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  دهیچک

عوامـل مـؤثر در ایجـاد و کنتـرل      ۀهاي متحرك براي حفظ حیات خود، نیاز به حرکت کـردن و تغییرشـکل غشـاء خـود دارنـد. لـذا مطالع ـ      سلول
نیروهاي وارد شـده   هاي غشاء سلول یکی از موضوعات مورد توجه محققین و دانشمندان است. شکل تعادلی و حرکت غشاء، ناشی اززدگیبیرون

 ۀهـاي فیزیکـی آن، بـه مطالع ـ   هـاي زیـر غشـاء و ویژگـی    قطبیـدگی اکتـین   ۀمدلی بر پای ۀهاي زیر غشاء است. در این مقاله، با ارائاز جانب اکتین
نـرخ پلیمـره شـدن     هـاي اکتـین،  هاي مختلفی مانند چگـالی رشـته  پردازیم. همچنین اثر تغییر کمیتهاي ایجاد شده در غشاء سلول میزدگیبیرون
  .کنیمغشاء بررسی می زدگیبیرونها و همچنین تنش وارد شده به غشاء را بر بزرگی رشته

  
  

   ژل، منعطفشبه ۀناحیاکتین،  ۀرشتغشاء، تغییر شکل زدگی، بیرون :يدیکل يهاهواژ
  

  . مقدمه1
 بایـد  شانوظایف انجام و ماندن زنده براي متحرك هايلولس
 حرکـت  و ندهد مناسب پاسخ محیط، از رسیده هاينالگسی به

 مغـذي،  مـواد  کردن پیدا راستاي در تواندمی حرکت این. کنند
 ةپدیـد  یـا  فاگوسـیتوز  ةپدیـد )، 1هـا (کراتینوسـیت  زخم التیام

 اکتـین  هـاي رشـته  قطبی طبیعت از هالولد. سباش زاییریخت
 سـلول  غشاء در و کنندیم استفاده دارجهت شدن پلیمره براي

 .]1[ شـوند یم سلول حرکت موجب و کرده ایجاد لکش غییرت
ـــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــ  

.1  Keratinocytes 

شوند. ولی  واپلیمرهتوانند همواره پلیمره و هاي اکتین میرشته
گیرنـد، ایـن   هنگامی که در مجاورت یک مانع زیستی قرار می

هـا و همچنـین   فرایند وابسته به نیروي وارد شده به سر رشـته 
شـود. ایـن فضـاي    یها مفضاي آزاد ایجاد شده در مقابل رشته

 مانع همچنین و اکتین هايرشتهآزاد در اثر افت و خیز گرمایی 
]. محققـین  2[ شودمی فراهم ،است غشاء همان که نها،مقابل آ

انـد کـه نیـروي ایجـاد     در مطالعات تجربی و نظري ثابت کرده
شده طی ساز و کار تغییر طول اکتین، براي ایجـاد حرکـت در   

هـاي متفـاوتی بـراي توصـیف     مـدل ]. 6- 3سلول کافی است [
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. ما در ایـن  ]9- 7[ اندارائه شدههاي اکتین و رشتهشکل غشاء 
ایـم. بـراي   ها و غشاء را مدل کردهاکتین ۀمقاله، تحول مجموع

هــاي هــاي اکتــین بــه صــورت میلــهســازي رشــتهایــن مــدل
کننـد و پلیمـره   ، که در زیر غشاء افت و خیـز مـی  منعطفشبه
ها با کمک گرفتن از شوند. این میلهرفته میشوند، در نظر گمی

کنند. همچنین غشاء گاه سخت به غشاء نیرو وارد مییک تکیه
سلول را با در نظر گرفتن سختی خمشی و کشش سطحی آن، 

که به صورت سري بـه یکـدیگر متصـل    با تعدادي کره و فنر، 
. در نتیجه با استفاده از یـک مـدل بهینـه،    کنیمهستند، مدل می

کنیم تـا بـا   ]، سعی می10[ انند مدل استفاده شده در مرجعهم
محاسبه و کمینه کردن انرژي غشائی که تحت تـأثیر نیروهـاي   

 زدگـی بیـرون قـرار دارد، دینامیـک    يهاوارد شده توسط رشته
  ایجاد شده در غشاء را مطالعه کنیم.

  

 مدل. 2
کنـیم تـا بـا کنـار هـم قـرار دادن برخـی        سعی مـی  لمددر این 

 زدگـی بیروندهند، دینامیک یندهایی که در زیر غشاء رخ میفرا
 زدگیبیروناین  ةهاي مؤثر در اندازتولید شده در غشاء و کمیت

داراي دینامیک و یک بخش  بخشدو  از دستگاهرا مطالعه کنیم. 
 ـ. بخش اول که به است شده یلشکتساکن   منعطـف شـبه  ۀناحی
ژل است. در این  ۀفضاي بین غشاء سلول و ناحی است، معروف

اند و سـر  ها مانند یک برس پلیمري از ژل بیرون زدهناحیه رشته
سـلول   غشـاء شان به سمت غشـاء قـرار دارد. بخـش دوم    مثبت

هـاي اکتـین،   است که در اثر نیروهاي وارد شده از جانب رشـته 
دهد. در نهایت قسمت ژل سـاکن قـرار دارد کـه    تغییر شکل می

  کند.ها بازي میبراي رشته گاه مکانیکی رانقش تکیه
 واپلیمـره  و پلیمـره  منعطـف شـبه ۀ ناحی ـ در اکتین هايرشته

. شوندمی جدااز آن  و شده متصل غشاء به یا این که و شوندمی
 دهنـده  اتصـال  يهـا پروتئین به اتصال ۀواسط به غشاء به اتصال
 اتصـال  ۀنقط ـ بـه  نیـرو  اعمـال  به فرایندها این. گیردمی صورت
 هـاي رشـته  همچنـین  و هاي آزادرشته. انجامدمی شاءغ و رشته
 جلـو  سـمت  به را غشاء اندشده فشرده غشاء زیر در که لیمتص
 کشـیده  متصـل  هـاي رشته که است الیح در این و دهندمی هل

