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Қазіргі кездегі даму биологиясы -  клеткалық биология меи молекулалық 
биология, физиология, генетика, биохимия, эмбриология мәліметтерін 
біріктіретін синтетикалық гылым. Егер бұл гылымга кең магынада түсінік 
беретін болеақ, ол - организмдердің онтогенезін немеее жеке дамуын қамтитын 
құбылыстар шеңберінен (ұрықалды даму немеее ұрықтық даму, ягни 
гаметогенез, ұрыктан кейінгі, ягни постэмбриональды даму, соның ішінде 
дернәсілдік қартаю, регенерация жэне соматикалық эмбриогенез) тұратын 
гылым. Мұндай кең магыналы гылымды ботаника жэне зоология сияқты 
ғылымдардан бөліп қарауга болмайды, оның кейбір тараулары осы 
гылымдардын ажырамас бөлігі болып табылады жэне зоология мен ботаника 
курстарында оқылады. Жеке даму биологиясының барлық тараулары жалпы 
биология мэселелерімен тығыз байланысты келеді.

Организмнің мүшелері мен ұлпаларының жіктелу кезіндегі жеке клеткалар 
немесе клетка топтарындагы жүретін процеетердің ерекшелігіне байланысты 
даму биологиясын жеке жалпы биологиялық пэн ретінде бөліп қарау 
қальпггасты. Бұл гылымның негізгі объектісі болып табылатын - көпклеткалы 
жануарлар, оларда бұл процестер күрделі түрде сипатталынады.

Көпшілікке мэлім даму биологиясын құрайтын гылымдар жиынтыгының 
негізгі кілті - эмбриология болып саналады. Эмбриональдық кезеңде өте 
маңызды қалыптасу процестері жүреді, нэтижесінде бір клеткалы зиготадан 
ұлпалар мен мүшелер жүйесіне дифференциалданган күрделі көпклеткалы 
организм қалыптасады. Зерттеудің тэсілдері мен міндеттеріне байланысты 
эмбриологияны: жалпы, салыстырмалы, экспериментальдық жэне экологиялық 
деп бөледі.

Даму биологиясының мазмұнына шолу жасау ыңгайлы болу үшін, оны 
төмендегідей бөлімдерге бөліп, қарастыруға болады:

- организмнің қалыптасу жолдарына, олардың тіршіпік циклі мен мекендеу 
ортасына морфологиялық жэне биологиялық сипаттама беру. Айтып 
өткеніміздей, бұл бөлім биология дамуының негізін құрайтын зоология мен 
ботаника пэндерінде карастырылады.

- салыстырмалы эмбриология бір клеткалы зиготадан (немесе клеткалар 
тобынан) ұлпапар мен мүшелер жүйесіне дифференциалданган көпклеткалы 
организмге айналу барысындагы морфогенетикалық процестің өтуін зерттейді. 
Бұл бөлім жануарлардың салыстырмалы морфологиясының органикалық бөлігін 
құрай отырып, қолданылатын әдістемелері жагынан зоологияга жақын болады.

- форма түзудің цитофизиологиялық жэне гистофизиологиялық негізгі 
процестері-алғашқы бір ортақ бастамадан мүшелердің жіктелуі жэне кеңістікте 
оқшаулануы. Биология дамуыньщ бұл тарауы негізінен клетка мен ұлпа туралы 
жалпы биологиялық гылымдарга, ягни цитофизиология мен гистофизиологияга 
жақындайды.

- морфогенездің эрбір қадамын қамтамасыз етіп отыратын эмбриондагы 
ақпарат агыны (“даму механизмі”) мүше бастамаларының трансдукциялык 
байланысы. Ол ұрықтың белгілі тэртіпте жэне белгілі мезгілде немесе басқа 
механизмдердің тікелей себептерін талдайды. БұЛ механизмдер жұмысының
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нэтижссіндс мүшслср жүйслсрі калыптасып, күрдслі жстілгсн организм пайда 
болады. Бул даму биологиясының бөлімі -  XX гасырда калыптаскан, біршама
маманданган бөлімі. - ..

- даму гснетикасы -  дамудың жскслегсн актыларының жүзсгс асуын
камтамасыз стстін, гсндердін езара эсер сту мсханизмдерін талдаушы. Бұл бөлім 
бслгілсрдің қалыптасу барысындагы өзгсрістерді (түкым куалайтын ксмтарлық 
деңгейін) зсрттсйтін генетика гылымыныи бір бөлімі болып басталып, казірп 
уақытга біртс-біртс басым орын алып отырған биохимияныц, иммунологияның, 
срскшс маңызы зор молскулалык генстиканың мэлімсттсрімсн толыккан. Кдзіргі 
ксздсгі жекс даму биологиясы іргелі жэнс колданбалы зсртгсулсрді жүзсгс 
асыруда, жсдел қарқынмсн дамып ксле жаткан медицина жэнс ауылшаруа- 
шылыгымен байланысты биотехнологияның көптсген бөлімдерінің тсориялык
жэнс эдістемслік нсгізі болып табылады.

Биологияныц көптегсн баска гылымдары сиякты, даму биологиясы да
жалпы жэнс арнаулы (жекс) даму биологиясы дсп бөлінеді. Жалпы даму
биологиясы организмдсрдін барлык мүшелсрі мен түрлсріне бірдсй заңдылык-
тарды коллапса, жскс даму биологиясы жскслснген мүшелср мен улпалардын
даму мсханизмдсрінс, сонымен катар онтогснсздін түрлік ерскшеліктеріне дс
көңіл аударады. і  ___

Эмбриология ны и маңызды, эрі ертеден ксле жаткан бөлімі -  тератология,
ол дамудагы эртүрлі ауыткушылықтар мен аномалиялардың пайда болуын
зерттейді. Дамыган елдсрде олімге экелстін нсгізгі 10 ссбептің катарында туа
пайда болган ауытқушылыкгар бірінші орынды алып отыр. Барлык жаңа
туылган нэрестелердің 5% эртүрлі акаулы жэне баскада ауытқушылыктармсн
омірге кслсді. Ауыткушылыктардың дамуына себеп болатын тератогенді
факторлардың тізімі үздіксіз толығуда. Организмгс улы заттардың онтогенездін
эмбриональды ксзсңінде эсер етуінс ерскше коңіл аударылуда. Дүнисжүзілік
денсаулык сакгау когамынын мэліметгсрі бойынша тератогендердің эссрінен эр
түрлі ксмістіктсрмен 2% сэби дүниегс келеді. Осыган байланысты туа пайда
болатын аномалияларды тудыратын факторларды айкындап білу жэне оларды
жоюда аса қымбат зерттеулер жүргізілуде.

Әрбір іргелі гылымның когамдык кұндылыгы оның іс жүзіне косқан 
үлесімен аныкгалады. Даму биологиясының жэне жеке эмбриопогияның 
колданбалы маңызы, ен алдымен жасанды кобею эдістерін жасау, гаметалар мен 
жас (ерте) ұрыктарды сактау, сондай-ақ бағаналы (діңгекті) клеткаларды, 
ұрыкгарды кошіріп отыргызу, аса багалы жануарларды клондау эдістерін 
жстілдіру, сонымсн бірге, қалыпты жэне катерлі осу процсстерін, мүшелср мен 
улпалардын регенерациясын зертгеу, клсткалар мен ұлпалар жүйелерінің картаю
мэселелерін шешумен байланысты.

Жүктіліктің патологиясы мен физиологиясы, сондай-ақ акушерлік 
клиниканың біркатар сұрактары (жүктілік гигиенасы, түсік профилактикасы, 
жатыр ішілік асфиксия жэне дамудың кемістігімен күресу, т.б.) эмбриология 
гылымымен тыгыз байланысты. Эмбриологияның мэліметгері мал шаруашылық 
практикасында кеңінен пайдаланылады. Үй қүстарынын жұмырткаларын 
инкубациялаудың ұтымды технологиясы жэне балық осіру де эмбриологияның 
мэліметтеріне негізделген. Сонымен катар, пайдалы жэне зиянды насскомдар-
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дьщ (үй бал арасы, тут жэне емен жібек көбелегі, кәк қасқа шегіртке, т.б.) 
тірщшік циклін зерггеу аса маңызды мәселелердің бірі болып табылады. 
Эпидемиялык аурулардың қоздыргыштарын тасымалдаушы жануарлардың 
(безгек масасы, кенелер, кеміргіштер, т.б.) онтогенезі туралы мәліметтер, осы 
жануарлармен және паразиттермен күресті дұрыс ұйымдастыру үшін қажет. 
Сонымен қатар, тұқым қуалаушылықтың ауытқушылығы мен даму аномалиясын 
түзету тәсілдерін жасау келешектің маңызды мәселесі болып табылады.

Бұл оқулыкта прогенез, эмбриогенез жэне жануарлардың постнатальдық 
дамуының негізгі кезеңдері туралы мәліметтер берілген. Қазіргі эмбриология, 
биохимия, генетика, молекулалық биология, цитология жэне физиологияның 
мэліметтері маңызды орын алатын синтетикалық гылым болып табылганымен 
де, ең алдымен, ұрық дамуының негізінде жатқан форма қалыптастырушы 
процестердің морфологиялық бейнесін нақты біліп, содан кейін эмбриогенезді 
аныктайтын клеткалық жэне молекулалык механизмдерді түсінуге көшу керек.

Бұдан басқа, материалды толыгымен түсіну жэне есте сақтау үшін 
оқулықта берілген материалдың мэтінін оқып қана қоймай, берілген суретгер 
мен сызбаларды толық түсінуге тырысқан абзал (өкінішке орай, әдетте осыган 
назар аударылмаиды!).



1-тарау. ЭМБРИОЛОГИЯ ДАМУЫНЫҢ 
ҚЫСҚАША ТАРИХЫ

Эмбриология тарихына кыскаша шолу. Коне (Антикалық) дауірдегі эмбрио- 
нальды даму жайындаіы түсініктер. Орта гасырдагы эмбриология. Преформизм 
жэне эпигенез. К.Ф. Вольф пен К.М. Бэрдін жүмыстары. XIX ғасырда эмбрно- 
логиянын дамуы. Эмбриологияга дарвинизмнін әсері. Салыстырмалы эволюция- 
лык багыт (А.С. Ковалевский, Э. Геккель, И.И. Мечников). Экспериментальдык 
эмбриологиянын гарихи иегіздері, онын қазіргі кездегі міндеі гері. Жеке двму 
биологиясынын казіргі теориялык, салыстырмалык, экспериментальдык» сипаг- 
тамалык міндеттері меи иегізгі багыттары. Онын цитологиямен, генетикамен және 
молекулярлық биологиямен байланысы. Жеке даму биологиясыныи колданбалы
манызы.

Жеке даму биологиясының негізі рспндс эмбриология биология 
гылымдарынын ішіндсгі сң көнссі болып саналады. Өсімдіктсрдің, жануарлардың, 
адамның пайда болу мэсслслсрі эркашанда кімнің дс болса назарын аударган. Сірэ, 
биологиянын баска саласында дәл эмбриология саласындагыдай мистицизм, 
жұмбаісгық, жорамалдау мсн атүстіпік болмаган шыгар.

Жануарлардын ұрыктык дамуы туралы алгашкы дсрсктср ертсдегі 
өркснист орталыктары -  Мысыр, Вавилон, Ассирия, Греция, Рим импсриясы, 
Үнді жэне Кытай елдсрімен байланысты. Біздің эрамыздан бұрынгы 5-гасырга 
дейін эмбриологиялык зерттсулср біршама діни-философиялык ілімдсрді
сипаттаган.

