoplazmata vo sporedba so ostanatite delovi na hromozomot. Posledicite od 
prekinot vo predel na centromerot se razli~ni a zavisat od specifikite na ovoj region 
na daden vid (negovata gradba), od mestoto na prekinot i sekundarnite procesi. Mo`e da 
rezultira so rearan`irawe koe ke bide vo ramkite na eden ili pove}e homologni 
hromozomi. 
Vo zavisnost pak od toa dali promenite se prenesuvaat ili ne se razlikuvaat stabilni 
i nestabilni hromozomski aberacii. Postoi u{te i balansirana i nebalansirana 
hromozomska promena, vrzana za strukturata na hromozomite. Balansiranata ja zadr`uva 
glavno masata na genomot nepromeneta, dodeka kaj nebalansiranata promena postoi 
deficit ili vi{ok nasleden materijal {to doveduva i do promeni na fenotipot.  
 Nositelite na aberaciite nosat odredena opasnost za svoeto potomstvo, bide}i  vo 
tekot na redukcionata delba so rekombinacija i segregacija mo`e da se dobijat i 
balansirani i nebalansirani gameti. 
O{tetuvawa so virusni infekcii, so H-zraci i nekoi lekovi (LDS,citostatici) mo`at da 
dovedat do preodni, mnogu retko i do trajni hromozomski aberacii. Prema statisti~ki 
podatoci 0,5-1 % lica nosat golemi hromozomski mutacii. Procentot na aberacii 
osobeno e golem kaj spontano abortiranite plodovi, duri 20-60 % od spontano 
abortiranite zarodi{i nosat hromozomski aberacii. Iako sekoja hromozomska promena 
ne vodi i do fenotipski promeni, sepak golem e brojot na patolo{kite sostojbi vo 
klini~kata medicina koj etiolo{ki mo`e da se objasni so hromozomski aberacii. 
Zna~i, promenite vo brojot ili vo formata na hromozomite ne se samo mirna genotipska 
mutacija, tuku tie se naj~esto so posledici na fenotipot. Tie osobi, koi nosat 
hromozomski aberacii,odnosno patolo{ki genotip, a bez posledica po svojot fenotip 
se narekuvaat mirni nositeli na hromozomski mutacii. 
Promenite (aberaciite) vo strukturata na hromozomite mo`at da se detektiraat 
(otkrivaat) i prou~uvaat so citolo{ki i geneti~ki metodi. Vo ponovo vreme 
citolo{kite metodi koi se koristat za detekcija na hromozomskite aberacii zbogateni 
se so voveduvawe na metodi za diferencijalno obojuvawe na hromozomite, koi davaat 
mo`nosti za direktna detekcija na strukturnite prestruktuirawa na hromozomite. 
Hromozomskite aberacii mo`at da bidat: intrahromozomski i interhromozomski.  
  
INTRAHROMOZOMSKI PROMENI 
 
Koga strukturnite prestruktuirawa ili rearan`irawa se odnesuvaat samo na oddelen 
hromozmoski par ili eden hromozom, zboruvame za intrahromozomski aberacii, vo koi 
spa|aat: delecii, duplikacii inverzii, 
izohromozomi, ring hromozomi, dicentrici, 
acentrici i gapovi. 
Delecii - pretstavuvaat promeni koga doa|a do 
otpa|awe odnosno gubewe na odredeni segmenti 
od hromozomot. Obi~no se javuvaat kako rezultat 
na dve prekinuvawa prosledeni so svrzuvawe na 
kraevite od fragmentite i so eliminirawe na 
deleciraniot segment. [ematski mo`e da se 
prika`e na sledniov na~in: vo ishodniot 
hromozom so segment (A-B-C-D-E) doa|a do 
formirawe na jamka vo koja se javuva dvojnoto 
raskinuvawe, posle {to }e se dobie deleciran 
hromozom (A-B-E) i fragment (C-D) koj e bez 
centromerno stesnuvawe i kako takov naj~esto se 
eliminira vo narednite kleto~ni delbi.  

