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مقدمه 
هسته اندامكي پوشش دار، بزرگ و كروي در سلول هاي يوكاريوتي است كه تنوع زيادي از نظر شكل و اندازه و موقعيت 
ــي از مقدار DNA و موقعيت فيزيولوژيك سلول است. جابه جايي هسته، فرايندي  ــلول ها دارد. تنوع در اندازه، ناش در انواع س

وابسته به ريزلوله هاي اسكلت سلولي و يكي از ويژگي هاي مهم سلول است.
ــته دارند، اما ريسه ي بسياري از قارچ ها، سلول هايي مانند سلول هاي كبدي (در فعاليت  ــلول ها به طور معمول يك هس س
شديد)، برخي از سلول هاي سرطاني و سلول هاي ماهيچه  اسكلتي داراي چندين هسته اند و گلبول هاي قرمز خونِ پستانداران 

و سلول هاي غربالي گياهان فاقد هسته اند.
در اين نوشته با نگاه اجمالي به ساختار هسته، كمپلكس منفذ هسته اي و نقش آن در عبور برخي مواد را مورد بررسي قرار 

مي دهيم.

ساختار هسته 
ــاخص يوكاريوتي شامل پوشش هسته اي  يك هسته ي ش
ــاي داخلي، فضاي بين دو غشا،  ــاي خارجي، غش (شامل غش
ــته اي)، شيره ي هسته، رشته هاي  منافذ هسته اي و اسكلت هس
كروماتيني، هستك ها و اجسام هسته اي است. اجسام هسته اي 
ــن گرانولي بين  ــام كاخال1، ژم ها2 و توده هاي بي ــامل اجس ش
ــام كاخال و ژم ها مكان هايي  ــت. اجس كروماتيني3 (لكه ها) اس
براي پيرايش و بالغ شدن RNAهاي كوچك هسته اي، هستكي 
RNA و اجتماع آن ها با پروتئين هاست و لكه ها نيز محل تجمع

هاي كوچك بالغ است.

غشاي هسته 
ــد و 70 تا 75  ــا 30 درصد ليپي ــا حدود 25 ت ــن غش در اي
درصد پروتئين وجود دارد. ليپيدهاي غشاي هسته تنوع زيادي 
ــش فسفاتيديل  كولين ها، فسفاتيديل  اتانول  دارند. در اين پوش
ــفاتيديل اينوزيتول، اسفنگوليپيد،  آمين، فسفاتيديل سرين، فس
كارديوليپيد و كلسترول وجود دارد، اما مقدار نسبي اسفنگوميلين 
و كلسترول آن نسبت به ديگر غشاهاي سلولي، از جمله غشاي 

پلاسمايي و غشاي گلژي كم تر است.
ــروه  ــته در دو گ ــاي هس ــود در غش ــاي موج پروتئين ه
پروتئين هاي ساختاري و آنزيمي قابل بررسي اند. پروتئين هاي 

ساختاري شامل گيرنده ها، لامين ها و پروتئين هاي اتصال دهنده ي 
كروماتين به پوشش هسته اند و از پروتئين هاي آنزيمي مي توان 
به آدنيل سيكلاز، فسفاتازهاي قليايي، نوكلئوتيدازها، سيتوكروم 
ــيدازها، آريل  ــيتوكروم اكس ــن كينازها، س ــا، پروتئي ردوكتازه
ــولفاتازها، ATP آزها و NAD پيروفسفريلاز (از آنزيم هاي  س

شاخص پوشش هسته اي) اشاره كرد.

اسكلت هسته اي
پروتئين هاي اسكلت سلولي از جمله؛ ريز لوله ها4، رشته هاي 
ــته هاي حد واسط از پروتئين هاي متصل به سطح  اكتيني و رش
ــكل هسته و جايگاه  ــش هسته اند و در حفظ ش خارجي پوش

مناسب آن در سلول نقش دارند.
ــته اي وجود  ــكلت هس ــته پروتئين هاي مهم اس درون هس
دارند كه از ميان آن ها مي توان به لامينا دنسا5 اشاره كرد. لاميناي 
هسته اي از پروتئين هاي حدواسطي به نام لامين تشكيل شده اند. 
ــود دارند.  ــوع B، A و C وج ــه ن پروتئين هاي لامينايي در س
ــأ مي گيرند و منشأ  ــابهي منش لامين هاي A و C از ژن هاي مش
تكاملي مشترك دارند، اما حاصل  RNAهايي هستند كه پيرايش 
ــت لامين A داراي حدود  ــي را طي مي كند به همين عل متفاوت
ــيد اضافي در سركربوكسيل خود نسبت به لامين  100 آمينواس

C است.