. ایـن کشـیدگی تـا    کشـند می عقب به را آن غشاء، زیر در شده
 هارشته نهمچنی یابد.ادامه می شود جدا غشاء از زمانی که رشته

 بـا  و شـده  پلیمره ،فاصله و نیرو به وابسته نرخ باحالت آزاد  در
 ویژگـی  به توجه با]. 10[ شوندمی واپلیمره ،نیرو وابسته به نرخ

 سـختی  با فنرها از هايمجموع صورت به ، آن راغشاء کشسانی
 متصـل  هـم  بـه  سـر سـربه  و سري صورت به که معین کشسانی

 ۀشـبک  و غشـاء  از ايوارهطـرح  1 کلش. میگیریم درنظر اندشده
 در شـده  داده نشـان  نیروي دو. دهدمی نشان را پشت آن اکتینی

 و سطح به غشاء چسبندگی دادن نشان منظور به غشاء انتهاي دو
 ].11[ است شده وارد غشاء، تنش اثر همچنین

  
  هاي اکتینرشته. 3

 کـه  یمنعطف ـشبههاي هاي اکتین به صورت میلهدر این مدل رشته
 در دارنـد،  شدن پلیمره قابلیت و کنندمی خیز و افت غشاء زیر در
 پلیمـري  برس یک صورت به را نیاکتی ۀناحی. شوندمی گرفته نظر
 شـده  محک ـم ژل درون هـا رشـته  این فیمن سر. گیریممی نظر در

 در و زده بیـرون  ژل از عمـودي  صـورت  بـه  هااکتین ۀساق .است
 قـرار  غشـاء  زیر در منعطفشبه ۀحینا در هارشته مثبت سر نتیجه
مکـانیکی   گـاه تکیـه  یک عنوان به ژل از اکتین هايرشته. گیردمی
 مثبـت  سـر  ].12[ کننـد  وارد نیـرو  غشـاء  بـه  تـا  یرنـد گمـی  بهره
 کنـد،  خیـز  و افـت  توانـد می منعطفشبه ۀناحی دري آزاد هاتهشر

 که تیصور دری دستگاه چنین در]. 13د [شو واپلیمره یا و پلیمره
 رشـته  سـر  مقابـل  در مونـومر  یک شدن براي اضافه فیکا فضاي
. از آنجایی که شودمی پلیمره pk نرخ با رشته باشد، داشته وجود
 لازم فضاي معمولاً دارند گرمایی خیز و افت دو هر غشاء و رشته
 اب مونومرها همچنین]. 9د [شومی فراهم مونومر شدن اضافه براي
 طـول . در ایـن دو حالـت،   شـوند مـی  کنده رشته سر از dpk نرخ
هاي . نرخکندمی تغییر ،δ مونومر،یک  طول ةانداز به اکتین رشته

pk  وdpk شوندبا روابط زیر محاسبه می  
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 dpkپلیمره و با نرخ  pkها با نرخ در این ناحیه رشته غشاء. و منعطفشبه ناحیۀ در هاتحولات اکتین از نمایی (رنگی در نسخه الکترونیکی) .1 شکل

شوند. در این شکل خطوط آبی پررنـگ خـط ممـاس    از آن جدا می dkبه غشاء متصل و با نرخ  akها با نرخ ثابت د. همچنین رشتهشونمی واپلیمره
مماسی آن بـه دلیـل سـیال     ۀشود و مؤلفکند. شایان ذکر است که نیرو همواره عمود بر غشاء وارد میتماس رشته با آن را مشخص می ۀبر غشاء در نقط

تمـاس و   ۀاتصال اکتین و مماس بر غشاء در نقط ۀعمودي نقط ۀاند، به ترتیب فاصلکه در شکل مشخص شده dو  Zد. فواصل شوبودن غشاء خنثی می
  .شوندهاي غشاء اعمال میکنند به گوشهشش را بازي میکه نقش ک eFتماس با غشاء هستند. دو نیروي  ۀاتصال اکتین و نقط ۀنقط ۀفاصل

  
 در کـه ]، 14[ اسـت  انرژي آزاد توزیع ضریب  روابط این در

نیرویـی اسـت    df .شودمی گرفته نظر در 5/0 با برابر مدل این
)کنند. هاي آزاد به غشاء وارد میکه رشته )

pk max و 0
dpk هاينرخ 

. توجـه  هسـتند  جیخار نیروي غیاب در شدن واپلیمره و پلیمره
)داریم که  )

pk  نیز آن مقابل غشاء و رشته سر بیني آزاد فضا به 0
  دشومی تعریف زیر روابط با که دارد تگیبس
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max اینجادر 
pk و نیرو گونه هر درغیاب شدن پلیمره ۀبیشین نرخ 

ء غشـا  و اکتـین  ۀرشـت  سر بین ۀفاصل hت و اس جیخار مانع
 .است روي آنروبه

 خیـز  و افـت  و اسـت  آزاد منعطـف شـبه  ۀناحی در که نیاکتی
 دارد. 1که منشـاء آنتروپیـک   کندمی وارد غشاء به نیرویی کندمی
 خیـز  و افـت  منعطـف شبهۀ ناحی در اکتین رشتۀ تی،حال چنین در

ـــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــ  

 .1 Entropic  

 غشـاء  بـه  رشته که شودمی سبب امر این. دهدمی انجام گرمایی
 غشـاء  تواندمی تنها اکتین ،حالت آزاد در. کند وارد نیرو مقابلش