Көнс Үнді (біздің жыл санауымьпга дсйіигі бірнсшс гасьтр бүрын) угымына 
сэйксс үрыісгын дамуы дснснің барлык бөлімінсн бастау алатын (19- гасырда 
ұрыктын барлық дене бвлімдерімсн байланысы туралы пікір Ч. Дарвиннің эйгілі 
«пангенезис» тсориясында кайталанган) аталық өндіргіш зат (аталык үрық деген 
ұгымга сай түсінік) пен аналык өндіргіш затгыц (менструальды (стек кір) канымен 
еәйкестендірсе ксрск) косылуынан басталады. Үрпакіың жынысы урықгану 
кезіндегі «кан» мсн «ұрыктых» салыстырмалы мөлшсріне байланысты деп 
саналган. Жалпы айтканда, бұл ұгымдар біршама материалистік болган. Біідің 
эрамызга дейінп VI-1-гасырлардагы Үнді медицииалык шыгармаларында 
балалардын ата-анасына ұксастыгын түсіндіретін, жанды заттардыц гүракгы түкым 
қуалаушылық касиеті бар дсген пікір айтылган. Коне Грецияда жануарлардын 
эмбриональдык дамуы туралы теориялык-филоеофиялык козкарастары мен 
практикалык деректсрі ерскиіе назар аудартады. Мысалы, философ-нагуралист 
Эмпедокл (6.3. дсйін 490-430 ж. шамасы) аталык псн аналық үрыісгардыц араласуы 
нэтижссіндс ұрпак пайда болады, ал ұрпактың жынысы даму ксіеніндсп



Жеке даму биологиясы 9

темлератураға (!) байланысты деп санаган. Демокрит (б.з. дейін 490-370 ж.) ұрық, 
со л 'кезде саналгандай мидан емес, барлык денеден шыгады деген теорияны 
ұсынган, демек ол ұрық құрамында дененің барлык бөлімдері мен мүшелерінен 
шықкан бөлшектер барын болжаған. Анти дэуірінің аса көрнекті дэрігері Г иппократ 
(б.з. дейін 460-377 ж. шамасы) ұрық дененің барлық мүшелерінен шығады деген 
идеяны қолдаған жэне қандай да болса зақым алған ата-анадан дені сау балалармен 
катар, ата-ананың дертін мұраланган балалар тууы мүмкін деп ойлаган. Үрпак, 
Гиппократтың көзкарасы бойынша, аталық пен аналык ұрыктардың араласуынан 
пайда болады. Үрпакгың айналасында қапшық түзіледі, дем алатын кіндік 
қалыптасады. Үрпактың барлық мүшелері бір уақытга құралады, яғни ұрықга 
барлық органдар түгел болады, олардьщ кейінгі даму процесінде жай гана көлемі 
ұлгаяды. Гиппократтың бұл ұғымы XVIІ-ХVIII гасырлардагы көпшілік мақұлдаган 
преформизм теориясымен үйлеседі. Бұл теория бойынша қандай да ұрпақ болсын, 
ол ересек организмнің кішкентай көшірмесі, даму процесінде ол жай гана 
жіктелмей өседі. Дегенмен, Гипокраггың пайымдауынша, дамудың ең алғашқы 
кезсңінде мүшелер қалыптаса бастайды.

Көне дэуірдің асқан ойшылдарының бірі Аристотельдің (б.з. дейін 384-328 ж.) 
еңбектерінде биология мэселелері маңызды орьш алған, соньщ ішінде ол 
жануарлардың дамуына ерекше назар аударады. Аристотельдің ұгымы бойынша, 
ұрык ол аталықтың шэуетімен аналықгың бөліп шыгарған затының қосылуынан 
пайда болады. Соңғысы материяны, яғни ұрыктың пайда болу мүмкіндігін 
көрсетеді. Бірақ бұл мүмкіндік, аталык ұрыгынан шыккан пішін (форма) материяға 
эсер еткенде ғана іске асады. Сонымен, тұқым безі - спермада организмнің мақсатқа 
лайыкты кұрылысы мен тіршілік әрекетін түсіндіретін даму принципі (рух) 
қаланған. «Жануарлардьщ пайда болуы туралы» деген атақгы трактатында 
Аристотель жануарлар мен адам эмбриологиясының мэліметгерін талдап 
қорытады. Ол жануарлардьщ жыныс айырмашылықгарын, жұмыртқа салушы жэне 
тірі туушы жануарлардың көбею тэсілдерін, әсіресе адамньщ көбеюін тольщ 
суреттеген. Аристотель жануарлардьщ шағылысу мезгілдерін бақылаған, 
жыныстық көбею мен өздігінен жаралу туралы, ұя жасау, жұмыртқа салу туралы, 
балықгар мен құстардың дамуы туралы, күйлеу мен жүктілік туралы жазған. Тауық 
эмбрионының дамуындағы, арнайы бояусыз, аспапсыз көзбен көруге болатын 
нәрсенің бэрін егжей-тегжейіне дейін сипаттаған. Ол жыныс тегі, тұқым куалау, 
кемтарлықгың пайда болуы, көптүқымдылық жэне постэмбриональдық даму 
процесінде белгілер қалыптасуға байланысты сұрақтармен шұғылданған. 
Аристотельдің практикалық білімінің деңгейін мынадан түсінуге болады. Ол 
сүтқоректілерді сипаттаушы ең басты белгілердің ішінде олардьщ тірі туатынын, 
төлін сүтпен өсіретінін, ұрықтары жатырға кіндік жэне кейін шу деп аталган мүше 
арқылы бекінетінін атап көрсеткен. Осы себептен, ол балық тобынан китгерді бөліп 
алып, оларды сүтқоректілер қатарьша қосты. Қате деп саналып жүрген 
Аристотельдің бақылауы Галеос акуласьшьщ жұмыртқасы жатыр қабыргасына 
сүтқоректі жануарлардьщ шуына ұқсас мүше арқылы тіркелетінін тек XIX- 
гасырдың ортасында гана Иоганн Мюллер растады. Аристотель еңбектерінің мэні, 
ең алдымен, олар болжаудан бақылауга жэне сипатгауга көшуді бейнелейді. Бірақ, 
ерте ұрық пен оның бөлшектерінің нэзік құрылысьін терең зерттеуге үлкейткіш 
оптикальщ құралдар шыққанға дейін көп уақыт бойында мүмкіндік болмады.
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Гиппократтан өзгеше Аристотель ұрықгың мүшслері бірте-бірте, бірінсн соң бірі 
біртекті массадан пайда болады, олардың бәрінде ең басында жеке мүшелер 
болмайды деп санаған. Ақырында, организмнің даму барысында біртіндеп 
құрылымның күрделенуі туралы Аристотельдің көзқарасы эпигенез теориясының
негізін қалады.

Ұлы дэрігер, анатом жэне физиолог ретінде жалпыға танылған римдік 
Клавдий Гален (130-200ж.) жегкілікті мөлшерде адам ұрығының соңғы кезең-
деріндегі құрылысын зерттеген. - - Щ

«Орта ғаеырлар» деп аталған V-XV ғасырлар кезеңі феодализмнің пайда
болуы мен дамуы, сонымен қатар, ғылым, мәдениет, техниканың құлдырауы
жэне шіркеу идеологиясының күрт күшеюімен байланысты. Осы кезенде,
табигат туралы көзқарастар діни қағидалар мен феодалдык қоғам ережелерінің
ауыр таңбасын арқалаған еді. ' 1 1 Э * * 1

Биологиялық білімнің одан эрі дамуы мен жүйеленуі XV-XVIII ғасырларда
Қайта өрлеу дэуірінде өтті. Көне дүние мәдени жетістіктерінің ең алдыңғысы 
XV-XVII1 ғасырларда еліктеуге үлгі болды. Орта ғасырлық схоластикалық 
қағидалар, догматикалық көзқарастар бұзыла бастады.

Едэуір прогрессивті буржуазиялық құрылыста материалдык өндірістің тез 
көтерілуімен қатар, рухани өмірдің барлық саласында ескі көзқарастардың 
көбінен бас тартуға байланысты табиғаттанудың барлық салалары дами бастады. 
Ғылымның мақсаты діни қағидалар мен схоластиканы дәлелдеу емес, табиғат 
заңдарын объективті білу жэне оның күнггерін игеру болды. Биология саласында 
орасан көп деректерді жинап жүйеге келтіріп, қайтадан бастау керек болды.

Биология ғылымының жедел дамуьша, біріншіден, жаңа техникалық 
аспаптарды (микроскоп, термометр, барометр жэне т.т.) пайдалану, екіншіден, 
ғалымдардың коптеген саяхаттарга шыгуы себеп болды. XVI-XVIII ғасырларда 
жануарлар эмбриологиясы саласында да едэуір табысқа қол жетті. XVI гасырда 
Леонардо да Винчи ұрықгардың өте қызыкты суреттерін жасады. Италия галымы 
У.Альдрованди (1522-1605ж.) Аристотельден кейін бірінші рет тауық
жұмыртқасының даму сатыларын жүйелі бақылауга тырысты. Ол мекиен тауықгың 
астына жиырма шақгы жұмыртқа салып, сосын оларды санаулы уақыт өткен сайын 
бір-бірлеп алып, жұмыртқадағы балапанның қалыптасуын рет-ретімен сипаггады.

У.Альдровандидің шэкірті В.Койтер (1534-1576) балапан эмбриогенезін 
тереңірек зерттеді. У.Альдровандидің отандасы жэне шэкірті Д.Фабриций (1533- 
1619) адам жэне алуантүрлі жануарлардың -  үй қояны, теңіз шошқасы, тышқан, 
ит, мысық, қой, шошқа, жылқы, сиыр жэне т.б. — ұрықтарын зерттеген. Бірақ, 
оның еңбектері шалағайлау және жүйесіздеу болды.

Франциянын корнекті галымы, рационализмнің іргесін қалаушылардьщ 
бірі Рене Декарттың (1596-1650) «Жануардың қалыптасуы туралы» (1648) атты 
шагын трактатын атап өткен орынды. Онда қасапханадан алынган жануарлар 
ұрықтарын бақылаудын арқасында бөлек мүшелердің (жүрек, қан тамырлары, 
омыртқа жотасы, ми.сезім мүшелері және т.б.) қандай кезекпен жэне эдіспен 
пайда болатыны туралы пікір айтылган. Жэне де осы еңбегінде Р.Декарт ұрық 
қалыптасуына қатысушы «аталық ұрық» бөлшектерінің қозгалысы туралы өзінің
ойын толық келтіреді.

Эмбриология тарихында маңызды із қалдырган В.Гарвейдің «Жануар-



щ ;ш н  най.и болуы а и м и в »  ( 1651) жтгш к т б ы  бодды М ігс р и іі репмис 
бадаламмым і а ж  с ү л ю р п т а е р д ш  л м у ш  к р п с у  алыиган В Г і р к І  барлык 
«ліүзряар  a y m i f n u u w  ымилы іс» сн у п м д ы  лшиактап и р ш т ы . б с р ю і  ш  
А р и т л с А  савнгш омыргждлылардыа дииуы нсгпшсм к п г а п  жолымси 
■урсд м п  смагаи Ь ш п и  урыктш с и и . и і  б вл п  «асүмыртжада w i n  
ИпішаЙці біртій барлык бнлнгтсрі о я л  м г г с ш и л м ы  болады»; біраж 
иш гаіж ітрлм и жамсі ы д ш  шмі салыягаи б ал іітср л м  «м етам орф оз жолы 
аркылы п і і т  болады дегеи В Гарвей ім бри огш п  туралы исйоір есжі 
у г ы м л р д м  д у р ік  смсстігш м ра т ті (урык х к і и і я  урыгы мсм ш асш ш іі 
ш м ы и и  nUUa болады дсгсм nunp) В f ap ac i « мріиіи бәрі жүмыртжлдам 
шмиды<* деғеи > п к ш  аф ариннпн иссі. О я i r u e n  rip* емсс « тты и  шшеи w  
гірнс ій іш ы п  к я іч м у і  «үмкін детей «ігжарвстын басымдыгыи с с к с р с а . бүл 
а ф п р ігм тя  d v r iu  щ  шгыиакымым тсрси скснінс м п  ж гтк гк ш т Италия емшісі 
а ж  п б я г л  ж рттеуітсі Ф Речи ІМХ жылы шыбым курттарыиын буіылғаи 
стгси смсс. сол с т к  с а ш т а и  ж.умыртаддам шыі атыиын глжірибе жүмнде жасал 
■ирсстті Н ( яаммср ммнын {1637-1680) бааылауыиан тір* емсс іагтыч вниси - 
v n  к ш  шшу ішсірін гср ш с  шыгарагми n o  малімстгср алымды

