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KOÇLARDA SİNAPTONEMA KOMPLEKSİ'NİN
HİsTOMORFOLOJİSİ ÜZERİNDE ARAŞTIRMALARI
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InvestigatiollS mL the histomorphology of synaptonemal complex in the ram

Summary: The principal aim of this study was to investigate chromosome
pairing behaviour by synaptonemal complex analysis in the ram 's primer
spermatocytes. A modification of the Counce and Meyer microspreading technique
for primary spermatocytes was applied. This process was disrupted the cell
membranes; the synaptonemal complex was appeared as three parallel threads in
a two dimensional image. A tripartite proteinaceous complex hadformed along the
bivalents. After phosphotungstic acid staining. the lateral elements were stained
densely and between them the weaker central element was distinguished. Af ter
silver staining. the lateral elements were only sta ined. In this study, two proplwse
stages-zygotene and pachytene- were ident~fied. The sex chromosomes started
pairing at Iate zygotene.

Key words: Meiosis, ram, synaptonemal complex.

Özet: Bu çalışmanın amacı. koçların primer spermatositlerinde sinaptonema
kompleksi analizi ile kromozomların eşleşme davranışını incelemektir. Primer
spermatositler için Counce ve Meyer'e ait mikroyayma teknitinin modifikasyonu
uygulandı. Bu uygulama ile hücre membranın'ın yapısı bozularak. sinaptonema
kompleksi'nin, iki boyutlu olarak üç paralel iplik şeklinde görülmesi sağlandı.
Protein yapısmdaki bu üçlü kompleks. bivalanlar boyunca şekillenmişti.
Fosfotungstik asit boyamasından sonra. lateral elementler yoğun olarak boyandı
ve bunların' arasmda daha zayıf boyanan sentral element ayırt edildi. Gümü,ç
boyamasından sonra ise sadece lateral elementler görüldü. Bu çalışmada. iki
pro{az a,mması-zigoten ve pakiten- tanımlandı. Seks kromozomları geç zigotende
eşleşmeye başladı.

Anahtar kelimeler: Koç. mayoz. sinaptonema kompleksi.
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Giriş

Mantardan insana kadar değişik canlılarda
kromozom eşleşmesi üzerinde yapılan si-
togenetik çalışmaların çoğu, kromolOmlann
morfolojik nitelikleri üzerinde yoğunlaşmış ve
sinaptonema kompleksi adı verilen üçlü bir ya-
pının gözlemlerine dayandınımıştır. (i, i 8,29).

Sinaptonema kompleksi, iki lateral ve bir
sentral elementten oluşur (I ,3,23,24,30). La-
teral elementler, homolog kromozomların eş-
leşme yüzeyinde yerleşir (25). Sitokimya ve
enzim çalışmaları ile bu elementlerin protein
yapısınıila olduğu gösterilmiştir (2, i 6, i 8, i 9,24).
Lateral elementlerde proteinlerle birlikte DNA
da bulunur, ama kromatindekinden çok daha
düşük konsantrasyondadır; sentral elementte ise
DNA yok denecek kadar azdır (18,19).

Sinaptonema kompleksi' ni ilk defa 1956
yılında Moses (I 7) kerevitte, Fawcett (8) gü-
vercin, insan ve kedi primer spermatositlerinde
ince kesitte tanımlamışlardır. İnce kesit tekniği
zor ve çok zaman gerektirdiğinden pratik değeri
sınırlıdır. Böylece, alışılmış elektron mik-
roskopik tekniklere alternatif olarak "mik-
royayma" adı verilen yeni bir teknik ge-
liştirilmiştir (2,3, i 8). Tekniğin esası, yüzey
geriliminden yararlanarak aköz bir zemin üze-
rinde mayotik hücrelerin yayılmasına dayanır
(2,20). Hücre ile çekirdek membranları par-
çalanır ve nükleer unsurların üç boyutlu düzeni
bozulur. Böylece yayılmış çekirdek materyali
içinde spesifik boyanan sinaptonema komp-
leksleri de iki boyutlu olarak üç paralel iplik
şeklinde görülür (2 i ,22,27).