 به اکتین ۀرشت وسطت شده وارد نیروي. دهد هل جلو سمت به را
 صـورت  به نیرو این. دهیممی نمایش df با را مقابل آن در مانع
( )d cf f f   کـه  شـود می داده نمایش /c B pf k Tl l 2 24 

]. 15طـول ایسـتایی اکتـین اسـت [      plو اکتـین  کمانش نیروي
( )f  16[ دشومی محاسبه زیر ۀنیز از رابط[  
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)    در آن که   ) /lp l z l    ـ از عمـودي  اصـلۀ ف z و اسـت  2 ۀ پای
   .است غشاء با رشته برخورد نقطۀ در غشاء مماس تا اکتین

هـاي  به پـروتئین  akتوانند با نرخ ثابت ها همچنین میرشته
هـاي متصـل   اتصالگر غشاء متصل شوند. از طرف دیگـر رشـته  

وند کـه بـا   از غشاء جدا ش akتوانند با نرخ وابسته به نیروي می
  شودرابطۀ زیر داده می
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)5(  ( ) exp( ) ,
fak kd d k TB


 0  

) رابطه این در )
dk  نیـروي  گونـه  هـر  غیـاب  در شـدن  جدا خنر 0

نیرویـی اسـت کـه     af اینجـا ]. همچنـین در  3[ اسـت  جیخار
 در اکتین رشتۀ اگرکنند. هاي متصل به غشاء به آن وارد میرشته
 در و دهـد می هل جلو سمت به را غشاء ،شود فشرده غشاء زیر

 مـدل  از اسـتفاده  اب. کشدمی عقب به را ن، آشدن کشیده صورت
 رشـتۀ  بـراي  طـی خ تقریب گرفتن نظر در و  2دنمان کرم زنجیرة
 فیمعر را زیر فنر ثابت رشته، براي توانمیثابت،  سر دو با اکتین
  ]17[ کرد
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 غشاء به رشته اتصالاست.  اکتین رشتۀ طول l رابطه این درکه 
 klفنـر  ثابت و صفر لیتعاد طول با اتصالگر پروتئین یک وسطت

 ایـن  سري اتصال از حاصل فنر ثابت نتیجه در. گیردمی صورت
/  با فنر دو ( )k k k k keff l f l f  در نتیجـه  شودمی محاسبه .

  شودبه صورت زیر محاسبه می afنیروي 
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R/که  l l le p
    
1  d و اسـت  3رشـته  انتهـاي  دو ۀفاصـل  4

 .است غشاء روي رشته اتصال نقطۀ و اکتین پایۀ بین فاصلۀ

 هـا، رشـته  تحـول  بـر  حـاکم  هـاي نرخ امیتم داشتن با حال
 زمـان،  از ظـه لح هـر  در رشـته  هـر  حالـت  به توجه با توانیممی

 شـبیه ی روش ـ از کـار  این برايکنیم.  تعیین را هارشته سرنوشت
 بـه  توجـه  بـا  ابتـدا  در]. 18[ کنـیم می استفاده گیلسپی وریتملگا

تحـول   براي لازم زمان کمینۀ ،دستگاه در موجود رشتۀ هر حالت
)، کنـیم مـی  محاسـبه  را رشته آن )( ) iidt k j

j
   بـالانویس . i 

هاي بسته به تعداد نرخ jکند و اکتین مورد نظر را مشخص می
ـــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــــ  

 .1 Worm-Like chain (WLC)  

2. End to end distance  

حاکم در هر یک از حالات متصل و یا آزاد (براي حالت متصـل  
 واپلیمـره تنها نرخ جدا شدن و براي حالت آزاد سه نرخ پلیمره، 

ل از تـرین زمـان تحـو   شود. سپس کوچکو چسبیدن) تعیین می
، و بـه  mindtشـود،  هاي محاسبه شـده انتخـاب مـی   میان زمان

شود. با توجه به این در نظر گرفته می دستگاهعنوان زمان مرجع 
ها، فضاي احتمال مربوط هاي تحول هر یک از رشتهزمان و نرخ

)شود، بندي میبه رشته تقسیم ) ( )mini ip dt kj jبـا   . در نهایت
انتخاب یک عدد تصـادفی   0 هـا بـه   ، سرنوشـت رشـته  1

  د،شوصورت زیر تعیین می

)8(  
(i)  شودجدا می

dp
 

  



0
ــل   ــتۀ متصـ = رشـ

ــایر ســــــ
  ماندمتصل می  

  

)  شودپلیمره می )
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 رشــتۀ آزاد

ــایر ســــ

  
  شودپلیمره میوا

  شودمتصل می

  کندتغییري نمی

)9(  
 غشاء به ي اکتینهارشته که نیرویی ،تحول هر از بعد یتنها در

. کنیممی محاسبه) 7( و) 4( روابط از استفاده با را کنندمی وارد
بـه   خـارجی  نیـروي  ، به عنـوان شده محاسبه نیروي میدان این

 تعـادل  به نیروها این تأثیر تحت غشاء و شوندغشاء اعمال می
  .رسدمی
 
 غشاء. 4

فنر با طـول   Nاشاره شد، غشاء سلول توسط  همان طور که قبلاً
Nو  aاولیۀ  1  گلوله که به صورت سري متصل هستند، مدل

شده از غشاء مـورد   نماییبزرگساختار  2د. شکل شومیسازي 
گذارد. با توجه به شکل و با اسـتفاده از  بررسی را به نمایش می

سازي شدة هلفریش، انرژي هر نقطـۀ زنجیـره بـا    گسسته انرژي
  د،شورابطه زیر محاسبه می

)10(  total Tension Bend ,FG G G G    
به ترتیب انرژي کشیدگی فنرهـا   BendGو  TensionGکه در آن 

از اعمـال نیـروي    انرژي حاصـل  FGو انرژي خمشی است و 
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 نمایی شده از سه گلوله در غشاء تحت تأثیر نیرو به همراه مکان نهایی گلولۀ میانی (ساختار کدر).(رنگی در نسخۀ الکترونیکی) تصویر بزرگ. 2شکل 

  
بــه صــورت زیــر  TensionGخــارجی بــر ذرات غشــاء اســت. 