 

Sl. Intersticielna delecija 
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 Vo slu~aevite koga se deleciraat i otpa|aat krajnite, telomerni segmenti na 
hromozomot se dobivaat terminalni delecii, koi mo`e da se i dvojni. Ovie hromozomi 
se nestabilni i ~esto doa|a do slepuvawe na leplivite delecirani kraevi kaj niv pri 
{to se dobiva prestenest, ring hromozom.  

 

 
Istite mo`e da se formiraat i bez delecija so 
gubewe na telomerite i povrzuvawe na kraevite 
na hromatidite. 

 
 

Sl. Defektni metafazni kletki kaj Allium cepa 

(hromozomski prekini i ring hromozomi) 
 

Sl. Mehanizam na formirawe na 

ring hromozom 

 



 Hromozomska menlivost 

 183 

 Terminalnite delecii vsu{nost se rezultat na edno raskinuvawe na hromozomite koga 
se dobivaat eden hromozomski del so centromerno stesnuvawe koj vo kariokinezata 
normalno se odnesuva, i drug hromozomski del, fragment koj e bez centromerno 
stesnuvawe (acentri~en hromozom), i 
bidej}i kako takov vo anafaza ne mo`e da 
se vrzuva za strukturite na delbenoto 
vreteno,  zaostanuva vo anafaza. Toj 
naj~esto ima interna pozicija vo 
citoplazmata pome|u novoformiranite 
jadra ( Sl. ), a vo tekot na narednata 
kleto~na delba se eliminira bidej}i e 
akineti~en.  
Retko mo`e da se pojavi vo nekoi od 
}erkinite kletki i da formira 
mikronukleus.  
Ako pak terminalni delecii se javat na 
dvata homologni hromozoma, pokasno 
mo`e da dojde do spojuvawe na dvata 
centri~ni dela i na toj na~in obi~no se 
dobivaat dicentri~ni hromozomski 
strukturi.  

 
Vakvite hromozomi vo anafaza-1, ~esto 
obrazuvaat t.n. anafazi mostovi, koi 
obi~no se raskinuvaat taka da dvete 
}erkini kletki dobijat  razli~ni po 
golemina hromozomi, odnosno ednata 
kletka dobiva hromozom so dupliran 
hromozomski segment a vo hromozomot na 
drugata kletka toj del otsustvuva.  

 
     
     

 

 

 

 

 

 

 

 
 

Sl. Defektni kletki, лево-anafazen most formiran od dicentrik; 
десно-acentri~ni fragmenti nastanati po raskinuvawe na most 

 
 

 

 

Sl. Acentri~en hromozom vo telofaza 

Sl. Mikronukleus vo defektna kletka 
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Sli~ni mostovi se nabquduvani i vo mitoti~nata anafaza koga terminalni delecii 
nastanale na dvete hromatidi. 

 
 
 

 

 

Koga nastanala delecija samo na edniot homologen hromozom, takvata edinka vo odnos na 
dadenata delecija e heterozigotna, dodeka pak kaj homozigotnite edinki, i na dvata 
homologni hromozoma se javuva delecija. Deleciite vo homozigotna sostojba naj~esto 
imaat letalen efekt. Fenotipskiot efekt na deleciite pred sé e usloven od 
nedostatokot na funkcijata na deleciranite geni, potoa od kvantitativnite promeni na 
nasledniot materijal i od naru{uvaweto na genskiot balans. 
Deleciite se karakteriziraat so dva efekta: geneti~ki i citolo{ki.  
Geneti~kiot efekt e poznat kako pseudodominirawe. Heterozigotnite edinki po dadena 

delecija se hemizigotni za alelite na 
deleciranite geni. Toa vsu{nost uka`uva 
deka recesivnite aleli od 
nedeleciraniot (normalen) hromozom 
{to se vo segmentot koj e homolog na 
delecijata, mo`at fenotipski da se 
manifestiraat i pokraj toa {to se vo 
edine~na doza. 
Poretki se slu~aevite so Ependymoma 
tumor (zaboluvaat deca i vozrasni) 
predizvikan so delecija: 46, XX, 

del(22)(q11, i delecija na 15 hromozom koja 
e so razli~en imprinting poradi {to i 
efektot e razli~en. Ako imprinting e 
preku tatkoto (preku genomot na 
spermiumot), doveduva do Prader-willi 
sindrom a ako imprintingot e preku 