Kompleks 'in yapılarını göstermede kul-
lanılan tekniklerin çoğu, bu elementlerin im-
munositokimyasal nitelikleri ile boyanma özel-
liklerine dayandınlır. Bu amaçla etanollü
fosfotungstik asit (PTA) ve gümüş imp-
regnasyonundan yararlanılır. Formol tes-
pitinden sonra PTA ile boyanan sper-
matositlerdeki sinaptonema kompleksieri' nin
lateral elementleri, homojen olarak görülür;
sentral element ise zayıf boyanır (27,29).
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Lateral elementler ve nükleolus or-
ganizatörleri (NOR) gümüşleme ile de bo-
yanırlar (29,30). Eksenler üzerinde gümüşün bi-
rikimi granüler tarzdadır. Sentral element bu
teknikle görülmez (6, i 8).

Leptotenin sonunda ve zigotenin baş-
langıcında homolog kromolOmlar arasında si-
napsis başlar ve lateral elementler biraraya gelir
(15). Erken zigoten, otolOmal kromozomların
tam olarak sinaps yapmaması ile karakterizedir.
Geç zigoten çekirdeği, daha ilerlemiş bir sinaps
ile karakterizedir (lO, i I). Pakitende sı-
naptonema kompleksi tüm uzunlukları bo-
yunca, kardeş olmayan iki kromatit'in homolog
DNA segmentlerini birleştirerek fermuar şek-
linde kesintisiz ilerler (27,29). Bunun sayısı
otozomlann haploid sayısına karşılıktır (I 8,20).

Mayotik hücre bölünmesi sırasında mey-
dana gelen ikinci önemli olay, genetik re-
kombinasyondur (2, i 9,23). Sinaptonema komp-
leksi boyunca, rekombinasyonu katalize eden
multienzim kompleks yerlerini gösteren re-
kombinasyon nodüııeri bulunmaktadır (23).
Erken rekombinasyon nodüııeri, zigotende kro-
molOmlar eşleşmeye başladığı zaman bu-
lunurlar (4,23). Sinapsisin başlangıç yerlerinde
bunların varlığı, homolog kromozomların eş-
leşmesinde rol oynadıklarını gösterir (7,23,28).
Geç rekombinasyon nodüııeri, pakitende kro-
molOmlar tamamen sinaps yaptığı zaman bu-
lunurlar. Pakitendeki bir rekombinasyon no-
dülü, krosing over'ın gerçekleştiği yeri gösterir
(23,27).

Memeli seks kromozomları ga-
metogeneziste seksüel dimorfizm gösterir. 00-
geneziste X kromozomları bütünüyle eşleşir ve
rekombinasyona katılır. Oysa spermatogene-
ziste, heteromorfik ve büyük bir kısmı homolog
olmayan X ve Y kromolOmlarının eşleşmesi ve
rekombinasyonu spesifik bir alanda sı-
nırlanmıştır. X ve Y kromozomları arasındaki
bu segmente pseudootozomal hölge (PAR) adı
verilir (5, i 3). Eşleşme ve krosing over, bu ho-
molog segmenUe meydana gelir (ı 2).
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Pakiten mayotik profazda uzun bir aşa-
madır, Bu zaman içinde spermatositler ve özel-
likle XY kromozomları bir takım morfolojik
değişiklikler geçirirler (6,19,25,26), X ve Y
farklılaşmaları, ilerleyen yapısal karmaşıklığa
göre gruplandığı zaman bir dizi şekillendirir.
Bu morfolojik tiplere göre zigoten ve pakitenin
alt aşamalarını tanımlamak mümkün olur
(lO, 13,21 ,25,27). XY çiftindeki değişiklikler
türe özgüdür (21). Araştırmacılar tarafından bu
konuda farklı kriterler sunulmaktadır (5,12).

Bu çalışmada koç spermatositlerinde, sı-
naptonema kompleksi anomalilerinin ta-
nımlanması için bir standart geliştirebilme gay-
retiyle, ışık ve elektron mikroskop düzeyinde
normal sinaptik dönem ve otozomal kro-
mozomlar ile XY kromozamlarının aşamaya
bağlı olarak şekillenen farklılaşmaları araş-
tınımıştır.

Materyal ve Metot

Çalışma için gerekli materyal, Ankara Et
ve Balık Kurumu ile Sincan Belediyesi mez-
bahalarından sağlandı. Araştırmada, puberteye
ulaşmış çeşitli yaş gruplarından 25 koçun tes-
tisleri materyalolarak kullanıldı.