  شودمحاسبه می
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nrکه در آن 
 ـ  n ۀطول فنري است که گلول 1 ـ   ۀام را بـه گلول

nکند، ام وصل میa  طول تعادلی فنرها وk .ثابت فنر است 

عیین شکل غشاء نقـش تعیـین کننـده    انرژي دیگري که در ت
 mدارد، انرژي خمشـی اسـت. سـختی خمشـی غشـاء را بـا       

ازي سدهیم. در نتیجه انرژي خمشی در حالت گسستهنمایش می
  شودشده به این شکل نوشته می
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کــه در آن،  ,n nx y  هــر گلولــه در دســتگاه مختصــات مکــان
متوسـط بـین    ۀبرابر بـا فاصـل   nکند و دکارتی را مشخص می

  شودزیر داده می ۀاست و با رابط نقاط

)13(   nζ ,n nr r   1
1

2

   
هاي اکتین در در صورت حضور نیروهاي خارجی (وجود رشته

Fام، نیروي خارجی n ۀزیر غشاء)، به نقط
 شود. سهم وارد می

انرژي حاصل از اعمال نیرو به هر نقطه از غشاء به صورت زیـر  
  شودمحاسبه می

)14(  F . ,
N

nn
G F R  1

   
nRکه در آن 

 ـبهبردار جا  ام در اثـر اعمـال نیـرو    n ۀجایی گلول
 کمینه را هافنر و گلوله دستگاه انرژي آزاد ما ،مدل این دراست. 

آوریـم.  شکل تعادلی نهـایی غشـاء را بـه دسـت مـی      و کنیممی
 دسـتگاه همچنین براي وارد کردن اثر افت و خیـز گرمـایی، بـه    

دهیم تا با استفاده از روش مونـت کـارلو، مکـانی کـه     اجازه می
minزة انرژي در با min[ , ]BG G k T .دارد، را برگزیند  

  

  نتایج. 5
آنها را با  هاي اکتین،دو جزء غشاء و رشته هر سازيمدل از پس

 حالـت  از غشـاء  لشـک  تغییـر  باعـث  کنـیم کـه  هم ترکیب مـی 
. کندمی ایجاد متحرك زدگیبیرون یک و شودمی اولیه یکنواخت

 را غشاء از  μm 7 برابر یلطو ابتدا مذکور هايمدل ترکیب براي
 را غشـاء  دهنـده  یلشـک ت فنرهايدلی تعا طول. گیریممی نظر در

nm a   برابـر  10 از مـا  غشـاء  نتیجـه  در. گیـریم مـی  نظـر  در 
   N  . مـدول  اسـت  شـده  یلکتش گلوله 701 تعداد و فنر 700

pN nmk  کششی فنرها برابر   در]. 20شـود [ گرفته مـی  1227
 شودمی گرفته نظر در تخت کاملاً واریک ن به صورت غشاء ابتدا
. منشـاء وجـود ایـن    شودمی وارد Fe نیروي گوشۀ آن دو به که

نیرو، نیروي کشش سطحی غشاء و چسبندگی غشاء بـه سـطح   
اي در چنین در این مدل، غشاء به گونههم ].11پایینی آن است [
توانند در راسـتاي افقـی،   ها تنها میشود که گوشهنظر گرفته می

x̂ءنقاط غشـا  ۀ، حرکت داشته باشند. این در حالی است که بقی 
 ایـن حرکـت کننـد.    ŷو  x̂توانند آزادانه در هر دو راستاي می
 خود لتعاد ۀدر حول و حوش نقط جیخار نیروي غیاب در نوار
 ـ دهدمی انجام گرمایی خیز و افت  ۀ. درست در زیر غشـاء، ناحی
شـود. در ایـن   تعریـف مـی   nm150   ۀبا طول اولی ـ منعطفشبه
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  .سازيمدل در شده استفاده هايکمیت لیست .1جدول 
  اندازه  کمیت

 k  ]20 [ pN nm1227 ،یکشش مدول

m   ]15 [ Bk غشاء،شی خم تیسخ T20  
k  گرمایی، انرژي TB   

/  pN nm4 14  
 فرض شدهa   nm10 غشاء، فنرهاي لیتعاد طول

/]   ]15  اکتین، مونومر ةانداز  nm2 7  
  lp   ]15 [ m15 اکتین، ایستایی طول

  lk  ]17 [ pN nm11  غشاء، به اتصالگر پروتئین فنر ثابت
  ak  ]12 [ s11  چسبیدن، نرخ
kd  شدن، کنده نرخ آزاد

0  ]3 [/  s10 5  

maxk شدن، پلیمره نرخ آزاد ۀبیشین p  ]21 [ s 135 60  

/] maxkdp  ]22 شدن، واپلیمره نرخ آزاد ۀبیشین  s11 4  
/] an   ]23 اکتین، هايرشتهلی اچگ / /[ , , ] nm10 010 05 0 1  

eF   ]11 [ pN3 غشاء، هايلبه تنش 24  
  

مونومر اکتـین،   55اي برابر با رشتۀ اکتین با طول اولیه 25 ۀناحی
/یا معادل   nml 148 گیرنـد. ایـن   ، در کنار یکدیگر قرار مـی 5

انـد، در  ها، که به صورت عمودي از سـطح ژل بیـرون زده  رشته
ناحیـۀ ژل قـرار    در وسـط  درست از یکدیگر و فواصل مختلف

توان چگـالی  اکتین، می هايبین رشته ۀبا تغییر دادن فاصل دارند.
، در مسئله را تغییر داد. در این مقاله، مسئله در سـه  anها، رشته