Эмбриоидыщ дамудын миьгиы  сурсттемвдерш Р. ж Гриф (1672*. 
жұмыртяа бепкш фоллиху ласыи силатпиы), М. Мальпиги ( 162Я-1 ) п с іп н  
tin Осы жылы ( 1672ж.) ммкрос* < и i г ы и ксмсписи балвлаимын даму сатысыи- 
двгы бурым каре алмагам урыктын п л м п а с ш  бияғіатерія тапты Осы 
малімсттсрдеи кейін М Мальпиги ш брммопвиа XVlll-тасырдын сопыиа дейт 
басым болііи преформиетш үі ымга косылды. олардыи истііп жаггау шылары 
ввейш рш к ош мусш лар А Галлер мен III Боияс болды

Эмбриологиа саласыилагм ол в п д т  пипрлш веб* каралайым түсіиіктср 
болтаным а*га кету керск. Мысалы, урыкгану прооссімс дег еи кшкарасгы 
лллЛ ш ля  Үрыктаиу сві гурлі: аталыж х ж  аналык «үр уп и к э косылуы. титл 
урыкгын жумыртаата типэстм руіаапі зссрі («үрыктаидырушы булар», т.б.) деп 
саиагжи 1677 жылы С. Гам жэяс А .Левенгук алам шэустімдеп (спсрмасындагы) 
свсрмжгспоидтардын ролю гүсінбсй, оны уры* суйыжтыгындагы инфуюрия 
сиаггы паржмгтпа жэндівтср жп карастыргаи

Сэл бурынырак. 1672 ж ы щ  гилламл тык Репье де Грааф көптеіен 
сүію рсжтіясрдт аиалык безіыдегі фоллмаулаларды (шпиле еүйых эаты бар. 
аалсмі артүрлі атпршігтер) смпжгтатаи жлие оларды асумырлв дегг атауды 
усымган. ойткені олар кустардың амалых бенмдсп жүмыргжага ате уксас болтан. 
Үрыктаигаииаи ксйіи үргашы үй кояиымын жымыс мүтелсріи бслплі уакыт 
сайын іерттеп, Грааф аяалыктаты аагаршіктсрдія асарылып босайтыиын, ал 
жумыртқа жидыида самы соа шамадай. олардан едэуір усак жұмырткалар пайда 
болаггыиьш каргси Грааф аиагүрлым күрлеп жутдеген клетжадаи туратыи 
курылымлы катедееш хумыртка деп самағаи. ол казір «Г рааф вопіршіп» дсп 
аталаам, ал шыи х р а ^ п а  осы юоіршівпн ішшдс ориаласады. Деседс. Грааф 
жумыртка ж и ш д *  алгаикы рст сүткорсжтшт асүмырпасыи карді. 
асумырташшр аиалык беіде м й л і болатшым, к й ііп р п  жатырла ұрык болыл
калылтасатыіши дэледдеді : г ■ . м.-

Каггтеген галыясаар Р Граафтын ткіріие сүйеніп, жаяуаряардыи үрыктары 
иятіпг бсіде паида болжтыя ж ум ы ртш и выгалы. ал еркск урыгы



шағылысудан кейін аналықтың жатырында болмаиды, оған тек қана атапық 
ұрықтың «аураеы» немеее «рухы» жетеді деген ойды қолдады.

Антониус ван Левенгук (1632-1723) өзі жасаған микроскоп көмегімен 
(үлкейтуі 270 есе) бірқатар омыртқасыз және омыртқалы жануарлардың сперма- 
тозоидтарын суреггеп, иттің жатыры мен жұмыртқа жолында шағылысудан 
кейін саны аса көп тірі сперматозоидтарды байқаған. Осыған сүйеніп ол 
жатырдағы ұрық сперматозоидтардан пайда болады деген болжам жасайды. 
Міне, осылайша, Грааф сперматозоидтың мэніне, ал Левенгук жұмыртқаның 
ұрық дамуындағы рөліне жеткілікті баға бере алмады.

Қайта өрлеу дэуірінде преформиетік және эпигенетикалық козкарастар 
біржолата қалыптасты. Преформизмді жақгаушылар (У .Альдрованди, 
Я.Сваммердам, А.Левенгук, Лейбниц, Боннэ, Галлер және басқалары) ұрықтық 
даму бұрыннан жұмыртқада (Сваммердам, Валлиснери) немесе сперматозоидта 
(Левенгук, Либеркюн және т.б.) қалыптасқан нэзік қүрылымдардың сапалык 
жағынан өзгермей тек сандық жағынан өсуімен байланысты деп санады (1-сурет).

І-сурет. Көне авторлардың көзқарасы және сипаттары бойынша шәуеттер;
1 -Гартосокер, 2-Далснваций, 3-5 -  Левенгук, 6-Пуше бойынша

Анималькулистер (дайын организм шәует ішінде болады деген теорияны 
жактаушылар) багытының ең үздік өкілі Н. Андри -  жұмыртқа құрылысы тесігі 
бар шар тэріздес, ал шәуеттің түрі кішкентай адамдарга ұқсас деп жазган. 
Адамдардың үлкен тобынан санаулысы гана жұмыртқа ішіне еніп, ішінен
жабылып алып, өсе бастайды.

Нағыз преформистер, мысалы Боннэ, «бірінің ішіне бірі салынып қойылган 
ұрықтар» концепциясын қолдаған. Бұл көзқарас бойынша ұрықгың аналық 
безінде келесі ұрпақ ұрықтары жатады, ал олардың ішінде өз алдына болашақ 
ұрпақтардың ұрыктары болады жэне т.т. деген ойды ныгайтқан. Ол Хауа ананың 
аналық безінде бүкіл болашақ адамзаттың бастамалары болган деп санады.

Бір гажабы сол кездегі преформистік көзқарас табысына микроскопиялық 
техниканың кеңінен пайдалана бастауы себеп болды. Микроскопистердің 
алгашқы зерттеулерінен-ақ эмбрион құрылысының, тіпті дамудың ерте 
кезеңінде де, орасан зор күрделілігі айқындалды. Тек XIX гасырда эмбриоло-
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гияны клетка теориясымен байланыстырғаннан кейін ғана бұл құрылымдардың 
толық мағынасыз екенін көрсетті.

Эпигенетиктер жоғарыдағыларга қарама-қарсы пікірдс болды. Эпигене- 
тикалық көзқарасты, оның механикалық түсінігін, XVII ғасырда Р.Декарт 
тұжырымдаған болатын. Ал Гарвейдің эпигенетикапык көзқарасының вита- 
листік сипаты басым болды.

Эпигенетикалық тэсілдің мэні, ол дамуды жұмыртқаның сэйкес заттарынан 
құралган, алдыңғы ұрпақ қалдырған “микстураның” міндетгі түрдегі реакциясы 
ретінде қарастыруында болды, ол - ерекше багытталган реакция - “даму күші”. Ол 
үшін белгілі бір материалдың жиынтығын араластырып, даму күшін беру керек, 
сонда олар өзара әсерлесіп, сатылап ұрыктың кезеңдерін бірінен-кейін бірін бере 
бастайды. Онтогенездің клеткалық теориясы пайда болғанға дейін жұмыртқаньщ 
клеткалық табиғаты туралы түсінік болмады, ягни ядромен бірге оның күрделі ішкі 
біріккен құрылымы, басқа органоидгар, олардьщ өзара эсері, яғни тіршіліктің 
интеграцияланған бірлігі клетка екендігі жайында түсінік болмады.

Ол кезде биологияның эртүрлі салалары бойынша жиналған накгылы 
мэліметгердің көпшілігін преформизм көзқарасына сүйеніп түсіндіру мүмкін емес 
еді. Мысалы, жас француз ғалымы Мопертюи, эртүрлі жануарларды будандастыру 
жолында бірқатар маңызды тәжірибе жүргізіп, орынды сұрақ қойды, егерде 
болашақ ұрықгың кұрылымы не жұмыртқада, не сперматозоидга алдын ала дайын 
түрган болса, неліктен есек пен жылкьщан туылған кашыр екеуіне бірдей ұқсайды?!

Мопертюи эпигенез ғылымын пангенезис гылымымен коса білген. Соңғы 
ғылымның мәнісі -  «ұрықта» дененің барлық мүшелерінен алынган ерекше 
бөлшектер жиналады. Осында ол тегіне тартушылықтың негізін көрген жэне 
осыган байланысты қосылып алынган белгілер ұрықта «бейнеленеді» жэне
келесі ұрпаққа табыс етіледі деп санаған.

Эпигенетиктер мен преформистердің арасындагы айтыста, ең бастысы 
эмбриологияның ғылым ретінде қапыптасуына, болашақ Ресей академигі Каспар 
Фридрих Вольфтын (1734-1794) «Дүниеге келу теориясы» деген магистрлік 
диссертациясы аса маңызды рөл атқарды. Микроскоппен ұрықтың жеке 
мүшелерінің түрін жэне олардың пайда болган мерзімін зерттеп, ол мүшелер бір 
мезгілде емес, керісінше, бірінен кейін бірі эмбриогенез процесінде дамиды 
деген қорытындыға келді. Сондай-ақ, мүшелер бэрі бір уақытга емес, белгілі 
кезекпен кұрылымсыз, бейтарап субстанциядан дамиды. Демек, даму процесі 
эпигенез жолымен жүреді. Мүшелердің дамуы -  ол жай гана өсу емес, нағыз 
жаңадан пайда болу. Мысалы, ішек алгашқыда жазық жапырақша түрінде 
болады да, кейін оралып түтікке айналады.

Эпигенез пайдасына өте тиянакты дәлелдер келтірген неміс профессоры 
И.Ф.Блюменбах (1752-1840), ол преформизммен сыйыепайтын кейбір организм- 
дердің (мысалы, гидраның) денесінің кез келген фрагментінен кайтадан өз қалпына 
келу (регенерация) фактілсрін, оньщ негізінде өсу емес, нагыз пішін кұру жатканын 
көрсетгі. Ф.Вольф пен И.Блюменбах еңбектерінен кейінгі кезеңде натурфилософия 

і кеңінен қанат жайды. Олар табигат құбылыстарын тэжірибелік зерттеуге гана емес, 
көбінесе өткір ойга, баламасына қарай пайымдауга мэн берген.

Эмбриологияның биология саласы болып, өзДігінше капыптасуынан кейінгі 
одан эрі өрлеуі Х.Пандер (1794-1865), К.Бэр (179І-1876), М.Ратке (1793-1860)
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еңбектерімен байланысты. Х.Пандер, әсіресе, К.Бэр еңбектеріндегі ұрық даму 
ғылымы алгаш рет көз жеткізген фактілермен қаруланды жэне эмбриологияда 
белгілі даму кезеңдерін өзара салыстырумен қатар, ұрықтың даму процесін 
түгел жұмыртқадан бастап бақылап отыру әдісін енгізді.

Х.Пандердің балапан дамуын (1818) бақылау нәтижесінің ең маңызды 
жаңалыгы белгілі сатыда тауық ұрығы үш қабаттан тұратындығы: сыртқы- 
серозалық, ішкі-шырышты жэне ортаңғы—тамырлы. Үрықтың барлық мүшелері 
мен қабықтары кейін осы бластодерма қабаттарынан пайда болады. Мысалы, 
сероза қабатынан дене қабырғасы мен амнион, ал шырышты жэне тамырлы 
қабаттарынан -  ішек каналы мен шажырқай пайда болады.