Sinaptonema kompleksi'nin elektron mik-
roskopik olarak incelenmesi amacıyla testis par-
çaları Hank's dengeli tuz solüsyonuna aktarıldı.
Counce ve Meyer'e (3) aİt mikroyayma yön-
teminin modifikasyonu ilc hazırlanan ve eta-
nollü fosfotungstik asit (PTA) ile boyanan pre-
paratlar Carl-Zeiss EM 9S-2 model
transmission elektron mikroskobunda incelendi.

Sinaptonema kompleksi'nin ışık mik.
roskobunda incelenmesi amacıyla aynı şekilde
testis parçaları Hank's dengeli tuz solüsyonuna
alındı. Boyama için, Howell ve Black'in (9)
kolloidal gümüş tekniği uygulandı.

Bulgular

Mikroyayma tekniğinin uygulanması sı-
rasında, testis dokusunun tiftiklenmesi ile hüc-
reler patlatıldığında ve yayma medyumunun yü-
zeyine değdirilmek suretiyle aktarıldığında,
yüzey gerilimi değişikliklerinden dolayı, farklı
çaplarda yayılan primer spermatosite ait çe-
kirdek materyali görüldü. Membranıarın !ize ol-
masıyla şekillenen nükleoplazma uniform,
yoğun boyanrıuş bir zemin oluşturdu. Bu şe-
kilde yayılrıuş çekirdek materyalinde si-
naptonema kompleksi iki lateral ve hir sentral
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;id.ı1 I. Bır scmral element (s) ve daha YO~lInboyanmı~ iki lateral elemenııcn (L) Olll~~lIl
sinaptonema kompleksi. PTA.x 27708.

Figıırc I. The synaptonemal complcx consists of a central element (s) and denscly stained two
lateral elements (L).PTA.x 27708.
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elementten oluşan üç paralel iplik biçiminde
görüldü (Şekil i L,s).

Etanollü fosfotungstik asit boyamasından
sonra lateral elementler sentral elementten daha
yoğun gözlendi (Şekil!). Bu boyaya hem lateral
hem de sentral element pozitif yanıt verirken,
gümüş nitrat ile sadece lateral elementler bo-
yandı. Eksenler üzerinde gümüşün birikimi gra-
nülerdi (Şekil 2).

Hücre populasyonunda profaz aşa-
malanndan zigoten ve pakiten görüldü. Oto-
zamal kromozomların eşleşme durumuna göre,
zigotenin iki alt aşaması tanındı. Erken zi-
gotende bivalan kromozomlar sinapsise baş-
ladı, ancak eşleşmemiş lateral elementler (ak-
siyal elementler) çoğunluktaydı (Şekil 3 ok
başları). Ancak, bu aşamada seks kro-
molOmlan, otozomal kromolOmlardan ayırt
edilemedi. Homologlann eşleşmesinde rol oy-
nadığı ileri sürülen erken rekombinasyon no-
dülleri de görüldü (Şekil 3 oklar).

Geç zigoten çekirdeği ise otolOmların iler-
leyen sinapsisi ile karakteri zeyd i (Şekil 4).
Erken zigoten aşamasında XY çifti ayırt edi-
lememesine karşın, geç zigotende XY'nin ho-
molog bölgeleri arasında sinapsis belirgindi
(Şekil 4 X,Y).

Mikroyayma tekniği kullanılarak gümüşün
lateral elementlerde biriktiği elektron mik-
roskopta olduğu gibi ışık mikroskobunda da gö-
rüldü (Şekil 5).

Pakiten aşamasındaki pek çok sper-
matositte tüm otOlOmal kromolOmlarda uzun-
lukları boyunca sinaptonema kompleksi şe-
killenmişti (Şekil 6). Sinaptonema kompleksi
karyotipi, 2n=54 diploid sayı ile, bir çift seks
kromozomu (XY), 3 submetasentrik çift ve 23
akrosentrik otOlOma! bivalandan oluşmuştu.
Bütün preparatlarda özellikle 3 submetasentrik
kromozom çifti uzunluğu, submedian ki-
netokorları (Şekil 6 oklar) ve NOR (Şekil 6 n)
taşıma durumu ile dikkati çekti. NOR 'lar si-
naptonema kompleksIeri'nin uçlanna tu-
tunmuştu.

Şekıl 2. Sinaptonema kompleks' lerinde sadece lateral elementler grantiler tarzda pozitif reaksiyon göstermekte.
Gümüş nitrat.x 11250.