/چگالی متفاوت  / /[ , , ] nman  10 010 05 0 بررسی شـده اسـت.    1
هـا عـلاوه بـر    ته، رش ـمنعطـف شبهشایان ذکر است که در ناحیۀ 
  شوند. واپلیمرهتوانند پلیمره و یا داشتن افت و خیز گرمایی، می

 ناحیـۀ  در اکتـین  هـاي رشـته  تحـول  از پـس  مرحله هر در
 ،کنندمی وارد شانمقابل مانع به هارشته که نیرویی ،منعطفشبه

 در مـانع  بـه  عمود جهت در همواره نیرو این. دشومی محاسبه
 مرحلـه  ایـن  در همچنـین . دشومی اعمال با غشاء تماس ۀنقط

 مرجـع  زمـان  عنـوان  بـه  هارشته تحول براي لازم زمان حداقل
 ایـن  تـأثیر  تحـت  غشاء سپس. دشومی محاسبه دستگاه تحول
. شـود یم ـ هـدایت  خود جدید یتعادل ساختار سمت به نیروها

 زمـان ] و 19[ ثانیـه  روکمی مرتبۀ از زمان مشخصۀ تحول غشاء

0/مرتبۀ از اکتین هايهرشت تحول مشخصۀ لـذا   .اسـت ثانیه   01
تحول زمان مشخصۀ تحول غشاء بسیار کمتر از زمان مشخصۀ 

 هزار چندین شده ذکر فرایندهاي سلسلههاي اکتین است. رشته
 پایـا  حالت. دنیابمی ادامه پایا حالت به دستگاه رسیدن تا و بار
 ،اکتین هايرشته توسطشده  اردو نیروي که دهدیم رخ یزمان
. شـوند  یخنث ـ غشـاء  خمـش  و کشـش  از یناش ـ نیروهـاي  با

 1سازي این مسئله در جدول پارامترهاي استفاده شده در شبیه
  خلاصه شده است.

به  3در شکل  دستگاه حرکت مختلفمراحل  از تصاویري
از حالت کاملاً تخت اولیـه   دستگاه نمایش گذاشته شده است.

کت کرده و پس از گذشـت زمـان مشخصـی بـه     شروع به حر
 حـالات  ترتیـب  بـه (الـف) و (ب)   نمودارهايرسد. تعادل می
براي چگـالی رشـته    را غشاء و اکتین مجموعۀ یپایان و ابتدایی

/  nman  10 اي کـه  نقطـه  رفتار(ج)  3 لکش. دهندیم نشان 01
عی از زمـان  صورت تـاب  به راگیرد قرار می غشاء در وسط دقیقاً
 نمـودار  ایـن  در شـده  مشـاهده  نشـانگر  . دواردگذیم نمایش به
هـاي  نمودار بـه  مربـوط  اطلاعات که کنندیم مشخص را یانکم
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 مشخصـات  بـا ی دسـتگاه  بـراي  را نـی اکتی مجموعه و غشاء نیپایا پایاي (ب) مرحله ابتدایی، ۀمرحل (رنگی در نسخۀ الکتروینکی) (الف) .3شکل 

max  spk  160 ، pNeF  /و  12  nman  10  غشـاء  نمایـانگر  رنـگ  پر رنگ آبی با خط (الف) و (ب) هايشکل در. گذارندمی نمایش به 01
 و کننـد مـی  خیـز  و افت شاءغ زیر در که آزادانه است هاییرشته نمایانگر روشن رنگ آبی. کندمی مشخص را گاه اکتینیتکیه مرز قرمز خط و است
 ازعی تـاب  صـورت  بـه  را دارد قـرار  غشاء وسط در درست که ايگلوله رفتار (ج) نمودار. اندشده مشخص سیاه رنگ با نیز ءغشا به متصل هايرشته

  .اندشده استخراج ااز آنه(الف) و (ب)  نمودارهاي به مربوط اطلاعات که کنندمی مشخص راطی نقا نشانگرهاي. گذاردمی نمایش به زمان
  

 دو(ج)  نمـودار . اسـت  شـده  اسـتخراج  از آنها(ب)  (الف) و
 و یمیـان مراحل  را آنها که دهدیم نمایش را حرکت از مرحله
واسـطه   بـه  هـا رشـته  طـول  یمیـان  ۀمرحل در .نامیمیم یپایان

 غشـاء  بـه  ايرشـته  اگر. کندیم تغییر شدن واپلیمره یا پلیمره
 اطـراف  در .شـود یم متوقف طول آن یرفرایند تغی شود متصل
 تغییـر  که دارند وجود هاي آزاديرشته هنوز ،متصل رشتۀ این
 سلول غشاء همسایه، هايرشته د. با افزایش طولدهنیم طول
 رشـته  شـدن  کشـیده  باعـث  امر این شود.هل داده می جلو به

 بـه  شـده  وارد نیـروي  حالـت  این در. دشویم غشاء به متصل
 که گیردیم خود به یمنف يمقدار)، 7( رابطۀ به هتوج با اکتین
 در. دشـو یم ـ غشـاء  از رشـته  شـدن  کنـده  نرخ افزایش باعث
 ی،پایـان  ۀمرحل ـ در .شودیم جدا غشاء از ،متصل ۀرشت نهایت

 بـا  کننـد یم ـ وارد غشـاء  بـه  اکتـین  هـاي رشـته  که نیروهایی
 و رسـند یم ـ تعادل به غشاء خمش و کشش از یناش نیروهاي

  د.شویم متوقف غشاء يروپیش
گاه اکتینـی  ] تأثیر متحرك بودن و یا نبودن تکیه10در مرجع [

ایجاد شده بررسی شـده و مشـخص شـده     زدگیبیروندر بزرگی 
بـه   زدگیبیرونروي که با افزودن اندکی تحرك به ژل میزان پیش