هسته اندامكى شگفت
فريبا رمضاني ويشكي

دانشجوي دكتراي زيست شناسي سلولي تكويني گياهي
دبير آموزش وپرورش منطقه 8 شهر تهران

كندوكاو

كليدواژه ها: هسته، اسكلت هسته اي، لامين، شيره ي هسته، منفذ هسته.
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ــه قلمرو سر (انتهاي N)، مياني  لامين هاي A و C داراي س
ــتند.  ــاختار مارپيچ آلفا) و گويچه اي (انتهاي C) هس (داراي س
مطابق شكل 1، اولين مرحله ي اجتماع لامين ها، برهم كنش دو 
ــي به دور هم و  ــش آن ها از ناحيه ي ميان ــن A و C و پيچ لامي
ــكيل دايمر لامين است. سپس n دايمر به صورت خطي به  تش

ــان داده مي شود؛ لامين ها در نتيجه ي فسفريله شدن اجتماع  نش
ــر ميتوز،  ــا وجود اين در سراس ــت مي دهند، ب ــود را از دس خ
ــش هسته اي  لامين هاي B اتصال خود را با وزيكول هاي پوش
ــته عمل مي كنند كه همگام  ــظ و به عنوان يك ردياب هس حف
با بازسازي غشاهاي پوشش هسته اي،  باعث اجتماع و اتصال 

صحيح و مجدد لامين هاي ديگر مي شود.
ــاختار ليپيدي  ــس از ترجمه، يك س ــه لامين B پ ب
(ايزوپرني) اضافه مي شود. همان گونه كه در شكل 3 ديده 
مي شود، جزء ليپيدي در اتصال لامين B به غشاي دروني 
هسته دخالت دارد. اين لامين در انتهاي كربوكسيل خود 
داراي يك توالي به نام جعبه CAAX، متشكل از چهار 

آمينواسيد است.
در واقع لامين B، طي عملي به نام پرنيلاسيون (كه 
فارنسيلاسيون نيز ناميده مي شود) و يا ژرانيل ژرانيلاسيون 
ــكل از پانزده كربن) يا  ــك گروه پرنيل (ايزوپرني متش ي
گروه ژرانيل ژرانيل (ايزوپرني متشكل از بيست كربن) 
ــه  ــكل 3، اين روند طي س را دريافت مي كند. مطابق ش

هم پيوسته و در نهايت از اجتماع پهلو به پهلوي آن ها، ساختار 
سه بعدي و شبكه اي لامينا دنسا تشكيل مي شود.

لامين B توسط ژني متفاوت نسبت به لامين هاي ديگر رمز 
مي شود و تنها لاميني است كه به طور مستقيم به غشاي دروني 
ــود. لامين هاي ديگر با اتصال به آن، به طور  هسته متصل مي ش

غيرمستقيم به غشاي داخلي هسته متصل مي شوند.
ــاي دروني  ــبي كروماتين را به غش لامين ها هم چون چس
پوشش هسته مي چسبانند. طي ميتوز، مطابق آن چه در شكل 2، 

مرحله صورت مي گيرد. در اولين مرحله، گروه پرنيل يا ژرانيل 
ــه CAAX (كه با علامت  ــتئين موجود در جعب ژرانيل به سيس
ــان داده شده است) با پيوند تيواستري اضافه مي شود. در  C نش

پروتئين هاي موجود در غشاي هسته در دو گروه 
پروتئين هاي ساختاري و آنزيمي قابل بررسي اند