Х.Пандердің еңбектері Ресей академигі К.М.Бэрдің назарын аударды, бірақ 
ол өзі осы саладағы жұмысқа арада біраз жылдар өткеннен кейін ғана кірісті. 
1927 жылы ол алғаш рет адам мен басқа да сүтқоректілердің аналық бездеріндегі 
жұмыртқасын (Грааф көпіршігінің ішіндегі кішкене денешіктерді) толық 
сипаттап көрсетгі. . V ;

«Жануарлардың даму тарихы. Бақылаулар мен ойлар» (I том -  1828ж., П том
-  1837ж. шықгы) деген классикалық еңбегінде К.Бэр тауық ұрығының дамуын ұсақ- 
түйегіне дейін қадағалады жэне тұқым бейнесі алғашқы біркелкі массадан біртіндеп 
пайда болатынын, мүшелері кейін қалыптасатынын суретгеді. Дүниежүзілік 
эмбриология ғылымьша К.М.Бэр орасан зор үлес қосты. Ол «алғашқы жолақгы», 
нейруляция процесін, тауық ұрыгында мезодерманьщ жіктелуін, сонымен қатар 
омыртқалыларда хорданың пайда болуын сипаттады. Көптеген мэліметгерді 
зерттеу негізінде, ол эр түрлі класқа жататын омыртқалылардың ұрықтары 
арасындағы ұқсастық (Ч.Дарвин терминологиясы бойынша, «ұрыктың ұқсастық 
заңы») туралы маңызды қорытынды жасады. К.Бэр жоғары сатыдағы 
омыртқапылар эмбрионында төменгі сатыдағы омыртқалылардың ересектеріне тэн 
мүшелер қалыптасатынын (мысалы, құстар мен сүтқоректілер ұрықтарында 
желбезек саңьшауы мен желбезек догасы) көрсетгі. Бақа жұмыртқасының 
бөлшектену процесін зертгеуде ол маңызды мэліметгер алды.

К.Вольф белгілеп, ал Х.Пандер дәлелдеген ең алғашында ұрық бірінің үстінде 
бірі орналасқан қабаттардан қүралады деген ой желісін К.Бэр толық жетілдірді жэне 
барлық омыртқалыларға ортақ екенін дәлелдеді (ұрық жапырақшалары туралы 
ілім). К.Бэр екі алғашқы-анимальдық жэне вегетативтік-жапырақшаларды 
ажыратгы. Анимальдық жапырақша кейін екі қабат береді: терілік және 
бұлшықетгік, ал вегетативтік-тамырлы мен шырышты қабатгарды түзейді. Терілік 
қабат, өз кезегіне, жамылғыны, нерв жүйесін жэне сезім мүшелерін береді; бұлшық 
еттік-бұшпық етгі жэне сүйекті; тамырлы-мезентерия (шажырқай) мен 
тамырларды, шырышты қабат-ішек қабырғасын береді.

Преформистер мен эпигенетиктер арасьшдағы қызу таласта К.Бэр көп уақыт 
бойы бейтарап жол ұстап жүрді, сосын, барлық дәлелдер мен фактілерді пысықтау 
нәтижесінде, даму преформацияланған эпигенез болады деген түжырымга 
тоқтады.

Үрық жапырақшалары туралы ілімді неміс анатомы жэне эмбриологы Г.Ратке 
(1793-1860) омыртқасыздарга үйлестіре тиімді пайдаланды. Биологиялық 
қорытьшдьшаудьщ ең маңыздысы бола түрып, ұрық жапырақшалары туралы ілім 
Ч.Дарвиннің эволюциялық теориясыньщ негіздерінің бірі болды.
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> Көрнекті итапиялық эмбриолог М. Русконидің (1776-1840) еңбегі бақа 
жұйыртқасының бөлінуін (1826) өте дэл суреттеді. Салған суреттеріне 
Караганда, ол дамудың кейінгі кезендері гаструляция мен нейруляцияны да 
бақылаған.

Әртүрлі жануарлар жұмыртқаларының бөліну процесін сондай-ақ Э.Вебер, 
А.Грубе, К.Бергман, Р.Келликер мен Д.Бишов сияқты ғалымдар да түбегейлі 
зертгеген. \

Кейінгі жылдары бірінен соң бірі эртүрлі жануарларда сперматозоид- 
тардың пайда болуы мен олардың морфологиясына арналган еңбектер шыға 
бастады. Осыган орай Р.Вагнер (1805-1864), Ф.Дюжарден (1801-1860), 
К.Лаллеман (1790-1854), Р.А.Келликер (1817-1905), Дж.Ньюпорт (1803-1854)
еңбектерін атауға болады.

XIX гасырда биологиядагы аса ірі жаңалық -  клеткалық теория мен 
эволюциялық ілімнің пайда болуы екені барлыгымызға мэлім. Ч.Дарвиннің 
теориясы тірі табигат туралы гылымда төңкеріс жасады. Сондай-ақ, Ч.Дарвин 
ілімі өз әсерін тигізген биологияның көптеген салаларының катарында 
эмбриология да болды.

2-сурет. Ч. Дарвиннің пангенезис гипотезасына саи кұрастырылған ұрпакгар алмасуындағы 
генетикалық информацияның таралуы. Ересек организм мүшелерінің геммулаларын сперматозоид 

пен жұмыртқа клеткаларына жібереді. Олармен бірге геммулалар зиготаға түсіп, келесі ұрпак 
дамиды. Келесі ұрпақтың мүшелері геммулаға сәйкес «айналу» жолымен қалыптасады. Ересек 

организмнің мүшелеріндегі өзгерістер геммулалардың, сонымен қатар келесі ұрпактың
мұшелерінің де озгерісіне экслсді

Ч. Дарвин өзі даму мен тұқым қуалаушылықты қатар түсіндіретін эйгілі 
“пангенезис” гипотезасын ұсынды. Ч. Дарвиннің пікірінше, ата-ене мүшелерінің 
балаларындагы ұқсастыгы, олардың барлык мүшелерінің микробөлшектері қан 
арқылы (“гемулалар”) ата-ананың жыныс клеткаларына (сперматозоидтар 
немесе жұмыртқа клеткалары) түсуіне байланысты. Олар кейін ұрпақтың 
эмбриональды дамуы кезінде жэне жүре пайда болатын маманданган 
мүшелеріне «айналады» (2-сурет). \
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Соңында ата-ананың организмі өлетіндіктен, сперматозоидтар мен жұмыртқа 
клеткалары библиялық “Нұх кемесі” сияқгы, “топан судан” (көп клеткалы 
организмнің өлуі) қүрлык жануарларының “7 жұп адал, 7 жұп арам” өкілдері 
құтқарылады (яғни, ата-ана денесінің барлық мүшелеріндегі гемулалар), олар топан 
судан кейін қайта “көбейеді” (яғни, келесі ұрпақтың организмін құрайтын мүшелер
ЖИЫНТЫҒЬШтүзейді). -  ■ -v \.' -

Пангенезис гипотезасының принциптік қателігі сол, ол шын мэнінде көп 
клеткалы организмнің барлық ұлпаларының клеткалары өздері дамитын 
ұрыктанған жұмыртқа клеткаеы-зиготаның (яғни, жалғыз клетканың) геніне ие 
болады, бірақ көп клеткалы организмнің соматикалық (жыныстық емес) 
ұлпалары қандайда бір өзгерістері мен қаеиеті болса да, организмнің жыныс 
клеткалары арқылы тұқым қуалау механизмі болмайды. Тұқым қуалаушылық - 
клеткалық деңгейдің қаеиеті. j 1 І І іН ;, :

Өз кезегінде эмбриональдық дамудың салыстырмалы зерттеу аясындағы 
жаңалыктар эволюция теориясы үшін маңызды болды. Өйткені олар өзінің 
құрылымы жағынан алшақ жатқан жануарлар тобының филогенетикалык 
туыстық дэлелдемелерін берді. Ц 1Я я И

Ч.Дарвиннің өзі эмбриологиялық, әсіресе омыртқалылар мен омыртқасыз- 
дардың эмбриональдық даму заңдылықтарының айырмашылығының жоқтығын 
көрсететін жұмыстарға, сондай-ақ А.О.Ковалевскийдің еңбектеріне аса назар 
аударды. Бірақ, ол жылдары, эртүрлі типке жататын жануарлардың эмбриоге- 
нездегі ортақ белгілері әлі табылмаған еді. Соған байланысты, эволюциялық 
эмбриология, тарихтық принципке сүйенген ғылым ретінде, пайда болуы элі 
мүмкін емес еді. Эволюциялық эмбриология гылымының негізін орыс галым- 
дары А.О.Ковалевский (1840-1901) жэне И.И.Мечников (1845-1916) қалады.

Сол кездегі зоологтар алдында құрттар сиякты жинақы типтік кейбір 
топтардың, тарихи күмэнді формалардың -  бассүйексіздер, қабықтылар, 
міианксиіар, иықаяқтылар, қылтанжақтылар, губкалар, ішекқуыстыяар, 
буылтық құрттар, бүйіріменжүзушілер, күрекаяцтылар мен басаяқты 
моллюскалар, іиаянтэрізділер, өрмекиіітәрізділер мен бунақденелілердің 
шынайы систематикалық орнын, демек, калган жануарлар әлемімен 
филогенетикалык қатынастарын, табу мәселесі тұрды.

Аталган жануарлардың эмбриональдық дамуындагы заңдылықтарды 
зерттеуге А.Ковалевский мен И.Мечников кажырлы еңбекпен 20 жыл уақыт- 
тарын жұмсады. Ланцетниктің дамуын қарастырган өзінің магистрлік дис- 
сертациясында 25 жасар А.Ковалевский омыртқасыздар мен омыртқалылардың 
дамуында ортақ белгілерді тапқан. Сондай-ақ, ланцетник онтогенезінің ерте 
кезеңдері көптеген омыртқасыздар (соның ішінде ең қарапайым гидра да бар) 
дамуының тиісті кезеңдерімен өте ұқсас болып шықты, ал кейінгі кезеңдері 
омңртқалылардың даму типімен жүретіні аныкталды. Бір жылдан кейін (1866) 
А.Ковалевский асцидияның эмбриологиясы бойынша мақала шыгарды, онда ол 
бірінші рет асцидиялар мен омыртқалылардың нерв жүйесі дамуының 
ұқсастыгын көрсетті, асцидия дерносілінің хордасын суреттеді. Осылай, сол 
кезде моллюскалар тобында саналып жүрген асцидиялардың омыртқальшармен 
туыстығы айқындалды.

А.О.Ковалевский бірінші болып омыртқасыздардан ұрық жапырақшаларын
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тапты жэне барлық жануарлардың дамуы бірыңғай жоспармен жүретінін 
дэлепді. А.Ковалевский мен И.Мечников дэлелдеген ұрык жапырақшалар атты 
гомологиялық идеясы барлық Metazoa пайда болу бірлігінің эмбриологиялық 
дәлелі болды.

Эмбриология ғылымында, сипаттау мен салыстыру кезеңдерінен сон, XIX 
ғасырдың 70-80-жылдары аналитикалық немесе эксперименттік багыт туды. 
Эмбриологиялық зерттеулерде эксперименттік эдістерді пайдалану мақсаты 
эмбриогенез процесіне мақеатты түрде эсер етудің мүмкіндігін зерггеу жэне 
даму механизмдерінің себебін түсіндіру болды. Жаңа бағыттың қалыптасуы, ең 
алдымен, неміс ғалымдары Г.Дриш (1867-1941), В.Гис (1831-1904), В.Ру (1850- 
1924), Г.Шпеман (1869-1941) есімдерімен байланысты.

Вильгельм Ру «Даму механикасы» деп атаган еңбегінде эксперименттік 
эмбриологияның басты мэселесі себептілік факторларды, дамуды белгілейтін 
механизмдерді табу деп санаган. Ол даму қатаң детерминацияланган жэне 
эмбриогенездің барлық кезеңдерінде өсіп келе жатқан ұрықтың барлық 
бөлшектері өзара тыгыз байланысты деп ойлаган. В. Ру даму механизмін 
анықтау құралы ретінде экспериментті санаган. Оның эртүрлі мүшелер 
бастамаларының жіктелу факторларына көзқарасы үлкен назар аудартады. Егер 
де, мүше бастамасын детерминациялайтын факторлар оның ішінде болса, 
сыртқы қолайлы жагдайларда, «өзіндік дифференцировка» орын алады, ал осы 
факторлар бастама сыртында болса, онда жіктелу -  «тэуелді» болады жэне 
фактордың сырттан әсерінсіз мүмкін емес. Дамуды белгілейтін факторлар 
әсерінің кеңістік-уақыттық параметрлерін анықтау үшін В.Ру мүше баста- 
масының қоршауын экспериментгі түрде өзгерткен. Ол детерминация мен 
жіктелу мәселелерінің теориялық негіздерін қалады. Үрық бөлшектері 
дамуының тәуелді түрін түсінуге екі бластомер кезеңінде бақаның бөлшектеніп 
жатқан жұмыртқасына жасаган В.Ру тэжірибесінің маңызы зор болды. Ол бір 
бластомерді қызган инемен өлтіргенде, екіншіеі өсуін жалгастыра берді, бірақ 
бақа ұрыгының тек жартысын ғана түзді. Осы экспериментген ол екі 
қорытынды: 1) алгашқы екі бластомерлердің тәуелсіз дамуы туралы; 2) тұқым -  
ол дайын бастамалардан құралган мозаика екені туралы жасады.