یابد. بـه همـین دلیـل تحـرك ژل     صورت چشمگیري افزایش می
مل مؤثر در تعیین جهـت و سـرعت حرکـت    تواند یکی از عوامی

سلول در پاسخ به تحرکات محیطی باشـد. در ایـن مقالـه هـدف،     

هاي مختلف در شکل گیري و پـیش روي  بررسی اثر تغییر کمیت
در حضور ژل ساکن است. در ابتدا بـه مطالعـۀ تـأثیر     زدگیبیرون

 زدگـی بیرونهاي اکتین بر روي شکل و بزرگی تغییر چگالی رشته
هاي مختلف و براي چگـالی  پردازیم. ساختار غشاء را در زمانمی

در  به نمایش گذاشـته شـده اسـت.    4در شکل  هاي مختلفرشته
هـاي اکتـین ثابـت و    هر سه حالت نمایش داده شده، تعداد رشـته 

کنـد. بـا   ها تغییـر مـی  رشته است و تنها فاصلۀ بین رشته 25برابر 
الف) تا (ج) مشخص اسـت  توجه به تغییر شکل غشاء از نمودار (

 ـ  پـیش   ۀکه با کاهش چگالی اندازة شعاع انحناي ایجاد شـده در لب
یابـد. در نتیجـه سـاختار ایجـاد شـده در      روندة غشاء افزایش می

تـر اسـت. همچنـین بـا     پودیوم نزدیـک تر به لملیچگالی کوچک
روي غشـاء  توان مشاهده کرد که میزان پیشتوجه به این شکل می

  سه چگالی برابر است.در هر یک از 
در  تغییرات نقطه میانی غشاء با زمان را براي هر سه چگالی

کنـد کـه در   . این شکل بیان مـی نمایش داده شده است 5شکل 
ها تـأثیري در بزرگـی   هاي اکتین، چگالی رشتهتعداد ثابت رشته

ها و در نتیجـه  ایجاد شده، ندارند و تنها تعداد رشته زدگیبیرون
 زدگیبیرونوي وارد شده توسط آنها در تعیین اندازة میانگین نیر
  مؤثر است.

 مـورد بررسـی، نـرخ اشـباع     دسـتگاه کمیت متغیر دیگـر در    
 ها در غیاب مانع خارجی است که تأثیر آن بـر پلیمره شدن رشته
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/) الفگالی (هایی با چدستگاه هاي مختلف برايدر زمان غشاء لشک ۀمقایس(رنگی در نسخۀ الکترونیکی)  .4شکل   nman  10 1  

/) ب(  nman  10 /و (ج)  05  nman  10 max شدن پلیمره نرخ با اکتین، ۀرشت 25با  هاییدستگاه. در این نمودارها 01  spk   تنش و 145

pNeF  برابر هاگوشه در    اند.شده در نظر گرفته 8
  

  
(رنگی در نسخۀ الکترونیکی) نمودار تحول نقطه میانی غشاء  .5شکل 

هاي مختلف اکتین. در ایـن نمـودار نـرخ    بر حسب زمان براي چگالی
maxها برابـر  پلیمره شدن رشته  spk  و نیـروي وارد شـده بـه     152

eFهاي غشاء برابر گوشه  pN   است. 12
  

قابل مشاهده است. با افزایش  6ایجاد شده در شکل  زدگیبیرون
ایجاد شده افزایش  زدگیبیرونها، بزرگی نرخ پلیمره شدن رشته

ناحیۀ وسط غشاء،  زدگیبیرونیابد. نمودارهاي داخلی میزان می
midpointyهـا بـه همـراه    ، بر حسب نرخ آزاد پلیمره شدن رشته
معیار هر کمیت نشان داده شده است. افزایش ارتفـاع   انحراف از

ها به وضوح مشاهده افزایش نرخ آزاد پلیمره شدن رشته يبه ازا
هـا نیسـت و   شود. این اثر همانند قبل وابسته به چگالی رشتهمی

  ها رفتار یکسانی قابل مشاهده است.در تمامی چگالی
ییر نیـروي  آخرین کمیت مورد بررسی در این مقاله، تأثیر تغ

هـایی  دسـتگاه هاي غشاء است. این تغییرات براي وارد بر گوشه
 ایـن  در .اندگذاشته شدهبه نمایش  7در شکل  با چگالی مختلف

 هـا گوشه در که هاییدستگاه براي غشاء یمیان نقطه رفتار نمودار
 از یتـابع  صـورت  بـه  دارنـد،  قرار مختلف نیروهاي تأثیر تحت
. همچنین نمودارهاي داخلـی  است شده گذاشته نمایش به زمان،
تغییر نیروي وارد بـر   ي، میزان تغییر ارتفاع بیشینه به ازا۷شکل 
هـا را بـه همـراه انحـراف از معیـار ایـن کمیـت نمـایش         گوشه
توان مشاهده کرد که بـا افـزایش   دهند. در هر دو نمودار، میمی

  یابد.ها میزان پیش روي غشاء کاهش میتنش در گوشه
  

  گیريتیجهن. 6
 و غشاء در شده ایجاد زدگیبیرون ۀمطالع براي لیمد مقاله این در

 زدگـی بیـرون گـی  بزر و تحـرك  در مختلف هايکمیت تغییر تأثیر
و  اکتـین  هايرشته ةقطبید ماهیت از کار این برايشده است.  ارائه
 پـی  اکتـین  هـاي رشته. یماهکرد استفاده غشاءکشسانی  هايیویژگ
 ماهیـت  بـا  نیروهایی غشاء به شوند ویم واپلیمرهو  پلیمره در پی
 کنندة خیز و افت طول آزاد به نیروها این .کنندیم وارد کآنتروپی