غشاي هسته

لاميناي هسته اي

دايمرهاي آزاد 
A و C لامين

وزيكول هاي 
غشاي هسته
لامين  B متصل 

به وزيكول ها

ميتوز

رشته هاي لامين

فسفوريلاسيون

دايمرهاي لامين

شكل 2. چگونگي فسفريله شدن لامين ها و قطعه قطعه شدن پوشش هسته در اوايل ميتوز

شكل 1. نحوه ي سازمان دهي رشته هاي لامينا دنسا

پلي پپتيد لامين

دايمر
اتصال سر به دم دايمرهاي لامين

پليمر
اجتماع پهلو به پهلوي پليمرها

رشته هاي 
لامينا دنسا
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ــه آمينواسيد انتهايي (AAX) حذف مي شوند  مرحله ي دوم، س
ــتئين باقي مي ماند و در مرحله ي سوم، گروه متيل  و فقط سيس
ــود. اين گروه هاي  ــيل بنيان سيستئين اضافه مي ش به كربوكس
ــاي داخلي  ايزوپرونوئيدي آب گريز، اتصال لامين B را به غش
ــهيل مي كند. لامين B به لامين هاي A و C متصل و  ــته تس هس
سپس اين مجموعه به كروماتين متصل مي شود. مي توان گفت 
لاميناي هسته اي علاوه بر ايجاد استحكام ساختاري براي هسته، 

جايگاه اتصال كروماتين نيز هست.
شيره ي هسته

شيره ي هسته بي شكل و داراي مواد سيال است كه به طور 
ــيره مخلوطي از  ــده است. در اين ش ــكيل ش عمده از آب تش
ملكول هاي كوچك (كوآنزيم ها، يون ها، نوكلئوتيدها)؛ پروتئين ها 

(پلي مرازهاي همانندسازي و رونويسي، پروتئين هاي تنظيمي و 
آنزيم هاي لازم براي سنتز نوكلئوتيدها)؛ ملكول هاي RNA در 

اندازه و انواع مختلف و... وجود دارد.

(NPC) كمپلكس منفذ هسته اي
ــش هسته اي، وجود تعدادي منافذ  از ويژگي هاي بارز پوش
ــته اي همه ي يوكاريوت هاست.  تخصص يافته در پوشش هس

كمپلكس منفذ هسته اي6 قطر خارجي 120 نانومتر و قطر داخلي 
ــي آن ذراتي كه حداكثر قطري  ــر دارد و از منفذ ميان 80 نانومت
ــا 60 نانومتر دارند، عبور مي كنند. تعداد اين منافذ  حدود 50 ت
با توجه به وضعيت سلول، متفاوت است. و با افزايش فعاليت 

سلول مثل رونويسي، به ميزان زيادي افزايش مي يابد.

ساختار كمپلكس منفذ هسته اي 
ــت ساختار ستوني شعاعي ـ  هر منفذ، مجموعه اي از هش
ــت كه به غشاي منفذ تكيه مي كند.  ــكيل شده اس حلقه اي7 تش
ــكل 4، در محل غشاي منفذ دو لايه ي ليپيدي غشاي  مطابق ش
ــك كانال مركزي با  ــا هم در آميخته اند. ي ــي و داخلي ب خارج
ــط مجموعه ي ستوني شعاعي ـ حلقه  ساختار استوانه اي توس
ايجاد شده است. زير واحدهاي ستوني8 از سمت بيرون حلقه ي 
سيتوپلاسمي9  به سمت درون حلقه ي نوكلئوپلاسمي10 را ايجاد 
ــت. در واقع بخش هاي ستوني مياني از يك طرف به  كرده اس
حلقه ي سيتوپلاسمي و از طرف ديگر به حلقه ي نوكلئوپلاسمي 
ــاختار ميله اي ستوني،  ــت. به علت وجود هشت س متصل اس
ــمي هر كدام از  ــمي و حلقه ي نوكلئوپلاس حلقه ي سيتوپلاس
ــده است. به هر  ــاختار كروي يا گرانولي تشكيل ش ــت س هش
ــتوني به سمت داخل يك بخش شعاعي متصل است  بخش س
كه به سمت داخل منفذ امتداد مي يابد و ساختار حلقه ي داخلي 
ــازند كه كانال انتقال دهنده ي مركزي را احاطه مي كند.  را مي س
ــته اي دخالت  زير واحدهاي ديگري كه در كمپلكس منفذ هس
دارد، زير واحدهاي لومينال11 يا تكيه گاهي12 است كه به سمت 
ــته به زيرواحدهاي ستوني متصل  ــاي هس فضاي بين دو غش
ــت. اتصال اين زيرواحدها در فضاي پيرامون هسته حلقه ي  اس

شكل 3. چگونگي تغيير در لامين B و نحوه ي اتصال آن به غشاي داخلي هسته

C      A       A      X

C      A       A      X

SH     

S     

S     

C     

C     

S     

-O-CH3    

پرنيلاسيون

پروتئوليز

متيلاسيون

B لامين

غشا

S     

B لامين

لامين B توسط ژني متفاوت نسبت به لامين هاي 
ديگر رمز مي شود و تنها لاميني است كه به طور 