Көрнекті эмбриолог жэне анатом В.Гис заңды түрде аналитикалық 
эмбриологияның негізін қалаушы болып саналады. Ол бірінші болып, физико- 
химиялық эдістерді қолданып, ұрық дамуының алгашқы кезеңдеріндегі 
морфогенез процестерінің талдауын жасады. Оның пікірі бойынша, келешек 
мүшелердің элі қалыптаспаган бастамалары жұмыртқада немесе элі жіктелмеген 
ұрыкга тэртіппен топталган жэне оларды таңбалап картага түсіруге мүмкін 
болады. Ягни, бастапқы, элі қалыптаспаган ұрықта мүше құрушы учаекелер бар. 
Бұл көзқарасггарды методология бойынша, калыпты неопреформистік деп 
санауга болады.

Келесі ірі эмбриолог-экспериментатор Г.Дриш эпигенетикалық көзқарас-
тарды ұстанды. Ол ұрықты эксперимент арқылы бұзудан кейінде дамудың
тафиги жолын қайтадан құра алатын кабілетін көрсеткен. Ол теңіз кірпісінің
ерте ұрыгын қыл тұзақпен екі бластомерге (^іп,^р^Щ ^п¥^т^йсысының да
толық багалы организмге дами алатын қашлетафдарЕең^^ьщаң ол ұрық
клеткаларының эквипотенциалдық қасиеті|Іакгур&льі скорщьіндыі жасаган.

атіЛдағы ғылигц

ш іШ Ш Ш м



18 С.Т. Нуртазин, Э.Б. Всеволодов, Б.Есжанов

Ксйінірек, басқа зерттеушілер, бірнеше бластомердің әрқайсысының қалыпты 
даму мүмкіншілігін көрсеткен. Үрық бөлігінің қалыпты даму процесін қайтадан 
кұра алу мен толык багалы организм беру қабілетін, Г.Дриш эмбрпондык 
реттелу деп атаган. Тұқымның эмбрионды реттелу қабілетіне сүйеніп, Г.Дриш 
«тұкым бөлігінің даму жолы осы бөліктің бүтінге қарағандагы орналасуының 
функциясы» - деген заңды тұжырымдаган.

Экспериментальдық эмбриологияға Г.Шпеман зор үлесін қосты. Өзінің 
алдындагы зертгеушілердің тэжірибелерін өзгертіп жэне тереңдетіп, ол тіпті жаңа, 
өзіндік мэліметтер алды. Г.Дриштің тритонның ерте тұқымын бөлу тәжірибелерін 
кайталап, ол 1901-жылы бөлінген бөлшектердің кейінгі тагдыры ұрықтың қандай 
жазыктыюа бөлінгеніне, дэлірек айтқанда, «сұр орак>> атапған материал кай түрде 
таратылганына байланысты екенін көрсетті. В.Ру мен Г.Дриштің зерттеулер 
багыттарын жалгастырып, Ганс Шпеман бөлшектердің өзара қатынасы үрыктың 
әртүрлі бөліктерінің болашакгагы жіктелу детерминациясында жстекші роль 
атқаратынын сипатгады. Өзі ашқан, ұрыктың «сұр орақ» материалы жоқ бөлігіндс 
біпіктік мүшелер: нерв түтігі, хорда, т.б. түгелдей болмау фактісін тапдай келіп, 
Г.Шпеман нерв жүйссі презумптивтік хордомезодерма материалының индукциялык 
осеріндегі индифферснтгік эктодермадан қалыптасады деген ойын айтты. Осы 
жорамалды тексеру үшін Г.Шпеман 1924-жылы жсиіды тритонның хордоме
зодерма үрыгын карапайым тритон ұрыгының кұрсақ энтодермасьша кондырганда, 
қондырылган хордомезодерма шынымсн иссінің клеткасының жүйке түтігіне 
айналганын көрді. Осы құбылыс алгашқы эмбриональдык индукция деп аталды. 
Айта кету керек, пішін құру күбылыстарында эмбриональдык индуктор эсерімен 
қатар реттеуші процестер де байқалган.

Кейінгі, 50-60-жылдары С.Тойвонен, Л.Саксен, П.Ньюкуп пен 
К.Гробстайндардың индукциялык өзара қатынастарды зсрттеулері бірқатар 
екіншілік индукцияларды айқындауга мүмкіндік берді. С.Тойвонен мен оның 
шэкірті Л.Саксен 1954-1968-жылдары. нейрогенезде үрыкта скі градиснтпен 
болінген жэне жекеше не болмаса эртүрлі тіркесте жүмыс іетейтін екі индуктор 
эссріндегі ерте индукциялык процестер моделін дэлелдеді. Олардыц зсрттсулсрі 
бойынша, нейрогенез екі кезенмен: алгашкыда нсйрализациялау факторы 
эссрімен нейрализацияныц өзі жүреді, ал скінші кезеңде мезодерма туындылары 
әсерімен, орталык нерв жүйесі белімдерге жіктеледі.

Сонымен, жеке даму процссі үрык бөліктерінің ішкі жэнс сыртқы 
химиялык факторлар аркылы өзара дербес эрекеттестігіне байланысты.

Даму процестерінің мүлде баска интеграциялық механизмін ұсынган кеңестік 
биолог жэне математик А.Г.Гурвич (1874-1954ж.) болды. Бұл өте ецбекқор, жан- 
жакгы дарынды, батыл теоретик, тамаша экспериментатор болтан. 1944-жылы ол 
«клетка ерісі» деген үғымды камтыган «биологиялык өріс теориясын» күрды. Оның 
козкарасы бойынша, клеткалардың бір-біріне тигізстін эсері олардың орістері 
аркылы жүзеге асады, ал олар жиналып бірікксн «жалпы оріеті» күрайды. Даму 
кезінде «биоөрістің» конфигурациясы мен анизотроптык қасиеттері біртіндеп 
өзгереді, бірак дәл «биоөріс» кана ұрыюын бүтін жүйеге бірігуін камтамасыз етеді.

А.Гурвичтің «митогенетикалык сэулелену», биологиялык жүйелсрдің 
тұракты теңеіздігі, морфогенетикалык процестергс математикалық түсіндірме 
беру туралы идсяларының әлі ле манызы зор.
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Жалпы, «биологиялық өріс» туралы ои көптеген зерттеушілерді 
(Дж.&.Гексли, Г.Р. де Бер, К.Уоддингтон, П.Вейс, Н.К.Кольцов, т.б.) эркашан
қызыіоырып келді.

Эксперименттік эмбриологияға елеулі үлес қосқан кеңес ғалымы 
М.М.Завадовский болды, ол «бөлшектердің» өзара эрекеттесу нәтижесі ретінде 
эртүрлі белгілердің, эсіресе, жыныстық белгілердің кұстар мен сүтқоректілерде 
пайда болу механизмдерін айқындауға тырысты. Мысалы, қораз айдары бас 
жамылғы ұлпаларынан аталық жыныс безінің гормондарының әсері арқылы 
дамиды. Аталык жыныс безі алынып тасталса, айдардың жойылуына апарып 
соғады, керісінше, айдарды ампутациялау аталык жыныс безінің гипертро- 
фиясына ұшыратады. М.Завадовский өсіп келе жаткан организмде тагы да 
бірқатар «әрекеттестік жүйелерді» тэжірибе арқылы тапқан (аналық жыныс безі
-  жатыр; гипофиз -  аналық жыныс безі, т.б.). Оның еңбектері гаметогенездік, 
гормондық реттелуді, эмбриогенезді, метаморфозды, регенерацияны жэне басқа 
да морфогенетикалық процестерді зерттеулердің бастамасы болды.

Вегетативтік және жыныстық көбею, сондай-ақ қалпына келу морфо- 
генезін зертгеу жұмыстары (Т.Морган, А.Вейсман, П.П.Иванов, М.А.Воронцова, 
Л.Д.Лиознер, Б.П.Токин, т.б.) көп қызығушылық тудырады.

Дж.Нидхем еңбектері нэтижесінен жаңа багыт «химиялық эмбриология» 
қалыптасты, онда көбінесе генетикалық жэне молекулалы-биологиялық
жұмыстардың салмагы арта түсті.

XIX ғасырдың аяғында-ақ, клетка құрылысын қарқынды зерттеу 
нәтижесінде анықталганы - тұқым қуалаушылық материалды тасымалдаушы 
ядро, дәлірек айтқанда, ядроның хроматині (О.Гертвиг, Э.Старсбургер, Г. де 
Фриз, А.Вейсман) болып табылатындығы. 1888 жылы Т. Бовери эртүрдің 
хромосома санының түрақтылық заңын ашты, хромосомалар клеткалардың 
бөліну арасындағы кезеңде өзінің дербестігін сақтайтын, түрақты жүйелер 
екенін көреетті, зигота мен барлық соматикалық клеткаларда ата-анасының 
хромосома жиынтығы болатынын баяндады. 1900-жылы Г. де Фриз, К.Корренс 
пен К.Чермак, 1865-жылы Грегор Мендель сипаттаган, бірақ белгісіз боп қалган, 
дискретті белгілердің тұқым қуалау заңын қайтадан ашты. 1909-жылы
В.Иогансен тұқым қуалаудың өлшемі ретінде ген деген түсінік енгізді. 
Генетикада цитологиялық негіздердің қалыптасуы мен дамуының нәтижесінде 
келесі іргелі принциптер ашылды: хромосомадагы гендердің бір түзу сызық 
бойымен орналасуы, тіркесу, кроссинговер, аллельділік Т.Морган (1866-1945) 
мен оның шәкірттері К.Бриджес (1866-1938), Г.Миллер (1890-1967), 
А.Стёртевант (1891-1970) аттарымен байланысты. Дрозофила дернэсілінің 
политендік хромосомаларына жасалган көптеген тэжірибе нэтижесінде геннің 
белгілерінің шыгуы қатаң детерминацияланган деген ұгым қалыптасты. Бірақ, 
көптеген фактілер, жеке ген белгісінің фенотипикалық көрінісі өте күрделі, көп 
сатылы, белгілі дәрежеде сыртқы жагдайларга тәуелді процесс екенін көрсетті. 
1925-жылы Н.В.Тимофеев-Ресовский ұрпақтагы белгілер сақтайтын особьтар 
пайызы (пенентрантгілігі) және белгінің айқындылық дэрежесі (экспрессивтілігі) 
деген түсініктер енгізді. Кейінірек, эрбір бөлек белгінің шыгуы көптеген геннің 
біріккен әрекетінің нэтижесі екені көрсетілді (К.Бриджестің «Ген балансы» 
теориясы, 1930 ж.). Үу
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1868-жылы И.Ф.Мишср ашкан клсткадагы ядролык матсриалдармсн бай 
нуклеин кышкылдары 30-жылдардың аягында—40-жылдардын басында гана 
гсннің химиялык субстанциясы ретіндс карала бастады. Ертерек, 1928 жылы 
Ф.Гриффит трансформация-өлтірілген пневмококтардын генстикалык белгі- 
лсрін тірілергс бсру-қүбылысын ашты. Бірак көп уакыт өтксннсн ксйін гаиа, 
пнсвмококтардан трансформациям жауапты зат бөлініп шыгарылады жэнс оның 
ДНҚ сксні керсстілді. ДНҚ-ның үш өлшсмді күрылысын 1953-жылы генетнк 
Г.Уотсон мен физик Ф.Крик аныктады.