Sl. Poziciski efekti od razli~ni prekini na 

 dicentricite vo anafaza i telofaza 

 

Sl. Defektna kletka so pogolem broj 

hromatidni i hromozomski prekini, 

(delecii i acentrici)  
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majkata (genomot vo jajce kletkata), se 
manifestira Angelman sindrom. 
Citolo{kiot efekt na deleciite najdobro se 
gleda kaj politenite hromozomi. Bidej}i ovie 
hromozomi se vo postojana somatska kowugacija, 
na mestata kade imame delecija od homologniot 
segment na drugiot hromozom sekoga{ se 
formira jamka.  
 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Cri du chat sindrom-delecija46,HY, 5p-

Infantilen sindrom koj se 

karakterizira so ma~jo

pla~ewe, mikrocefalija, 

mentalna retardacija. 

Predizvikan e od delecija na

del od kratkiot krak na 5 

hromozom

 

Sl. Genetski efekt na edna od 

popoznatite delecii na avtozomi vo 

humanata populacija 

Sl. 46, XX, del(22q) 

 

Sl. Kowugaciona jamka pri delecija 
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Pseudodominiraweto koe e svrzano so formirawe na karakteristi~ni jamki vo 
politenite hromozomi dava mo`nost za odreduvawe mestoto na  daden gen a so toa i da  se 
napravat t.n. citolo{ki karti. Citolo{kite karti obi~no davaat poto~na pretstava za 
lokalizacijata na genite vo sporedba so geneti~kite karti koi se pravat vrz baza na 
frekvencija na krosingoveri. 
 Duplikacii  za prv pat se otkrieni i opi{ani od Brixиs (Bridges 1919) kaj Drosophila. 
Postoeweto na daden hromozomski segment pove}e od edna{ vo eden ist hromozom, 
pretstavuva pojava na duplikacija ili povtoruvawe. Dupliciranite segmenti mo`at da 
bidat sosedni eden do drug pri {to imame t.n. tandemna duplikacija ili dokolku redot 
na genite vo dupliciraniot segment e obraten imame obratno tandemna duplikacija. 
Ako pak dupliciraniot segment se nao|a na krajot t.e. terminalno na hromozomot imame 
terminalna duplikacija. 
 
Geneti~kata analiza na 
duplikaciite dobiva i 
citolo{ka potvrda i toa 
kako na metafazni taka i 
na politeni hromozomi.  
  Duplikacija na daden 
gen mo`e da se dobie pri 
t.n. neramnomeren 
krosingover i toa koga 
nesestrinskite 
hromatidi na 
homolognite hromozomi 
si razmenat neednakvi, 
razli~ni po dol`ina 
segmenti. Klasi~en 
primer pretstavuva 
dominantnata mutacija na 
t.n. BAR ili tesni o~i 
kaj drozofilata, koja e 
rezultat na duplikacija 
na mal segment vo H-
hromozomot, odnosno vo 
H-hromozomite na 
edinkite so BAR-
mutacija ovoj del e povtoren dva pati odnosno e 
dupliran.  

 

Sl. Vidovi na duplikacii 

 

Сл. Механизам на формирање на дупликација при неправилен кросинговер 
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Duplikacija pri nepravilen crosing-over kaj Drosophila 

melanogaster- bar o~i

 
 
  Duplikaciite mo`at da bidat vo sosedni segmenti na hromozomite ili mo`at da bidat 
rasporedeni po celiot hromozom. Vo evolucijata na hromozomite golemo zna~ewe imaat 
t.n. mikropovtoruvawa (mikroduplikacii), koi uslovuvaat pojava na slo`eni geni {to 
se sostaveni od blokovi na divergirani duplikati na eden genski lokus.  