Figure 2. The only lateral elements showed granular positive reaction in the synaptonemal complexes.
Silver nitrate.x ı1250.
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Şekil 3. Erken zigotende aksiyal elementler (ok başları), eşleşmiş bivalanlar (s) ve erken rekombinasyon
nodülleri (oklar) görülmekte.PTA.x 3428.

Figure 3. The axial elements (arrow heads), synapsed bivalents (s) and early reeombination nodules (arraws)
in the early zygotene. PTA. x 3428.
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Şekil 4. Geç zigotende bivalanlar ve seks kramozamları (X,Y) görülmekte.PTA.x 4628.

Figure 4. The bivalents and the sex ehromosomes (X,Y) were seen in the Iate zygotene. PTA.x 4628.



Şekil 6. Otozamal kromolOmlar normal bir sinaptonema kompleksi yapısında ve üç submetasentrik çiftin kinetokorları
(oklar) ile NOR bölgeleri (n) görülmekte.PTA.x 2750.

Figure 6. The autosomal chromosomes showed anormal sinaptonemal eomplex strueture and the kinetochores of 3 sub-
metacentric pairs (arrows) and nucleolus organiser regions (NOR) (n) were seen. PTA.x 2750.

E. ERGÜN

Şekil 5. Sinaptonema kompleksi'nı olu~turan lateral elementler (ok). Gümü~ nitraLxSOO.
Figure 5. The lateral elements of the synaptonemal complex (arrow). Silver nitrate.x 800.
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Primer spermatositler, otozomal kro-
mozamların sinaptik durumuna ve XY çiftinin
morfolojisine göre profaz alt aşamalanna ay-
rıldı. Otozomal bivalanlar aynı uzunluktaki ho-
mologlar arasında tam bir sinapsis gösterirken,
X ve Y kromozomları bir uçta eşleşmiş, eşit
uzunlukta olmayan iki kromozom olarak ta-
nındı. X ve Y'nin farklı olan uzunlukları, bun-
ları tanımlamak için güvenilir bir kriter oldu. X
ve Y kromozamlarının eşleşmemiş eksenleri ise
pakitenin başından sonuna kadar morfolojik de-
ğişiklikler geçirdi. Seks kromozamu ek-
senierinin sinapsisi, desinapsisi ve morfolojik
farklılaşması ile geç zigoten ve pakitende seks
bivalanının 5 tipi tanımlandı.

Tip 1 seks hivalanı geç zigotende meydana
geld~ (Şekil 4 XV). Bu aşamada otozomlar
henüz eşleşmeyi tamamlamamışken, X ve Yek-
senleri arasında sinaptonema kompleksi mev-
cuLLu. Y'nin toplam uzunluğunun yaklaşık
%50'si X ile eşleşti ve bu alt aşamada seks kro-
mozomlarının eşleşmemiş lateral elementleri
herhangi bir farklılaşma göstermedi.
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Tip 2'de X ve Y eksenleri arasında si-
napsis maksimum uzunluğa ulaştı (Şekil 7). Tip
3 X ve Y kromozamunun desinapsisi ile ka-
rakterize oldu. Sinaptonema kompleksi tip
2'den daha kısaydı (Şekil 8). Tip 4 XY çiftinde
sinaptonema kompleksi mevcut değildi (Şekil 9
yıldız), uç uca bir ilişki sözkonusuydu. Tip 5
XY çiftinde ise eksenlerde bölünmeler, dal-
lanmalar gözlendi (Şekil 10). XY'nin eş-
leşmemiş segmentlerinin, pakitenin ilerleyen
aşamalanna bağlı olarak görünümü ve boyutları
değişikti. X ve Y eksenlerini ayırt etmek zardu.

Tartışma ve Sonuç

Homolog kromOlOmların eksenlerini mey-
dana getiren, iki lateral ve bir sentral ele-
mentten oluşan sinaptonema kompleksi'nin
gencl yapısı pek çok organizmada önemli öl-
çüde benzerdir (l,3,23,24,30).

Sinaptonema kompleksi, protein ya-
pısındadır (2, 16,18, i9,24). Sitokimyasal re-
aksiyonlar sentral bölge proteinlerinin lateral
element proteinlerinden farklı olduğunu gös-
termiştir (6,29,30). Bu çalışmada, bir protein

, O'.i~.~.: .~
. .'~ ~-. ..,-~.

Şekil 7. Tip 2 XY kromozomu. PTA.x 13500.
Figurc 7. Type 2 XY chromosome. PTA.x 13500.
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Şekil 8. Tip 3 XY kromozomu.PTA.x 13500.
Figure 8. Type 3 XY chromosome. PTA.x 13500.