مستقيم به غشاي دروني هسته متصل مي شود
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ــمي  خارجي13 را ايجاد مي كند.از هر بخش حلقه ي سيتوپلاس
ــته اي پروتئيني به سمت سيتوپلاسم امتداد يافته است و از  رش
هر بخش حلقه ي نوكلئوپلاسمي نيز، رشته هاي نوكلئوپلاسمي 
به سمت درون هسته امتداد يافته است. سرهاي اين رشته ها، به 
هم ديگر ملحق مي شوند و ساختاري به نام سبد هسته اي14 ايجاد 
مي كند. الحاق اين پروتئين ها، حلقه ي درون نوكلئوپلاسمي را 
ــته هاي پروتئيني ويژه اي به  ــت رش ايجاد مي كند كه ممكن اس
سمت شيره ي هسته، به اين حلقه متصل شوند كه در پايداري 

اين ساختار نقش دارد.

تبادلات بين سيتوپلاسم و هسته 
بسياري از مواد از جمله يون ها، مولكول هاي كوچكي چون 
نوكلئوتيدها، ماكرومولكول هايي مانند پروتئين هاي هسته اي و 
ــش هسته اي  ذراتي از جنس ريبونوكلئوپروتئين ها بايد از پوش
ــته يا سيتوپلاسم شوند. بسياري از مواد  عبور كنند و وارد هس
مي توانند از طريق منافذ پوشش هسته اي تردد كنند. كمپلكس 
ــيوه دخالت  ــته اي در فرايندهاي انتقالي مواد به دو ش منفذ هس

مي كند.

1. كانال هاي انتقال غيرفعال
ــير انتقال غيرفعال، بررسي با تزريق ذرات كلوئيدي  در مس
ــدت كوتاهي بعد از  ــد و م طلا با اندازه هاي مختلف انجام ش
تزريق، تجمع اين ذرات در هسته مشاهده شد. بررسي ها نشان 
ــته با قطر آن ها نسبت  ــدت ورود ذرات به درون هس داد كه ش
ــس دارد و ذراتي كه قطر بيش تر از ده نانومتر دارند، به اين  عك
شيوه قادر به ورود به هسته نيستند. از آن جا كه قطر كلي منفذ 

ــيار بزرگ تر از ذرات طلاست، مي توان نتيجه گرفت  هسته بس
ــته داراي ريزكانال هايي به طور مجزا در  كه كمپلكس منفذ هس
فضاهاي بين ساختارهاي شعاعي كمپلكس هسته اي (8 عدد) 
و نيز يك ريز كانال در ميان انتقال دهنده ي مركزي است (يعني 
1+8 ريزكانال) كه از طريق آن ها ذرات و مولكول هاي كوچك 
ــن ريزكانال ها 9  ــوند. قطر هر كدام از اي ــه جابه جا مي ش آزادان

نانومتر است.

2. كانال هاي انتقال غيرفعال
ــياري از پروتئين هايي كه در بسته بندي، همانندسازي و  بس
ــد، از كانال هايي با قطر 9 نانومتر عبور  ــي دخالت دارن رونويس
مي كنند. با وجود اين، پروتئين هاي بزرگ تري نيز وجود دارند 
ــواهد  ــوند. ش ــته ش كه نمي توانند از اين ريزكانال ها وارد هس
نشانگر وجود نوعي انتقال فعال در عرض غشاي هسته است. 

ــش  انتقال انتخابي مولكول هاي بزرگ و پيچيده از عرض پوش
هسته، از طريق كمپلكس نافذ هسته اي به واسطه ي گيرنده هايي 

امكان پذير است.
بررسي ها با استفاده از پروتئين نوكلئوپلاسمين (كه در هسته 

شكل 4. ساختار كمپلكس منفذ هسته

حلقه ي  
رشته هاي سيتوپلاسمي

سيتوپلاسمي

سيتوپلاسم

غشاي خارجي 
كمپلكس ميله اي هسته

شعاعي

كانال 
مركزي

غشاي داخلي هسته

حلقه ي خارجي

حلقه ي   نوكلئوپلاسمي

سبد هسته اي
هسته

يكي از اجزاي حلقه ي 
سيتوپلاسمي

يكي از اجزاي بخش 
حلقه ي خارجي

يكي از اجزاي 
بخش ميله اي 

ستوني

يكي از اجزاي حلقه ي 
نوكلئوپلاسمي

يكي از اجزاي 
بخش شعاعي

شــدت ورود ذرات به درون هســته با قطر آن ها 
نسبت عكس دارد و ذراتي كه قطر بيش تر از ده 
نانومتر دارند، به اين شيوه قادر به ورود به هسته 