 
Sl. Detekcija na duplikacija 11q+ so FISH 

 
Duplikaciite pretstavuvaat najva`ni izvori za evolucijata na novi geni odnosno preku 
niv i nivnite promeni se zgolemuva obemot i raznoobrazieto na geneti~kata 
informacija. Mnogu od duplikaciite kako i deleciite se javuvaat vo rezultat na 
hromozomski prekinuvawa koi gi predizvikuvaat najrazli~ni mutageni agensi (fizi~ki 
ili hemiski).   
  Inverzii se takvi strukturni promeni kaj koi daden segment vo hromozomot se nao|a vo 
invertirana odnosno obratna pozicija. Ovoj tip na hromozomski aberacii se 
ostvaruvaat vo rezultat na dve raskinuvawa na hromozomite pri {to se javuvaat dva 
strani~ni i eden sredi{en  segment. Spojuvaweto na ovie tri fragmenta nastanuva taka 
da sredniot fragment pred da se povrze so strani~nite zadol`itelno invertira 
(rotira) za 1800. Vo ovoj slu~aj se zapazuva op{tiot genski bilans, me|utoa so promeneto 
mesto (redosled) na genite koi se nao|aat vo invertiraniot segment, a ovaa promena pak 
e povrzana so promenata vo nivnata ekspresija ili u{te poznata kako pozicioni efekt. 
Edinkite po dadenata inverzija mo`at da bidat homo i heterozigotni. Dodeka vo 
zavisnost od toa koj segment invertira, inverziite mo`at da bidat: paracentri~ni i 
pericentri~ni. 
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Homozigoti  ADCBEFGH    iverzijata       
                 ADCBEFGH       vodi poteklo 

      pred mejoza  

 

Heterozigoti  ABCDEFGH    neregularen          
        ADCBEFGH        Crossing-over  

 
 

 Kaj paracentri~nite inverzii obi~no invertira 
segment od edniot hromozomski krak vo koj ne e 
vklu~eno centromernoto stesnuvawe.  
Pri pericentri~nite inverzii vo invertir~kiot 
segment vklu~eno e i centromernoto stesnuvawe. Po 
pravilo pericentri~nite inverzii povrzani se so 
promeni vo morfologijata na hromozomite. Obi~no 
razlikite vo morfologijata na hromozomite vo 
kariogramite pri ednakov hromozomski broj se 
interpretiraat kako rezultat na pericentri~ni 
inverzii. 
Eden hromozom mo`e da ima dva ili pove}e od dva 
invertirani segmenti. Od druga strana pak 
inverziite mo`at da bidat ili nezavisni ili edna 
inverzija da vklu~uva druga inverzija. I inverziite 
se detektiraat i doka`uvaat citolo{ki i 
geneti~ki. 

 

 

 

 

 

Citolo{koto doka`uvawe na inverziite najlesno e 
kaj politenite hromozomi po formiraweto na 
karakteristi~nite jamki, a isto taka i so primena na 
metodite za diferencijalno obojuvawe na metafaznite 
hromozomi 

 
 

 