Академик Б.Л.Астауров (1904-1974) генстикалык акпарат қызметінін негізі 
ретінде ядро мсн цитоплазманың өзара эрсксттссу проблемаларын шешуге 
үлксн үлсс косты. 30-жылдардың озінде-ақ, ол апгашқылардың бірі болып,
генетикапык акпаратты жүзсгс асыру жолы күрдслі, кептсген факторларга 
тәуелді дегсн ой айткан. Оның партсногснстикалык (тек жүмыртка клсткасы 
генінің негізіндс), андрогенетикалык (тек сперматазоид генінің негізіндс) 
жасанды ұрпақ алу әдістсрінің іс жүзіндс колдануга лайықты манызы болды 
жэнс олар дүнисжүзілік гылымга қосылган үлсс ретінде батыл багалануы 
орындыеді.

Клетка тсориясыныц дамуы нәтижссіндс казіргі гылыми эмбриология 
пайда болды. Оның нсгізгі кагидалары:

-  тірі организм тек кана клсткалардан түрады (вирустарды коспаганда);
-  бір гана кпсткадан тұратын және көп клсткалардан түратын организм- 

дер де бар;
-  барлық конклсткалы организмдср бір гана клеткадан (жүмырткалар 

немесе зиготалар), жеке клетка топтары (гифтің бастамасын беретін-санырау- 
қүлактардың жемісті денесін қүрайтын споралар) немесс соматикалык эмбриогенез 
кезінде бір клсткадан пайда болатын топтардың клеткаларынан дамиды;

-  диплоидты клетка -  зигота дегеніміз организмнің көптеген түрлерінде 
сперматозоид пен жұмыртқа клеткасының косылуы нәтижесінде пайда болатын 
дамудың бастапқы бір клеткалы кезеңі. Бұл негізінен пішіні мен көлсмі жагынан 
эртүрлі кұрылымдар болганымен «кэдімгі» кейіпте клеткалардың модификация- 
лану жолымен кұрылады, бірақ пішіні мен көлемі жагынан эртүрлі кұрылымдар.

-  жаңа көпклеткалы организм зигота ядросының бірнеше рет митоз 
жолымен болінуі арқылы қалыптасады және цитоплазманың жылдам немесе 
қыртысты бөлінуінен коп клеткалы құрылым пайда болып, бүл коп клеткалы 
құрылым эмбрионның ұлпалары мен мүшелеріне жіктелінеді.

-  диплоидты клеткалардың қалыптасуы кезінде сперматозоид пен 
жұмыртқа клеткасының екеуінің біреуінің жүйелі түрде бөлінуі-кәдімгі 
диплоидты клсткалардан осы гаметалардың қалыптасуы үшін кажет. Екінші 
бөлінуден кейін гаметада кэдімгі диплоидты клеткаларга Караганда реплика- 
циясыз ДНҚ агыны мен тұқымқуалауиіы материалдың қүрамы 2 есе төмен 
(гаплоидты клеткалар) болады. Гаметалардың қосылып ұрыктануы кезінде 
диплоидты клеткаларга тән қалыпты ДНҚ саны қалыптасады.

Эволюция барысында Metazoa онтогенезінің пайда болуы көпклеткалы- 
лардың пайда болуымен байланысты екені созсіз. MetazoaHbiH эрбір организ- 
мінде жыныс процесін косқанда кобеюдің кең тараган түрі -  бастапқы жалгыз 
клетка зигота (ұрықтанган жұмыртқа) болып табылады. Онтогенездің бірінші 
кезеңі бөлшектену -  жалгыз клеткадан көпклеткалы организмге эту түрі.



Клеткалардың кэдімгі бөлінуінен көбею сатысында бірклеткалы Protozoa-ның 
бөлпіектенуінің ерекшелігі кэдімгі клеткаға қарағанда олар өте үлкен болып 
өссді (алғашқы ооциттердің кіші жэне үлкен өсуі), ал содан кейін бұрынгы 
көлеміне келу үшін өспей көп рет бөлінеді (палинтомия), нәтижесінде аналық 
клеткамен (ұрықтанған жұмыртқа клеткасы немесе зигота) салыстырғанда 
туынды клеткалардың мөлшері кішірейеді. Бөлшектенудің нэтижесінде аз 
немесе көп бірдей клеткалардың “үймесі” (клон немесе клеткалар колониясы) 
пайда болып, кейіннен олар мыналарга бөлінеді: 1) эртүрлі клеткаларга (клетка 
дифференцациясы); 2) эртүрлі мүшелерге (бас, құйрық, аяқ-қол) жэне бұган 
ұқсас немесе ұқсас емес клеткапар түрлерінің жиынтығын қосуға болады 
(мүшелік дифференцация). Сондыктан көптеген “үйме” клеткалар жұмыртка 
клеткасы мен сперматозоидқа айналатын ұрпақтар үшін бөліну кезінде 
қабілеттіліктерінен айырылады жэне организмнің көбеюі кезінде келесі 
ұрпақтың қалыптасуына тікелей қатынаспайды. Бұл “ұрыктану жолындагы” 
жіктелеген клеткалар сиякты тек клеткалар үлесі (3-сурет).
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Жыныс клсткаларына анналу ксзіндс қабілітгіліктсрінси айырылатын соматіікалық «ажырау» 
Q  клсткалаоы

СПЕРМНЯ

ХҮМЫРТҚА Ш П П А  ХУМЫРТҚА ЮГОТЛ

ҮРПАК 1 ҮРПАҚ2

ЖҮМЫРТҚА иіГОТЛ

ҮРПАКЗ
ЖҮМЫРТКД

о >  Үрык жолындагы клеткалар (жыныс жэнс оның нсгізін калаушылар)
□

3-сурепи Даму биологиясында қазіргі заманғы козқарастарга сай ұрпақ апмасу кезіндегі 
генетикалық ақпараггар ағыны. Үрыкгану жолындагы кейбір потснциалды олмсйтін клеткалар 

озіндсгі генетикалық ақпаратты келесі ұрпакка берсді, мүндай жагдай әрбір органіізмнің барлык 
мүшелерінің соматикалык клеткаларында да болады. Әрбір ұрпактың соматнкапык клеткалары оз 
өлімімен өледі жоне осы ұрпаісгын өмір жолындағы өзгерістер акпаратын ұрықтану жолындагы 

клеткаларга бермейді. Келесі ұрпакка тек кана жаңа урпак организмінің бастамасын берепн, 
ұрыктану жолындагы клеткалардың озінлс отетін генстикалық озгеріетер (кейде түрақтылыгы аз

эпигенетнкалық болуы мүмкін) беріледі

Онтогенездің бұл сызбасында филогенез барысында көпклеткалылык 
дамуы мүмкін, онымен бірге оның ажырамас серігі Metazoa онтогенезі де бірге
дамиды:

1) Зигота бөлінуінің өнімдері (бірклеткалы Protozoa жэне жыныс процесіне 
тән) бір жерде клетка топтарынан колония қүрайды;

2) Эволюция барысында клетка колониялары жыныс жэне вегетативті 
болып мамандануы, жыныс жэне қоректендіруші клеткалардын ортак пайда 
болуы негізінде көбеюді қамтамасыз ететін біркелкі клеткаларды түтас 
организмнен бөлетін негізгі шекарасы болып табыла^ы.
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3) Филогенез барысында қоректенуші клеткалар әртүрлі қызметтерге ие 
болады жэне бір-бірінен ерекшелене бастайды (цитодифференцировка);

4) Бір кезде шар тэрізді колонияның эрбір жағы эртүрлі құрылымга ие 
болады жэне әртүрлі қызметке маманданады (мүшелік дифференцировка). 
Онтогенездің шыгуы туралы бұл козқарас қазіргі кезде клетка теориясы 
ныгайған уақытта да, өткен уақытта да мақұлданды, бірақ альтернативсіз болды 
жэне XX ғаеырдың ортасына дейін пікірталае жалгасты. Салыстырмалы- 
эмбриологиялық зерттеулердің негізіне сүйене отырып, бұл көзқараеты кеңеетік 
ірі эмбриолог А.А.Захваткин қоргады. Басқа көзқараеты белгілі кеңес 
морфологы А.А.Заварзин ұстанды.

Онтогенездің қалыптасу теориясына қандай фактілер күдік тудыруы 
мүмкін? Жогарыда болшектенуге байланысты көрсетілген онтогенез схемасы 
белгілі бір бөлік болганмен, жиі не жеке жагдай болып табьшады. Мысалы, 
көптеген насекомдардың зиготасының бөлшектенуі тіптен болмайды. Зиготаның 
ортасында орналасқан ядро бөшектенуге ұшыраганмен цитоплазма ұрыктың 
даму кезеңінде болшектенуге ұшырамайды. Ядро болшектенбеген цитоплаз- 
маның беткі қабатына кошіп, сол жерде цитомембрананың қатпарларымен 
цитоплазманың жогары бетіне бірігіп кеткен көрші ядролардан (бірақ алдымен 
сарыуызга бай, цитоплазманың терең қабатынан емес) болінеді. Кейіннен, 
гаструляция басталганнан соң, ядро цитоплазмасымен коса, барлық жагынан 
цитомембранамен қоршалады. ' - И  щ  11 |

Егер біз тек қана көпшілік насекомдарга тэн бөлшектену «беткейлік 
болшектенумен» таныс болсақ, онда көпклеткалылардың эволюциясы мүддем 
басқаша болады деп қортынды жасайтын едік: 1) коп ядролы клетка Protozoa- да 
кездеседі, мысалы, Ораііпа инфузориясы); 2) клетка көлемінің эрі қарай өсуінің 
жалгасуы жэне осыган байлаш>істы ядролар арасында цитомембрана қатпарлары- 
ньщ қалыптасуы; 3) клетка көлемінің эрі қарай өсуінің жалгасуы, цитоплазма 
формасы жэне қызметі бойынша мамандануы (бұндай құбылыс инфузориялардың 
күрделі формаларында, Stentor-да кездеседі) жэне цитоплазмада ядро қызметімен 
байланысты арнайы шектелген аймақгар болады. 4) толық бөлшектенетін кейбір 
түрлердің, коп клеткалы кұрылымының екіншілік даму эдісінің (филэмбриогенез) 
өзгеруі. ^

Басқаша айтқанда, көп ядролы клетканыц қалыптасуы; цитоплазма қабатымен 
ядролар арасында цитомембрана қатпарының болуы; цитомембрана жэне 
цитоплазма аймақгары ядроны толыгымен қаптап жатуы; екі ядролық кезеңде 
цитоплазма қатпарлары бұл ядроларды жэне цитоплазманы тепе-тең етіп екіге 
бөледі, бұл Protozoa қарапайымдьшардың жыныссыз бөлінуін еске түсіреді.

Бұндай филэмбриогенез құбылысын ехидна жэне үйректүмсьщ сүтқоректі- 
леріне тэн дискоидальді толық емес болшектенуде байқауга болады, бұл кезде 
ұрықтыц екі немесе одан да коп клеткаларга бөлшектенуі байқалмайды. Ал 
жогары плаценталы сүтқоректілерде ұрық мөлшері айтарлықтай кішірейген 
жэне бірінші митоздың өзінде толыгымен мембранамен қоршалган екі клеткага 
бөлінеді.

А.А.Заварзин көпклеткалылардың шыгу тегі туралы шамамен мынандай 
көзқараста болды. Ол көпклеткалықтың шыгу тегі эволюция барысында 
бірклеткалы организмдердің шогырынан пайда болган деген пікірге қарсы пікір
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келгірді. Қарапайымдылар -  көпклеткалы организмдер сияқты тұтас организм, ол 
табикпта өз бетінше тіршілік етуге жэне көбеюге қабілетті. Көпклеткалылардың 
клеткалары тұтас организмнің бір бөлігі ғана жэне табиғагга өз бетіншс тіршіпік 
етуге қабілетсіз. Бұл тұгастықгы бөлуге жэне үзуге болмайды. Қарапайымды- 
лардың шоғырлары организм емес жэне олардан қайта түзілетін организмдердің 
дамуы шогьф мүшелерінің организмдік тұгастыгын жоюмен бірдей, яғни түрдің 
организмдегі интеграциядан тыс тіршілік етуі жэне қайтадан пайда болуы мүмкін 
емес. Бұл бұндай философиялық пікірге карсы пікір жоқ деу емес. Тіпті жұліысшы 
ара балы, интегриленген күрделі организм бола тұра өзінен-өзі көбеюге қабілетгі 
емес, ал көбеюге тек біртүгас организм ретінде бал араларының үйірлері ғана 
қабілетгі, жұмысшы аралар соматикалық қоректснуші клеткаларды, ал анапъщ бап 
арасы жыныс клсткасын нсмесс гонаданы еске түсіреді.