 ـ اکتـین ل پایـۀ  اتصا ۀنقط بینۀ فاصل و هارشته ی بسـتگ  غشـاء ا ب
ها به شکل مستقیم . به علاوه نیروي وارد شده به سر رشتهدارند

ت. هر چقدر نیـروي وارد  ها دخیل اسدر تعیین سرنوشت رشته
تر باشد، احتمال پلیمـره  هاي اکتین بزرگشده به سر مثبت رشته

شدن رشـته از ایـن سـر کـاهش و احتمـال واپلیمـره شـدن آن        
یابد. در مرحلۀ پایانی حرکت، به دلیل افزایش کشش افزایش می

تـري نسـبت بـه مرحلـۀ     و خمش غشاء، همواره نیـروي بـزرگ  
ــه رشــته    ــازین حرکــت ب ــاآغ شــود. همچنــین وارد مــی ه
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هاي اشباع پلیمره شـدن متفـاوت. در ایـن نمـودار     میانی غشاء بر حسب زمان براي نرخ ۀ(رنگی در نسخۀ الکترونیکی) نمودار تحول نقط. 6شکل 

maxها برابر با مقادیر نرخ پلیمره شدن رشته [ , , , ] spk  137 45 52  ـ  است و نیروي وارد شده به گوشـه  60 pNeF ر هـاي غشـاء براب  اسـت.   12
/بـه ترتیـب (الـف)     دسـتگاه هـا در  چگالی رشته  nman  10 /(ب)  1  nman  10 /و (ج)  05  nman  10 در نظـر گرفتـه شـده اسـت.      01

مراه انحراف از معیار این کمیت، به ازاي تغییر نرخ آزاد پلیمره شدن به ه دستگاهایجاد شده در  زدگیبیروننمودارهاي داخلی مقدار متوسط بیشینۀ 
maxاز   spk  maxتا  137  spk    اند.هاي داخل کادر محاسبه شدهنشان داده شده است. مقادیر متوسط و انحراف از معیار براي داده 160
  

  
ر تحول نقطه میانی غشاء بر حسب زمان براي نیروهاي متفاوت. در ایـن نمـودار نـرخ پلیمـره شـدن      (رنگی در نسخۀ الکترونیکی) نمودا .7شکل 
maxها برابر با مقادیر رشته  spk  ]هاي غشاء برابر است و نیروي وارد شده به گوشه 160 , , , , ]  pNeF  4 8 12 16 هـا در  است. چگـالی رشـته   20

/به ترتیب (الف)  دستگاه  nman  10 /(ب)  1  nman  10 /و (ج)  05  nman  10 هـاي داخلـی، مقـدار    در نظر گرفته شده است. نمودار 01
دهـد. مقـادیر متوسـط و    شان مـی ن eFبه همراه انحراف از معیار این کمیت را به ازاي نیروهاي مختلف  دستگاهایجاد شده در  زدگیبیرونمتوسط 

  اند.هاي داخل کادر محاسبه شدهانحراف از معیار براي داده
  

تر شـدن نیـروي وارد شـده    ها باعث کوچکافزایش طول رشته
)). نیـروي  7) و (6)، (4د (روابـط ( شـو توسط آنها به غشاء مـی 

هـاي اکتـین در زیـر    وارد شده به غشاء همچنین به حالت رشته
توانند غشـاء را رو بـه   هاي آزاد تنها میدارد. رشتهغشاء بستگی 

هاي متصل بـه غشـاء، اگـر در    جلو هل دهند. در حالی که رشته
دهند و اگر در را به جلو هل می غشاءحالت فشرده شده باشند، 

کشند. در مرحلۀ حالت کشیده باشند غشاء را به سمت عقب می
نیروي وارد شده از ها و بزرگی پایانی، به دلیل بلندي طول رشته

ها به صـورت کـاملاً فشـرده در زیـر     تر رشتهجانب غشاء، بیش
گیرند. در نهایت با بـه تعـادل رسـیدن نیروهـاي     غشاء جاي می

 زدگـی بیـرون اکتینی و نیروي ناشی از کشش و خمـش غشـاء،   
اثـر   رسد. در این مقالـه ایجاد شده در ارتفاع معینی به تعادل می

ها و ها، تنش در گوشهن چگالی رشتههاي مختلفی همچوکمیت
ایجـاد   زدگیبیرونها، بر بزرگی همچنین نرخ پلیمره شدن رشته

شده، مورد مطالعه قرار گرفت. مشخص شد کـه تغییـر چگـالی    
ثابت  دستگاههاي موجود در ها، در شرایطی که تعداد رشتهرشته
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نـدارد. ولـی ایـن کمیـت      زدگـی بیرونباشد، تأثیري در بزرگی 
و تولیــد  زدگــیبیــرونتوانــد کنتــرل کننــدة شــکل نهــایی مــی

ــوم ــی  4فیلوپودی ــا لمل ــودیمو ی ــد ٥پ ــ. لباش ــومیمل ــاپودی  ه
 100-200در حـدود   کم بسیار ضخامت با پهنهاي زدگیبیرون

 ایـن نـد.  اشـده  پر اکتین دارشاخه هايرشته با که نانومتر هستند،
پهنـاي آنهـا    کننـد و ها تا چند صد نانومتر رشد مـی زدگیبیرون
 در. یابـد  گسـترش  سـطح  روي بر رومترکمی ده چندتواند تا می
 داراي خـود،  ماننـد  انگشـت  سـاختار  بـا  هافیلوپودیوم که یحال

 مـوازي  هايدسته توسط که ،هستند نانومتر 100-300 ضخامت
 در رونک ـمی چنـد  تـا  توانـد مـی  شانطول و اندشده اشباع اکتین
سازي انجام قاله با استفاده از مدل]. در این م24[ کند رشد محیط