  
  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sl. Paracentri~na inverzija 

Sl. Pericentri~na inverzija 

Sl. Mehanizam na formirawe     

pericentri~na inverzija 
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Pahitenskiot stadium na profaza-1, isto taka e pogoden za doka`uvawe i prou~uvawe na 
inverziite, a posebno na heterozigotnite inverzii. Postoeweto na most i acentri~en 
fragment vo anafaza-1, od druga strana uka`uva deka vo edna paracentri~na 
heterozigotna inverzija do{lo do krosingover pome|u normalnata (intaktnata) 
nesestrinska hromatida i invertira~kiot segment vo soodvetniot homologen hromozom. 
Pri homozigotna inverzija kowugacijata na hromozomite se odviva normalno. Dodeka 
pri heterozigotnata inverzija  ako se slu~i edine~en krosingover pome|u hromatidite 
na invertiraniot hromozom i na normalniot hromozom, }e se dobijat hromatidni 
promeni. Poto~no sekoja rekombinirana hromatida ima duplikacija i delecija, taka 
{to pojavata na delecija vo ednata hromatida koja e povrzana so zaguba na centromerno 
stesnuvawe uslovuva formirawe na acentri~en fragment, dodeka duplikacijata vo 
drugata hromatida se gleda vo pojavata na dicentri~na hromatida. Dicentri~nata 
hromatida vo anafaza-1, formira hromatiden t.n. anafazen most, a acentri~iot 
fragment otpa|a vo ponatamo{nata delba na jadroto. Vo rezultat na vakvite promeni po 
zavr{uvaweto na mejozata pri gametogenezata se dobivaat gameti koi imaat hromozomi 
so delecija vo eden region i duplikacija vo drug region. Pozicioniot efekt i 
supresijata  t.e. inhibicijata na krosingoverot se osnovnite geneti~ki dokazi za 
inverziite. 
 

 

Sl. Markiran 9tiot par hromozomi vo kariotipot na ~ovek (eden normalen 
submetacentrik, gore desno, i eden so pericentri~na inverzija, 

 dole levo, metacentri~en) 
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Sl. Inverziona petelka vo tek na mejoza i produkti od normalen hromozom i homolog so 
paracentri~na inverzija 
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Sl. Inverziona petelka i produkti od normalen hromozom i homolog so 
 pericentri~na inverzija 

 
Izohromozomi se formiraat vo tekot na neregularni kariokinezi koga namesto 
nadol`no delewe na hromozomite na krajot od metafaza, po gre{ka }e se slu~i napre~na 
podelba vo predel na centromerot. Od vaka podeleniot hromozom se formiraat 
izohromozomi koi imaat identi~ni kraci i po morfologija sekoga{ se metacentrici vo 
tesna smisla na zborot (M). 

        
 

Sl. Normalna nadol`na podelba na hromozomot i abnormalno napre~no delewe i 
formirawe na izohromozom 
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Sekoj izohromozom vo isto vreme nosi i delecija i duplikacija, pa dokolku se formira 
vo tekot na vtorata mejotska delba, rezultira so defektni gameti vo koi e prisuten 
izrazen disbalans na genite. Od tie pri~ini ponekoga{ izohromozomite se ozna~uvaat i 
kako invertirano duplicirani hromozomi  ( Sl. ) 
 

 
 

Sl. Naj~esti oblici na derivirani (ekstranumerarni) hromozomi vo humana populacija 
vo koi spa|aat izohromozomi, minutni i ring hromozomi  

 
Naj~esti izohromozomi formiraat hromozomite od D grupata i H hromozomot. Efektot 
od vaka rearan`iranite hromozomi vrz fenotipot zavisi od toa koi hromozomi 
u~estvuvaat vo strukturnite promeni kako i toa koi segmenti od niv se opfateni so 
promenite. Slednata {ema najdobro ja otslikuva taa pojava.   

 
 

  
 

 Gap (gap) e poseben tip na intrahromozomska strukturna promena vo koja ne doa|a do 
kalsi~na delecija ili prekin vo kontinuitetot, no se slu~uva reducirawe na nasledniot 
materijal vo opredelen region od hromozomot. Na svetlosna mikroskopija se uo~uva 
kako posvetol region po dol`inata na hromozomot {to pri obi~no obojuvawe lesno se 
detektira. Gapovite se opi{ani i najdobro prou~eni na humani hromozomi a se 
sre}avaat kaj nekoi genski usloveni patologii (Bloom-ov sindrom i Fanconi-eva anemija). 
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INTERHROMOZOMSKI PROMENI 
 
Site promeni vo strukturata na hromozomite koi opfa}aat dva i pove}e nehomologni 
hromozomi ili hromozomski parovi spa|aat vo grupata na interhromozomski strukturni 
promeni.  
 