Басқа жагынан да қарастыруга болады. Зиготада қандайда бір көпклеткапы 
жануардың организмдік тұтастыгы бола ма? Егер болса, онда механикалық 
жолмен екі зиготаны немесе екі түрлі эмбрионды қосса екі түрлі организм 
немесе сиамдык егіздер сияқты ұлпалары арапасып бірігіп кеткен белгілері бар 
кемтар құрылым дамиды. Шындыгында, қой эмбрионын ешкі эмбрионымен 
біріктіру арқылы британдық гапымдар үйлссімді дамыган химералық бір басты, 
төрт аякты, бір құйрыісгы лақ-козы алган жэне де дененің ортүрлі учаскелерін 
қалыптастыруга екі түрдің клеткалары да қатысады. Мұндай кереметтілік 
организмде ерте эмбриондардың көпклеткалық интеграциясының болмауымен, 
бірақ ары қарай эмбрионапьды даму процесінде, бірклеткапық колониялардың 
эволюциясында орын алатындай қайтадан пайда болады. Екінші жагынан, 
қарапайымдылардың организмдік интеграциясы көпклеткалылардың клстка- 
ларында жойылган деп санауга болмайды. Metazoa-ның көптеген ұлпаларының 
организмнен тыс коректік ортада көбейе алатындыгын, ал өсімдіктердің кейбір 
клеткалары осындай жағдайда тұтастай организмді көбсйтуге қабілетті
болатынын еске түсірсек те жеткілікті.

ХХ-ғасырдың 50-60-жылдарындагы клетка культивацияеы жэне микро- 
хирургиялык техника еапаларында кол жеткен зор табыетар жаңа жағдайда 
генетикалық потенцияны анықтау мақеатында, соматикалык клеткалардың 
ядроларын ядросыз жұмыртқага көшіру тосілдерін табуга мүмкіндік берді. 
Р.Бриггс пен Т.Кинг 1955 жылы баканың бластула немесе гаструла сатысындагы 
клеткапық ядроларын ұрыктанбаган, партеногенетикапык дамуга белссндірілгсн 
(уколмен) ядролары алынып тасталган, бақаның жұмырткасына көшіріп қондыру 
экспериментгерінің нэтижесі, шамамен 25-30%-да қалыпты бөлшектену мен 
гаструляцияның жүретіндігін көрсетті. Осыдан, бластула мен ертс гаструла клетка 
ядролары әлде де «тотипотенттілікті» сақтайды, ягни, ор бластомер ядросы зигота 
ядросына генетикалық эквивалентті деген қорытындыга кследі. Дж. Гердон 
1962 жылы тепкіпі бақаның қорсктснетін бақашабагының, ішек эпителийінің 
ядроларьш микрохирургия одісімен клеткадан бөліп алып, ядросы алынып 
тасталган жүмыртқага енгізіп, соның нэтижесінде эмбриональдық дамуды 
қамтамасыз ететіндігін дэлелдеді (расында 726 қондырманың 1,4%-дан кемі). Осы 
экспериментгер соңгы жылдары каркындап дамып, бластомердсн жэне 
соматикалык клеткалардан жануарларды клондау жолындагы багыттың негізі 
болды. Алгаш шотландиялық галым Уилмут клондадган кой Долли (1997) жэнс
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Гавай университетінің профессоры Р.Янагимати мен оньщ ассистенті Т.Вакаяма 
(1998) клондаған тышқандар (тіпті екінші буында клондаған, яғни клондалып 
қойылған тышқандардан клондалған) мамандарды ғана емес, көпшілік 
жұртшылыкты да таңғалдырды. * , ■>,

ХХ-ғасырдың аяғы - XX1 -ғасырдың басындағы эмбриологиялық зерттеулер 
өте үлкен мэселелер шеңберін қамтыды, олардың ішінде мыналарды айтуға 
болады: молекулалы-биологиялық, биохимиялық жэне жалпы даму мен 
қартаюды ретгеудің генетикалық механизмдері, клеткалық жіктелу, соның 
ішінде, полиферация мен морфогенез; даму процееінде иммунитеттің қалып- 
таеуы; гаметогенезді зерггеу, ерекше бағалы үй жануары мен жабайы 
жануарлардың сирек түрлерінің гаметалары мен ерте тұқымдарын культива- 
циялау мен консервациялау проблемалары; транеген жануарларын алу; эртүрлі 
жағдайлардағы мүшелер мен ұлпалар регенерациясын зерттеу; селекция, 
баганалы клеткаларды өсіру мен консервациялау және т.б.

Өзін-озі тексеру сүрақтары: ./

1. Анти дәуірінде адам мен жануарлардың эмбриональлык даму жайындагы білімдер мен 
пікірлер. Гиппократ пён Аристотельдің көзқарастары

2. Қайта өрлёу дәуіріндегі эмбриология лык зерттеулер мен теориялар. У. Альдрованди, 
В. Койтер, Д.Фабриций, В.Гарвей, А.Левенгук жэне т.б жұмыстары

3. Преформнстік жэне эпигенетикалық концепциялардың мэні
4. К.Ф.Вольф жэне К.М. Бэрдің жұмыстары
5. Үрықтьпс жапырақшалар теориясын дайьгадау
6. Ч.Дарвиннін эволюциялық теориясының эмбриологияның дамуьша эсері. «Пангенезис» 

теориясы I  М
7. Эволюцнялық эмбриология. А.О. Ковалевский жэне И.И. Мсчниковтың еңбектері
8. Г.Дриш, В.Гис, В.Ру, Г.Шпеман жұмыстары жэне экспериментальды эмбриологияның 

пайда болуы *
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2-тарау. ДАМУ БИОЛОГИЯСЫНЫҢ 
ӘДІСТЕРІНЕ ҚЫСҚАША ШОЛУ

Жеке даму биологиясында сипаттамалы, салыстырмалы жэне эксперимен- 
тальды әдістерді қолданудыц тарихи динамикасы. Микрохирургия жэне оны даму 
биологиясында колдану. «Химер» әдісі. Гендік инженерия. Белгілі генді бағыт 
бойыниіа тоқтату («нокаут») әдісі. Даму биологиясында қолданылатын 
молекулярлы-генетикалық жэне молекулярлы-биологиялық әдістер

Даму эмбриологиясының бірінші кезеңі барлық зерттеулердің нэтижесін 
жинақтап дамушы организмде болып жатқан морфологиялық өзгерістерге 
сипаттама беру болып табылады. Бастапқы кезде эмбриогенездің эртүрлі 
кезеңдеріндегі ұрықтың жалпы құрылысын зерттесе, соңынан зерттеушілер 
негізінен даму процесі кезінде ішкі мүшелердің бастамалары мен нэзік 
құрыпымдарының қалыптасуьша көңіл аудара бастады. Айта кету керек, 
классикалық сипаттамалы эмбриология бұл күндері де қазіргі замангы әдістер- 
электрондық микроскопты қолдану мен дамып келе жатқан ұрықтың бөліктерін 
белгілеу эдістері-арқасында өзінің маңызын жойган жоқ.

ХІХ-гасырдың ортасында Ч.Дарвин еңбегі жарық көргениен кейіи 
биологтардьщ органикалық дүние эволюциясыиың проблемаларьша деген 
қызығушылығы бірден артгы. Осыган сәйкес осы кезеңде эмбриология ғылымында 
салыстырмалы жэне эволюциялық бағытгағы зертгеулер алдыңгы қатарга қойылды. 
Жеке организмнің дамуы-жануарлардьщ тарихи қалыптасу барысын бейнелеп 
көрсететін тұгас ұгым қалыптасты. Алғашқы салыстырмалы зертгеулер оңай қол 
жететін теңіз омыртқасыздарына жасалынды. Зертгеу техникасының ілгері 
жылжуының арқасында жануарлардың басқа да топтарының эмбриогенезіне 
салыстырмалы зертгеулер жүргізіле бастады. Қазіргі кезде де салыстырмалы 
эмбриология өзекті болып отыр, себебі, адам эмбриогенезінің негізіне жататын 
көптеген нэзік механизмдерді жақсы түсінуге алынган мәліметгер көп көмегін 
тигізуде. Бұдан басқа эртүрлі түрдің эмбриогенезін зерттеу тэжірибені тексеру 
кезінде осы модельдік жүйені жэне басқа да эмбриологиялық гипотезалар мен
болжамдарды таңдауға мүмкіндік береді.

Жануарлар организмінің ұрықтық дамуы туралы мәліметтердің біртіндеп 
жинақталуы эмбриологияда зерттеудің экспериментгік эдістерін қолдану үшін 
негіз болды. Егер сипаттамалы эмбриология ұрықтық даму процестерінің қандай 
жолмен жэне қандай жүйелілік арқылы өтетінін түсіндірсе, ал эксперименттік 
эмбриология даму кезіндегі ұрыктың бөліктері мен эртүрлі процестер 
арасындагы озара байланыстың себептерін анык^ауды мақсат етіп қояды.
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Тәжірибелік эмбриологияның негізін салушылардың бірі Вильгельм Ру оны 
бекерге “даму механикасы” деп атамаған. ¥рықтың дамуындағы табигаты 
физико-химиялық эртүрлі ішкі және сыртқы факторларының рөлі әсіресе осы
кезде қарқынды зерттелуде. ' *

ХХ-ғасырдың бірінші жартысында дамуды аныктайтын көптеген
процестердің ішіндегі маңыздылары молекулярлы-генетикалық деңгейде өтетіні 
туралы толық түсініктер қалыптасты. Бұл даму процестерінің негізіне терең 
механизмдерді анықтауға мүмкіндік берепн эмбриогенездегі биохимиялық жэне 
молекулярлы-биологиялық зерттеулерге үлкен қызығушылық тудырды.

Сондықтан, қазіргі кездегі экспериментті даму биологиясының жоғарыда 
айтылған бірқатар дәстүрлі маңызды эдістерімен қатар мыналарды атап
көрсетуге болады. :у|Р№

Микрохирургия. Бұл эдіс бірқатар тэсілдерден тұрады, оның ішіндегі ең
маңыздысы трансплантация (көшіріп отыргызу) болып табылады, ол арнайы 
құрал-манипулятордың көмегімен немесе қолмен арнайы жасақталған 
микроскоп астында ұрықтағы мүше бастамаларын өзінің “табиғи” орнынан 
басқа бөлігіне көшіріп отыргызу. Трансплантация арқылы тәжірибе жасаудың 
мақсаты-операция кезінде мүше бастамасынан пайда болатын қалыпты мүшенің 
бағытында өздігінше даму үшін қажетті мәлімет бар ма немесе осындай даму 
үшін айналасындағы құрылымдардан “сигнал” кажет етеді ме, сонымен қатар 
оның өзі басқа бастамалар үшін осьгадай “сигнал” көзі болып табылады ма? 
деген сұрақтарды анықтау. Мүше бастамаларынан басқа бір клетканың 
оқшауланған ядросын екінші клеткаға трансплантациялауға да болады. Ал кей 
жагдайда филогенетикалық алыс түрлердің арасында да мүшелер мен үлпалар 
бастамаларын трансплантация жасауга болады. Тритон ұрығынан алынып бака 
ұрыгына салынған трансплантатгарды бекітуге де қол жетті.

Магынасы жагынан трансплантацияға жақын эдістің бірі in vitro 
жагдайындагы эксплантация жасау (эмбрионнан бастаманы шыны ыдыстагы 
стерильді сэйкес келетін ортага отыргызу) больш табылады. Сондай ақ, бұл 
ұлпалардың немесе мүшелердің культурасындагы эмбрион организмінің 
әсерінен оқшауланган қандай құрылымдар бастаманы қалыптастыруга қабілетті 
екенін түсіндіруге мүмкіндік береді. In vitro эксплантациясымен бірге мүше 
бастамаларын дамып келе жатқан тауық эмбрионының хориоаллантоисына 
немесе, қажетті трофикалық жагдайы бар жэне иммундық жауабы әлсіреген, 
сүтқоректілердің көзінің алдыңғы камерасына да отыргызуга болады.