نيستند
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ويژه اي موسوم به توالي علامت ارسال به هسته15 (NLS) براي 
اتصال به گيرنده ي موجود در كمپلكس منفذ هسته لازم است.

ــته در پروتئين هاي مختلف  ــال به هس توالي علامتي ارس
ــت. توالي علامتي در نوكلئوپلاسمين مطابق آن چه  متفاوت اس
ــكل 5، مشاهده مي شود، از دو بخش تشكيل شده است.  در ش
ــيد ليزين و آرژنين تشكيل شده و  يك بخش كه از دو آمينواس
ــكل از چهار آمينواسيد ليزين كه اين بخش ده  يك بخش متش
آمينواسيد پايين تر از بخش اول قرار گرفته است. هر دو بخش 
براي راهيابي اين پروتئين به درون هسته مورد نيازند، اما جهش 
ــيد بين آن ها تأثيري بر ارسال نوكلئوپلاسمين به  در ده آمينواس

هسته و استقرار در هسته ندارد.
ــته به سيتوپلاسم نيز  براي خروج برخي پروتئين ها از هس

توالي هاي ارسال از هسته16 (NES) لازم است.

تردد ماكرومولكول ها از عرض غشاي هسته 
بررسي ها نشان داده است كه علاوه بر وجود سيگنال هاي 
ويژه براي انتقال ماكرومولكول ها بين هسته و سيتوپلاسم به يك 
خانواده ي پروتئيني به نام كاريوفرين ها نيز نياز دارند كه به عنوان 
گيرنده ي ناقل عمل مي كند و سبب جابه جايي ماكرومولكول ها 
در عرض غشاي هسته مي شوند. در گروه كاريوفرين ها دو گروه 
ايمپورتين و اكسپورتين وجود دارد كه ايمپورتين سبب انتقال 
ــود و از دو زير واحد آلفا و  ــم به هسته مي ش مواد از سيتوپلاس
بتا تشكيل شده است و اكسپورتين به انتقال ماكرومولكول ها در 
جهت عكس كمك مي كند. فرايند عبور پروتئين ها از طريق منافذ 
ــته اي در چندين مرحله صورت مي گيرد. در مرحله ي اول  هس
پروتئين هاي NLSدار به كمپلكس منفذ هسته متصل مي شوند، 
 NLS ــكل 6، مي توان ديد كه اما از منفذ عبور نمي كنند. در ش
توسط پروتئين گيرنده ي سيتوسلي يعني ايمپورتين آلفا شناسايي 
و به آن متصل مي شود. سپس ايمپورتين بتا نيز از يك طرف به 
ايمپورتين آلفا و از طرف ديگر به رشته هاي سيتوپلاسمي منفذ 
ــود و مقدمات راهيابي پروتئين را به منفذ  ــته متصل مي ش هس
هسته فراهم مي كند و كمپلكس ايمپورتين ـ پروتئين NLS دار 
ــد. در اين مرحله پروتئين با انرژي  ــه درون منفذ انتقال مي ياب ب

حاصل از هيدروليز GTP، به هسته منتقل مي شود.

انتقال mRNA از هسته به سيتوپلاسم
در سلول هاي يوكاريوتي مهره داران، پروتئيني به نام ارسال گر 
mRNA 17 شناسايي شده است كه در انتقال mRNA از هسته به 
سيتوپلاسم از طريق منافذ هسته اي دخالت دارد. مطابق شكل 7، 

Lys Arg Lys Lys Lys Lys

شكل 5. ساختار نوكلئوپلاسمين

نوكلئوپلاسمين

توالي هاي علامتي ارسال به هسته و استقرار در آن

ــش دارد) كه پنتامري با وزن مولكولي  در اجتماع كروماتين نق
ــده است. ملاحظه شده است  ــت انجام ش 165 كيلو دالتون اس
ــمين خالص به درون سيتوسل تزريق  كه زماني كه نوكلئوپلاس
مي شود، اين ماده در غلظت بالايي در هسته انباشته شده است. 
ــار ساده توجيه كرد. در واقع اين  اين پديده را نمي توان با انتش
ــته تجمع مي يابد.  ــم جذب انتخابي در هس پروتئين با مكانيس
ــش داده  ــه با ذرات طلا پوش ــمين هايي ك رديابي نوكلئوپلاس