Şekil 9. Tip 4 XY çiftinde uç ııca ilişki (yıldız). PTA.x 10500.
Figıırc 9. End to end "ssociation in the type 4 XY pairs. (asterisks). PTA.x 10500.
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Şekil iO. Tip 5 XY çifti eksenlerindeki daııanmalar. PTA,x 12300.
Figure LO. Branches in the type 5 XY pair'axes. PTA.x 12300.
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boyası olan fosfotungstik asite hem lateral hem
de sentral elementler pozitif yanıt verirken,
gümüş nitrat ile sadece lateral elementler bo-
yanmıştır. Moses'e (18) göre gümüşün sentral
bölgede görülernemesi, burada DNA'nın ol-
madığını gösterir.

Bu alanda yapılan çalışmalar, sinapsis ve
desinapsiste sinaptonema kompleksi'nin ka-
litatif ve kantitatif özelliklerinin bivalana pa-
ralel olduğunu ve eşleşme sırasında homolog
kromozamlan bir araya getirdiğini göstermekte-
dir (1,18,20). Bu çalışmada, 26 otozamal kro-
mozam ve 1 XY çiftine sahip olduğu bilinen
koçlarda, haploid kromozom sayısına eşit 26
otozomal sinaptonema kompleksi ve 1 XY çif-
tinin mevcut olduğu görülmüştür.

Sinaptik dönemin tanımlanması, infertil er-
keklerdeki mayotik mutasyon olaylarında, si-
naptik anomalilerin tanısı için bir standart oluş-
turması açısından gereklidir. Sinaplik anomaliler
sadece pakitende tanınabilir. Presinaptik kon-
figürasyonlar, pakitendeki sinaptik anomaliler
ile karışmaz. Çünkü sinaptonema komp-
leksleri'nin morfolojisi tamamen farklıdır ve

erken aşamalarda seks kromozamları ayırt edi-
lemez (26). Çalışmadaki gözlemler de, koçlarda
mayozun farklı aşamalarının ka-
rakterizasyonunu sağlamıştır. Erken zigotende
seks kromozamlarının tanımlanamamasıyla,
bunun diploten aşamasıyla karıştınlmayacağını
düşündürmüştür.

Solari (25), fare XY çiftinde hem eşleşen
hem de farklı bölgeler olduğunu bildirmiştir.
Eşleşme bölgesinde sinaptonema kompleksi şe-
killenirken, diğer bölgede kromozamal eksenler
serbesttir. tnsan, rat, hamster, köpek gibi de-
ğişik memeli türlerinin XY çifti üzerindeki ça-
lışmalar parsiyal sinapsis olduğunu gös-
termektedir (21,22). Bu çalışmada da XY'nin
parsiyal sinapsisi desteklenmektcdir.

Memelilerde pakiten alt aşamalarını be-
lirlemedeki esas kriter, seks kromozomlannın
eşleşme durumu ve morfolojisidir (lO, 13,2 1,25,
27). X ve Y kromozamları gerek morfolojik
farklılaşmaları, gerekse eşleşme ve desinapsis
zamanıyla otozamal kromozomlardan farklıdır.
Bu özellikler türlere özgüdür (21,23,28). Bu ça-
lışmada, X ve Y kromozamlan, Villagomez'in
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(28) domuzlardaki bulgularıyla benzer olarak,
geç zigotende uzunluklarının büyük bir bö-
lümünde eşleşmişti ve eşleşmerniş eksenlerde
farklılaşma yoktt!.

Çalışmada tanımlanan 5 tip XY çifti, Jo-
seph ve Chandley'in (l2) rat'larda, Dai ve
ark.'nın (5) koçlardaki bulguları ile bag-
daşmaktadır. Bu. geç zigotenden geç pakitene
kadar olan aşamaları kapsar.

Araştırmada, haşlıca iki mayotik profaz
aşaması -zigoten ve pakiten- gözlendi. Vil-
lagomel. (28) tarafından yahani domuzlarda ya-
pılan çalışmada oldugu gibi, tamamen eş-
leşmemiş aksiyal element gösteren hücre yoktu.
En çok görülen aşama pakitendi. Zigotenin
erken ve geç aşamaları gözlendi. Erken zi-
gotende aksiyal elementler çoğunluktayken, geç
zigotende eşlcşme hemen hemen ta-
mamlanmıştl. Bu gözlemler, Moses'in (20)
hamsterdc, Jimenez ve ark.' nın (10) köstebekte,
Jones ve Craft' ın (ll) çekirgedeki bulgularıyla
tam uygunluk göstermiştir.