Translokacija pretstavuva hromozomska aberacija koja se javuva kako rezultat na 
razmena na segmenti pome|u dva nehomologni hromozoma. Vo zavisnost od na~inot na 
raspredelbata se razlikuvaat pove}e vidovi na tranlokacii: 

1. Recipro~na tranlokacija ima koga po nastanati prekini na dva razli~ni 
hromozomi recipro~no se izmenuvaat prekinatite delovi i se povrzuvaat. 

2. Nerecipro~na tranlokacija e prenesuvawe na eden fragment od hromozomot na 
drug nehomologen hromozom 

3. Robertson-ieva translokacija - vo potesna smisla podrazbira zamena na 
hromozomski segmenti pome|u dva akrocenti~ni hromozomi  

 

 
 

Sl, Mehanizam na formirawe na translokacija 
 

Translokaciite mo`at da bidat u{te i simetri~ni (eucentri~ni), koga sekoj hromozom 
posle translokacijata ima centromerno stesnuvawe ili asimetri~ni (aneucentri~ni), 
koga se dobivaat dicentri~ni hromozomi i acentri~ni fragmenti i da se javuva vo 
homozigotna ili heterozigotna sostojba. 

                   
Sl. Recipro~na tranlokacija    Sl. Nerecipro~na translokacija 
        (insercija) 
 Fuzija na hromozomite - Rezultatite od ponovite ispituvawa uka`uvaat deka postojat 
tri tipa na hromozomski fuzii i toa: centri~ni(=centromerni); telomerno-
centri~ni i telomerni. 
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Pri centri~nata fuzija od dva akrocentri~ni hromozomi se dobiva eden dvokrak i toa 
naj~esto metacentri~en ili submetacentri~en hromozom. Za prv pat ovoj tip na 

hromozomska aberacija e opi{an od 
Robertson kaj skakulcite i zatoa e 
poznata kako Robertson-ieva 
translokacija a podocna e potvrdena 
so mnogubrojni primeri kaj drugi 
`ivotinski i rastitelni organizmi. 
Se naveduvaat tri mo`ni mehanizmi 
koi uslovuvaat pojava na Robertson-
ieva translokacija i toa:  
 
1) Recipro~na translokacija so 
eliminacija na eden od 
centromernite stesnuvawa so mala 
koli~ina na pericentromeren 
hromatin. 
 2) So raskinuvawe na centromerot i 
fuzija na centromerite  
3) So raskinuvawe na kusite kraci od 
akrocentri~nite hromozomi i fuzija 

na centromerite.  
 Spojuvaweto na dva homologni hromozoma vo eden, pretstavuva poseben vid na 
translokacija, koja se ozna~uva i kako strukturno rearan`irawe vo ramkite na eden 
homologen par. Me|utoa, nezavisno od mehanizmot krajniot rezultat e dobivawe na eden 
hromozom mesto dva, {to uslovuva namaluvawe t.e. redukcija na hromozomskiot broj, a so 
zadr`uvawe na celokupniot hromatinski materijal. Na ovoj na~in imame strukturno 
rearan`irawe na oddelni hromozomi. 

 
 
Sl. Parcijalna monosomija, kako posledica na strukturna aberacija, 
 transkolacija  45, XY,-13,-14, t(13q 14q) 
 
  Vo tekot na interhromozomskite strukturni aberacii vsu{nost odredeni geni se 
translociraat odnosno prefrluvaat na sosema drug nehomologen hromozom i pri toa se 
vklopuvaat vo druga svrzana grupa. Od tie pri~ini glavniot genetski efekt na 
translokaciite e vo menuvaweto na svrzanite grupi. Edinkite heterozigotni po dadeni 
translokacii gi zadr`uvaat novite genski kombinacii i gi prenesuvaat vo potomstvoto 
Opi{ani se pove}e od 40 translokacii pri koi doa|a do aktivacija na onkogeni i toa 
najmnogu kaj leukemii, limfomi,  tumori i dr.  