ــان مي دهد كه اين ماده  ــده اند با ميكروسكوپ الكتروني نش ش
بعد از تزريق به سيتوپلاسم، بعد از مدت كوتاهي در كمپلكس 
منافذ هسته اي و سپس درون هسته تجمع مي يابد. اين امر نشان 
دهنده ي نقش كمپلكس منافذ هسته اي در انتقال مواد در عرض 

پوشش هسته اي است.
به نظر مي آيد توالي هاي ويژه اي در پروتئين ها امكان انتقال 
آن ها را فراهم مي كند و حذف يا اختلال در اين توالي ها مانع از 

ورود اين مواد به درون هسته مي شود.
ــان داده كه حذف ناحيه ي  ــمين نش ــي نوكلئوپلاس بررس
ــته و تجمع  ــن مانع از ورود آن به هس ــيل اين پروتئي كربوكس
ــت. جالب توجه آن  ــمين در سيتوپلاسم شده اس نوكلئوپلاس
ــده ي كربوكسيل اين پروتئين به  ــرهاي جدا ش كه زماني كه س
ــل تزريق مي شود، بعد از مدتي تجمع آن ها را در هسته  سيتوس

خواهيم ديد.
ــت كه سيگنال هاي علامتي  ــان گر آن اس اين مطالعات نش

سلول هايي كه متابوليك فعال تر دارند، تعداد منافذ 
هسته اي بيش تري دارند
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اينترون ها و اتصال اگزون ها 
ــدن دم پلي A به  و افزوده ش
 (Cap) انتهاي ´3 و كلاهك
ــاي ´5)، در اتصال با  به انته
 mRNP پروتئين ها به شكل
ــيار بزرگ تر،  در اندازه اي بس
ــته خارج  از طريق منافذ هس

مي شود.

نتيجه 
از  ــا  مولكول ه ــال  انتق
ــته و  ــه هس ــم ب سيتوپلاس
بالعكس به شيوه هاي متفاوتي 
صورت مي گيرد. سلول هايي 
كه متابوليك فعال تر دارند، تعداد منافذ هسته اي بيش تري دارند. 
ــبكه ي آندوپلاسمي و  ــته در ارتباط با ش ــاي خارجي هس غش
ــاي داخلي در تماس با لامينا دنساست. اسكلت سلولي در  غش
سيتوپلاسم و لامينا دنسا در هسته به پوشش هسته اي استحكام 

مي بخشند.
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شكل 6. عملكرد ايمپورتين در انتقال پروتئين به درون هسته

پروتئين NLSدار
NLS

ايمپورتين

انتقال

mRNP

شكل 7، چگونگي انتقال mRNP از هسته به سيتوپلاسم به 
mRNA كمك ارسال گر

پروتئين هاي         5′ Cap

FG گيرنده هاي

سيتوپلاسم
mRNA

زيرواحد كوچك

mRNA ارسال گر
زيرواحد 

بزرگ

AAA
هسته

سبد هسته اي 
نوكلئوپلاسم

رشته هاي سيتوپلاسمي 
سيتوپلاسم

ــال گر mRNA داراي دو زير واحد كوچك و بزرگ است.  ارس
زير واحد بزرگ خود از سه دُمين مياني (M)، دُمين كربوكسيلي 
(C) و دُمين آميني (N)، تشكيل شده است. دُمين هاي M و C به 
گيرنده هاي آبگريز نوكلئوپورين ها (FG) (از پروتئين هاي منفذ 
هسته) متصل مي شوند. دُمين M از طرف ديگر اتصال سستي با 
RNA برقرار مي كند. زير واحد كوچك با اتصال به دُمين مياني 
ــزرگ، به اتصال آن به نوكلئوپورين كمك مي كند.  زير واحد ب
ــز، قادر به برهم كنش با  ــيلي زير واحد بزرگ ني دُمين كربوكس
واحدهاي FG مي باشد. مولكول mRNA پس از بلوغ (حذف 