Mayotik rekombinasyon, sinaptonema
kompleksi ile ilişkili, rekombinasyon no-
düllerinin varlığı ile karşılıklı ilişkilidir. Araş-
tırmacılara göre, zigotende gözlenen erken re-
kombinasyon nodülleri, homologların
eşleşmesinde roloynar; pakitendeki nodüller
ise krosing over bölgeleridir (7,23,28). Bu ça-
lışmada, zigotende aynı nodüller izlenmiştir.
Ancak, diğer nodiillerin krosing over böl-
gelerini gösteren kiyazma sayısıyla uygunluk
gösterip göstermediğini belirlemek zordur.

Sonuç olarak elde edilen bulgular, bivalan
kromolOmlar ilc sinaptonema kompleks 'leri
arasındaki paralelliği ve kromozomların eş-
leşmesinde kompleks'in önemini bir kez daha
göstermiştir. Ayrıca "mikroyayma" tekniği,
gerek normal gerekse anormal kromozom eş-
leşm'esi durumlarını incelemek için uygun bir
teknik olarak görülmüştür. Bu teknik ile po-
hploidi, asinapsis, XY anormallikleri gibi kro-
molOmal düzensizlikler, kromozomların ek-
senierine karşılık gelen lateral elementlerin
\nce\e.nmes\ ile ortaya çıkarılahileeektir.

E. ERGÜN

Kaynaklar
ı. Chandley AC (1988) Meiosis in man. TIG. 4. 79-84.
2. Comings DE, Okada TA (1970) Who!e moLIIl!elecı.
ron microscopy of meiotic chromosomes and the
syıwptonemal cOlnplex. Chromosoma. 30. 269-286.

3. Counce SJ, Meycr Gl" (1973) Dillim'ntiatll!n ofıh"
synaptonemal complex and the kinetochore in Locusta
spermatocytes studied by whole mOUlıt e!ectrOlI mic-
roscopy. Chromosoma, 44. 231-253.

4. Croft JA, Jones GH (1986) Sur/cıCI' spreading of
synaptonemal comp!exes in Locusts. i. Pachytene ob-
servations. Chromosoma, 93, 483-488.

5. Dal K, Dollln AE, Gillies CB (I 994) S\,lwptOlıeııwl
complex analysis oj' domestic sheep (Ovis ((ril'S) with
Robertsonian trwlsloC(lıiOlIS. f. Pachytene karyoıvpe
suhsraging ofnormal sheep. Genome. 37. 672-678.

6. Dresser ME, Moses MJ (1980) SynaptOlıema! comp-
lex karyotyping in spermalOcytes oj' the chinese hWl1s-
ter (cricetu!us Kriseus). lV. LiKht and t'!euron mic-
roscop)' ol synapsis ({nd nuc/eolar development h)'
sili'er staininK. Chromosoma, 76, ı-22.

7. Engebrccht J, Hirsch J, Roeder GS (ı 990) Mt'ioıic
gt'ne cOlıversion and cros.ıinli over: Their re/({Iiııııship
Lo each otht'!' and to chromosom" S\'ıwpsis lIfıd .11';.:-
reliation. CeH. 62, 927-937.

8. Fawcett DW (1956) Tht' fine structure of chro-
mosomes in the meiotic prophase of 1,t'Ttt'hratt' Spt'T-
matocytes. J Biophys Biocheın Cytol. 2. 403-406.

9. Howeli WM, Black DA (1980) Control/ed sili'er st({-
ininK of nuc/eo!us orKwıizer reKions with a prolt'ctive
col!oida! developer. Experientia, 36. iO14- ıO15.

iO. .lımenez R, Burgos M, Sanchez A, dc la Guardİa
RJ) (1990) Synaptonema! comp!ex ana!vsts of sllt'r-
matocytes of Ta!pa occidentalis (ftısecltvom. Mwn-
malia): Autosomal sy"apsis alZd suhstaginK ol' Zrlio-
nema aııd pachynema. Cytogenet Ccll Gcncl. 53. 97-
102.

1ı.Jones GH, Croft .lA (1986) Sur/cıce spreadilZK ol'
sYlZaptonemal complexes in Locusts. If. ZygotelZe pa-
irinK behaviour. Chromosoma. 93, 489-495.