 
Sl. Robertson-ieva translokacija 
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Translokacijata t(9;22) se povrzuva so CML (hroni~na mieloidna leukemija) a t(15;17) so 
premielocitna leukemija tip M3. Pri strukturnata promena doa|a do formirawe na 
hibridna DNA(ABL/BCR gen), koja pak uslovuva pojava na himeren protein so izmeneta 

funkcija, koj se javuva kako 
pri~ina za maligna 
transformacija na kletkite. 

 
 

Sl. [ematski prikaz za 
formirawe na Philadelphia 

hromozomot 
 
 Vo drugi slu~ai translokacijata 
go premestuva proto-onkogenot od 
silen promotor koj pripa|a na 
drug gen pri {to negovata 
zgolemena aktivnost go pretvora 
vo onkogen i toj vlijae na 
zgolemenata proliferacija na 
kletkite. Na primer 

translokacijata t(8;14) kaj Burkitt lymphoma i t(14;18) vo B-cell lymphoma. Onkogenot ima 
dominanten efekt vrz kletkite, a toa zna~i koga e aktiviran dovolan e mutacija samo vo 
edniot alel na genot za da go promeni fenotipot na kletkata od normalen vo malignen. 
(Thompson&Thompson) Translokaciite se doka`uvaat so geneti~ki metodi preku 
ot~ituvawe na promenite vo svrzanite grupi i naru{uvaweto na genskiot balans vo 
zigotot. Citolo{ki translokaciite se doka`uvaat preku mejozata bidej}i 
tranlociranite hromozomi me|u sebe ne kowugiraat kako bivalenti tuku kako 
tetravalenti. Heterozigotni po dadena translokacija hromozomi, vo profaza I 
obrazuvaat t.n. krstovidni strukturi, bidej}i homolognite lokusi se nao|aat vo 
nehomologni hromozomi (Sl.). 

 

Sl. Kowugirawe na normalni hromozomi i nivni homolozi so recipro~na 

translokacija vo tekot na mejoza . Produkti od istiot mejotski ciklus 
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So procesot na terminalizacijata na hijazmite od ovie strukturi se dobivaat 
karakteristi~ni prstenovidni strukturi (Sl.). Formiraweto na prstenesta struktura 
od ~etiri hromozomi vo dijakineza pretstavuva glaven argument (citolo{ki dokaz) za 
postoewe na heterozigotna translokacija. Kako rezultat na heterozigotnata 
translokacija so karakteristi~nite mejotski strukturi, 3/4 od  produciranite gameti se 
sterilni.  

 
Sl. Tipovi na gameti koi se dobivaat pri  heterologna translokacija 14/21 

 
Od ova se zaklu~uva deka geneti~kata karakteristika na translokaciite pretstavuva 
promena na svrzanite grupi, koja pak uslovuva pojava na pozicionen efekt i namalena 
fertilnost odnosno zgolemena sterilnost.    
Postoeweto na ovie aberacii ima golema uloga vo 
evolucijata na kariotipot. Usovr{uvaweto na 
metodite za diferencijalno obojuvawe na 
hromozomite vo poslednive godini dava mo`nosti 
da se otkrijat i telomerno-centri~nite 
(=centromernite) i telomernite fuzii.  
Primer: Telomerno-centromernite fuzii se 
otkrieni i prou~eni kaj nekoi majmuni, griza~i 
(glodari) i dr. Dodeka so komparativno 
prou~uvawe na kariotipot od ~ovekot i 
{impanzoto otkrieni se telomerni fuzii, 
odnosno vtoriot hromozomski par od kariotipot 
na ~ovekot e dobien so telomerna fuzija na 
subtelocentri~ni hromozomi, koi prestavuvaat 
(13) i (17) par od kariotipot na {impanzoto. 
Telomerni fuzii otkrieni se i kaj nekoi griza~i 
(glodari) i dr. 

 
 
Sl. Komparativen raspored na bendovi kaj humani 
hromozomi i {impanzo 
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