یـک میکرومتـر بـه     ۀهایی به بزرگی از مرتب ـزدگیبیرونگرفته، 
آید. نتایج بـه دسـت آمـده بـراي حـالتی کـه چگـالی        دست می

/هاي اکتین برابر رشته  nman  10 است، با مقادیر گـزارش   01
ائـه شـده   پودیوم همخوانی خوبی دارد و مدل ارشده براي لملی

هـایی مشـابه   زدگـی بیـرون هاي کـم رشـته،   تواند، در چگالیمی
هـا در  پودیوم تولید کنـد. البتـه بایـد توجـه داشـت اکتـین      لملی
سـازي،  اي دارند که، به دلیـل سـاده  پودیوم ساختاري شاخهلملی

هاي عمودي در نظر گرفته این ساختار در مدل به صورت شاخه
/شده است. حالت   nman  10 بیشتر شبیه حالت فیلوپودیوم  1

است. همان طور که در بخش نتایج اشاره شـد، در ایـن حالـت    
یک میکرومتـر اسـت کـه متنـاظر بـا       ۀتبرغشاء از م زدگیبیرون

هـا اسـت. نتـایج ایـن     تشکیل فیلوپودیوم در سلول ۀمراحل اولی
بـراي  هاي اکتین به تنهایی دهد که دینامیک رشتهمقاله نشان می

شکل گیري فیلوپودیوم با طول بیشـتر از یـک میکرومتـر کـافی     
هـاي دیگـري از جملـه دینامیـک ژل و     نیستند و باید اثر پدیـده 

  در نظر گرفته شود. دستگاهموتورهاي پروتئینی زیر غشاء نیز در 
 زدگیبیرون سرنوشت تعیین در حدودي تا ،رگدی هايکمیت

 گیهم که غشاء، در ششک و سطح بهی چسبندگ ثر. ادارند نقش
 توانـد یم اند،شده وريآ جمع هاگوشه به شده وارد نیروهاي در

 پلیمـره  نـرخ  تغییر. کنند مقابله تربزرگ هايزدگیبیرون ایجاد با
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1. Filopodium  

2. Lamellipodium  

 زدگـی بیرون سرنوشت تعیین در تواندیم همچنین هارشته شدن
 لبـۀ  در اکتین مونومرهاي یالگچ به کمیت این ةانداز. باشد مؤثر
 شـود یم موجب کمیت این افزایش. دارد یبستگ حرکت وییجل
نهایت ایـن   دری ول. کند پیشروي محیط در بیشتر زدگیبیرون تا
 .است هاگوشه در تنش تغییر اثر از کمتر مراتببه  اثر

مورد  دستگاهسازي در انتها شایان ذکر است که به دلیل ساده
ر غشاء از جملـه  بررسی، از بسیاري از فرایندهاي رخ داده در زی

دار شدن و یا حـذف شـدن   هاي جدید، کلاهکبندي رشتههسته
و همچنین دینامیک شـبکه اکتینـی،    منعطفشبهها از ناحیۀ رشته

گاه مکانیکی در نظر گرفته شـده  ژل، صرف نظر شده است. تکیه
اي هــاي اکتــین در ایــن مــدل، در حقیقــت شــبکهبــراي رشــته

هـاي  تین است که توسـط پـروتئین  هاي اکاي از رشتهتنیدهدرهم
Arp2/گري همچون اتصال دیگـر   بـه یـک   6هـا اکتینـین  -αو  3

هـا در مـرز ناحیـۀ    اند. به وجـود آمـدن ایـن اتصـال    متصل شده
روي ژل بــر روي  و ژل، باعــث تشــکیل و پــیش منعطــفشــبه
د. همچنین موتورهاي مولکـولی میـوزین   شوهاي اکتین میرشته

II شوند و با حرکت بر روي آنها، عـلاوه  ها متصل میبه رشته
کننـد.  انقباض ایجـاد مـی   دستگاهبر ایجاد پایداري مکانیکی، در 

این نیروهاي انقباضی، که باعث کشیده شدن اسکلت سلولی بـه  
شوند، جریان رو به عقبی درون سلول به سمت داخل سلول می

معـروف اسـت. در    7کـه بـه جریـان بازگشـتی    آورند وجود می
صورتی که جریان بازگشتی ناشی از موتورهاي میوزین و پـیش  

هاي اتصالگر هـم مرتبـه باشـند،    روي حاصل از اتصال پروتئین
ژل صرف نظر کـرد و آن را سـاکن    ۀتوان از تحرك مرز ناحیمی

در نظر گرفت. این شرایط در مدل ارائه شده در ایـن مقالـه مـد    
 فراینـدها افزودن هر یک از ایـن   که داریم انتظار بوده است.نظر 
. شـوند  شـده  ایجـاد  زدگـی بیـرون ی بزرگ و سرعت تغییر باعث

شایان ذکر است که اثر افزودن تحرك بـه ناحیـۀ ژل در مرجـع    
حاصل شده مبنی بر این است که  ۀ] بررسی شده است. نتیج10[

نـد ناشـی از   توابا افزودن اندکی تحرك بـه ناحیـۀ ژل، کـه مـی    
هـایی بـه   زدگـی بیـرون سازي موتورهاي میوزین باشد، غیرفعال
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3. α-actinin  
 Retrograde Flow .4  



  ۱، شمارة ۱۹ جلد  نیاکت هايوارد شده توسط رشته يرویدر سلول در اثر ن زدگی رونیب جادیا سازيمدل  ۱۹۵

  

  

شود. در نهایت، با تر از حالت ژل ساکن حاصل میمراتب بزرگ
 تريیواقع مدلافزودن دیگر فرایندها به مدل، قادر خواهیم بود 

و اثـر   کنـیم  ارائـه  سـلول  فرایند حرکت در داده رخ تحولات از
  حرکت سلول را بررسی کنیم. هاي محیطی بر رويمحرك
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