12. Joscph AM, Chandley AC (1984) The morpho!ogiuı/
sequence ofXY pairiııli ilZ the Norway ml (RuITus Nor-
vegicus). Chromosoma. 89. 38 ı-386

13. Koykul W, Basrur PK (1995) The XY pair ol' the
min k (Mustela visO/ı) dll/"inK different period.~ of tes-
ticular activit)'. Hereditas, 122. 169- ı76.

ı4. Loidl .i (1994) Cytological aspects ol' meiotic re-
comhiııatio/l. Experientia. 50, 285-294.

15. Lu BC (1984) The cel/ular programFJr Ihefiml1atilJll
and disso!utiOlI (~I'the synaptO/ıema! complex in Cop-
rinus. J Cel! Sci, 67. 25-43.

ı6. Morlwaki D, Tsujita :\1 (I 974) S)'najJlonel1la! comp-
lex and male crossing over iıı Drosophi!a wıwwssue.
Cyto!ogia, 39, 829-838.

17. Moses MJ (1956) Chromosomal strucWres in cray/ish
spermatocytes. J Biophys Biochem Cytol. 2. 215-2 i8.

18. Moses MJ (1968) Synaptinemal complex. Ann Rev
Genet, 2, 363-412.



KOÇLARDA SINAPTONEMA KOMPLEKSI'NIN HIsTOMORFOLOJISI ÜZERINDE ARAŞTIRMALAR 317

19.Moses MJ (ı 975) The SynaplOnemal Complex and
Meiosis. Humaıı Cytogenetics. Department of Ana-
tomy. Duke University Medical Center Durham. North
Carolina. p: 101-125.

20. Moses MJ (ı 977b) Morphology of the autosomal
complemeııt iıı spread preparations. Synaptonemal
complex karyotyping in spermatocytes of the Chinese
hamster (cricetulus griseus). Chromosoma, 60, 99-
125.

2 i.Moses MJ (1977c) Synaptonemal complex kar-
yotyping in spermatocytes of the Chinese hamster (cri-
cetulus griseus). IL.Morphology of the XY pair in spre-
ad prepara tions. Chromosoma, 60,127-137.

22. Moses MJ, Counee SJ, Paulson DI' (1975) Synap-
tmıemal complex complement of man in spreads of
spermatocytes. with detai/ of the sex chromosome pair.
Science. 187, 363-365.

23. Rocder GS (1990) Chromosome synapsis and genetic
recomiJinatio/l. TIG, 6. 385-389.

24. Smith A. Benavcnte R (1992) Identijication of a
structurul protein componel!t (~f rat synaptonemal
complexes. Exp Cell Res, 198.291-297.

25. Soları AJ (1980) The Behaviour of the XY Pair in
Mammals. Laboratorio de Biologia Celu1ar Instituto de
Neurobiologia Buenos Aires, Argentina. p: 273-3 ı6.

26. Vldal F. Navarro J, Tcmplado C. Marımı S, Egoz-
eue J (ı984) Development and hehaı'iour oL S\'lWp-

tonemal complexes in human spennatoc\'tes hy light
and electron microscopy. Hum Genel. 68. 142-147.

27. Villagomez DAF (ı 993a) Synaptonemal Complex
Analy.~is of Chromosome Translocations in Pigs and
Cattle. Swedish University of Agricultural Sciences
Department of Animal Breeding and Genetics. Printed
at SLU info/repro, Uppsala.

28. VilIagomez DAF (I 993b) Zygotene- pachytene suhs-
taging and synaptonemal complex karyotrpiııl{ ol/)oar
spermatocytes. Hereditas. ll8. 87-99.

29. Westergaard M. von Wettsteln D (1972) The synap-
toııemal complex. Ann Rev Genet, 6. 7 i-i ıO.

30. Yanagibashi K. Kusanagl A (I 973) Elect-
ronmicmscopic ammoııiacal si/ver reaction for the
synaptonemal crJmplex (~Lthe mouse. Exp Cell Res. 78.
228-230.

Yazışma Adresi:
Yrd.Doç. Dr. Emel ERGÜN
KÜ Veteriner Fakültesi
Histoloji-Emhriyoloji Bilim Dalı
KIRIKKALE


	00000001
	00000002
	00000003
	00000004
	00000005
	00000006
	00000007
	00000008
	00000009
	00000010
	00000011