Микрохирургияның багалы эдістерінің бірі тұқым қуалау қасиеті эртүрлі 
(мысалы, түрлері, реңі мен жыныстары эртүрлі) екі немесе одан да көп 
үрықтарды біріктіру әдісі арқылы “химер” алу болып табылады (4-сурет).

Ол үшін эртүрлі генотипті клеткалары бар қалыпты анатомиялық 
құрылысты химерлі қозы-лақ дамығанға дейінгі дұрыс қалыптасқан бір 
организмді алу үшін осы әдісті пайдаланады. Бірақ бүган 3 түрлі ұлпалардың: 1) 
бір генотиптің клеткаларының, 2) екінші генотиптің клеткаларының, 3) екі 
генотиптің клеткаларының қосындысының бөлімдері қатысады. Белгілерді 
қандай ұлпа анықтайтынын, яғни жынысты, жыныс клеткаларының өзі 
анықтайды ма, элде гонаданың “көмекші” клеткалары арқылы анықталады ма? - 
деген сұраққа химер әдісі арқылы жауап беруге болады.
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проназа
Мөлдір қабық

Эмбриондардың

Бластоциста

жатырға 
ОО орналастыру

4-сурет. Химер алу әдісі. Ата-анасы эр түсті тышқан эмбрионын анасының ұрык жолынан бірінші 
бластомер кезенінде алып zona pellucida проназаның протеолитикапык ферментімен 

араластырғанда эмбриондар бірігеді, оларды бластоциста кезеңіне дейін жасанды ортада өсіріп 
ары қарай даму үшін жатырға орналастьфады. Түкті терісінде эр түсті жолагы бар тышкан 

туылды. Әртүрлі түсті (3 түсті жолағы бар) 3 жұп ата-анадан эмбрион алудың сәті түсті. Олардың 
ұрпағын ақ тышканмен будандастьфғанда осы үш түсті таза түрде (жолаксыз) жарықка экелетін 

тышқандар пайда болады (S.F.Gilbert бойынша, Developmental biology", 2003)

Даму генетикасының классикалық әдістері. Жалгыз геннің мутациясы 
мүшенің құрылысын радикалды өзгертуге қабілеггі деген ақиқатқа байланысты 
ген морфологиялық белгілерді аныктайды деген көзқарас қалыптасты. Даму 
биологнясының шеңберінде ген мен белгілер арасындагы байланыстың меха
низмы талдауды қажет етеді. Эмбриологтарды бірінші кезекте ген кашан жэне 
қайда эсер етеді, яғни қай ұлпаның клеткаларында және дамудың қандай саты- 
сында гендердің белсенділігі артады деген сұрақтар қызықтырды. Егер ген мута
циясы ересек организмде жүрсе, мысалы аяқ-қолдың қысқа болуы, қалыпты 
жэне мутантты эмбриондардың арасындағы аяқ-қол бастамаларының пішін- 
дерінің арасындағы айырмашылықтар байқала бастаған эмбриогенез кезеңінде 
гендердің жұмысын бастаған уақытын білуге боладіі.

Геннің эсері қай ұлпада байқалатынын білу үшін, трансплантация әдісінің



көмегі арқылы эртүрлі ұлпалар мен мүшелерді мутантты особьтармен қалыпты 
организмге ауыстыра отырып, мутантты жэне қалыпты генотиптің ұлпаларының 
қандай комбинацияларында мутантты жэне қалыпты фенотип қалыптасатынын 
анықтауға болады. Мысалы, коз бұршағы жоқ мутантты фенотиптің болуы ол 
көздің тор қабаты бастамасының клеткаларынан емес (көз бұршағы даму үшін 
эктодерма клеткалары керек), дамып келе жатқан көздің үстіндегі эктодерма 
клеткасындағы генінің кемістігіне байланысты. Мутантты генотипті тор қабық 
пен қалыпты генотипті эктодерманьщ араласуы көз бұршағының дамуына 
кедергі келтірмеді, ал кері комбинацияда (мутантты генді эктодерма жэне 
қалыпты генді көздің тор қабығы) көз бұршағы дамымайды.

Ген қандай жолмен морфологиялық белгілерді анықтайды деген сұраққа 
толық жауап беру қиынырақ. Кейде дамудың белгілі кезеңінде жэне белгілі 
ұлпадағы клеткалар бөлінуінің уақытша төмендеуі себеп болады. Бірақ толық 
жауап беру молекулярлы-генетикалық зертгеулерді талап етеді.

Гендік инженерия. Даму биологиясында кең қолданылатын маңызды 
генді-инженерлік эдістердің бірі “тоқгату” (“нокаут”) әдісі болып табылады. Бұл 
эмбрионда немесе оның бөліктерінде қандай да бір геннің экспрессиясы кезшде 
немесе осы экспрессияның осындай эмбрионның белгілі бір бөлігінде қосылуы, 
ал бұл қалыпты жағдайда жүрмейді (“эктопиялық экспрессия”). Бірін-бірі 
толықгыратын екі амал да осы немесе басқа морфогенездегі геннің нақты рөлін, 
белок қызметін, кодталатын геннің, соның ішінде кодталудағы оның рөлін, 
позициялық ақпараттың берілуі мен кодсыз таралуын анықтауға мүмкіндік 
береді. '**■'.

“Нокаут” эдісінің техникасы айтарлықтай қолайсыз жэне қиын, бірақ 
алдыга қойған міндеттерді шешу үшін тиімді. Оның мэні эмбриондағы нокаутқа 
жататын, ген қондырылған, вирустық вектор қосылған генетикалық 
конструкцияны молекулярлы генетикалық әдіспен құруға арналған (5-сурет). 
Мысалы, оны рестриктаза ферменті арқылы кесіп алып, кесілген жерге 
неомицин антибиотигіне төзімді бактериалдық генді қондырса, бұл ген алдын- 
ала мутацияга ұшыратады. Осындай векторлар ерітіндісін ерте (жас) 
эмбрионның багана клеткаларының жасанды ортасьша құяды және электр 
разряды көмегімен немесе басқа да тәсілдермен генетикалық конструкцияны 
клетка ядросына енгізеді. Сирек жагдайларда репарация процесі кезінде 
мутантты генге енгізілген кездейсоқ зақымданған ДНҚ хромосомасы қалыпты 
геннің орнына, ДНҚ хромосомасына, орналасуы мүмкін, ол ген мен 
хромосоманың неомицинге тұрақтылығын береді. Көптеген баганалы 
клеткаларда орныққан неомицинмен жасанды ортада өңдеуге ұшыраган, 
хромосомада вектор қосылмаган клетка өлтіргіштер тек қана мутантты ген 
қосылган клеткалардың көбеюіне мүмкіндік береді.

Мұндай клеткаларды тышқанның ерте эмбрионына енгізу арқылы химер 
алу үшін пайдаланады. Дамушы тышқанның гаметасында мутантты генді алып 
жүрген хромосома болуы мүмкін, ал осындай тышқан мен қалыпты тышқанды 
шагылыстырганда геннің мутациясы бойынша, гетерозиготалы, ягни ата- 
анасының біреуінен қалыпты хромосома, екіншісінен -  мутантты генді 
хромосома алган особьтар пайда болады. Екі гетерозиготалы особьтарды өзара 
будандастырганда, осы рецессивті мутация арқылы эрбір төртінші ұрпақ
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гомознготалы болады жэне дамушы гомознготалы эмбрионда қалыпты ген 
болмчшды, бұл осы генді кажет ететін морфогенездің бұзылуына экеп соғады. 
Даму кемістіктерін анықтау арқылы бұл геннің дамудағы рөлі туралы түсінікті 
құрастыруға болады.

5-сурет. Белгілі геннін қьпметін токгатуга бағытталган (“нокаут”) әдісі.
A) in vitro жағдайында блостоцистаның баганалы клеткаларын культивациялайды жэне 

электроразряд көмегімен оларды токгатуга арналган (мысалы, ВМП7- “сигналды” белоктың гені), 
гендердің генетикалық конструкциясын (В) енгізеді. Бұндай арнайы кұрастьфылган ген, әдетте 
гомологті рекомбинация процесі барысында хромосомада орналаскан калыпты геннің орнына 

орналасып, онын жойылуына әкеп соғады. Рекомбинациясы бар клеткаларды осындаи кпеткада 
ғана тіршілік ете апатын неомицин қосылған ортада клетка популяциясын культивирлеу көмегімен 

бөліп алуға болады. Бөлінген трасгенді клеткаларды калыпты тышқанның (С) ерте эмбрионына 
енгізіп, оны қайта жатырга орналастырады. Дүниеге келген химерлі тышқандар калыпты 

тышканмен будандасады жэне олардын кейбір ұрпакгарыньш арасында кейбір особьтар мутация 
бойынша гетерозиготалы болады. Ал осы гетерозиготалы тышкандарды өз ара будандандырса, эр 

бір төртінші эмбрион мутация бойынша гомозиготалы болады, ягни калыпты гені болмайды.
Туыла біткен ауытқушылыкгар белгілі бір морфогенездегі г^ннің рөлін көрсетеді. Мысалы, 

енгізілген ВМР7 гені көз және бүйрек морфогенезінде (онсыз квз дамымайды, ал бүйрек шамалы
ғана өседі) байқалады (S.F.Gilbert бойьшша, “ Developmental biology”, 2003).

■\



Гендерді тоқтатудың басқа эдісі, мағынасыз РНҚ-ның берілген генге 
синтезімен, яғни тоқгатуға жататын гендегі комплементарлы РНҚ жэне 
транскрипцияланған РНҚ-н байланысты. Бұл синтезді гендік инженерия арқылы 
эмбрионның клеткаларында және одан тыс өткізуге болады. Соңғы жагдайда 
магынасыз РНҚ- ны жас (ерте) эмбрионның клеткаларына енгізеді. Өте жогары 
концентрациялы магынасыз РНҚ-ның цитоплазмада болуы аРНҚ + магынасыз 
РНҚ қосарлы спиралінің түзілуіне әкеп согады, ол нуклеазалар арқылы 
бұзылады. Бұл сәйкес келетін белоктьщ синтезін (трансляцияны) болдырмайды. 
Гендердің эктопиялық экспрессиясын алу үшін транскрипцияланған геннің 
бөлігі генетикалық құрылымында қалыпты күйінде калады, бірақ геннің 
транскрипциясын өзі іске асыратын клетка түрінде емес, басқа немесе кез келген 
ұлпа клеткаларында қосуға мүмкіндік беретін, реттеуші транскрипцияланбаған 
геннің бөлігін, промотор өзгерістер туғызады. Мұндай конструкцияны 
(қалыптан тыс промоторы бар қалыпты ген) зиготаға енгізуге болады, сонда 
геннің экпрессиясы қалыпты жағдайда болмайтын ұлпаларда жүреді. Мұндай 
құрылымдарды культурадагы соматикалык клеткаларга да енпзуге болады. 
Содан соң клеткалардың өзін сәйкес келетін генді қалыпты жағдайда 
экспрессияланбайтын ұрықтың сол жеріне немесе басқа бөліктеріне көшіреді. 
Мұндай тэжірибелерді морфогенетикалық процесс, басқа емес, тек берілген 
геннің экспрессиясы арқылы жүретінін дәлелдеу үшін жүргізеді.

М олекулярлы-генетикалық “гистохимия” (in situ гибридизациясы). 
Даму биологиясында қолданылатын экспериментті эсер ету әдістерінен басқа, 
РНҚ гендерінде, цитоплазмада жэне ядрода синтезделген олардың транкрип- 
терімен бірге, гендердің экирессиясыи аиықтау әдістері қолданылады. Зондтар 
ретінде, ягни тек арнайы генде синтезделген, арнайы РНҚ- да көрінетін, химия- 
лык реактив ретінде, оған комплиментарлы ДНҚ-ны (яғни, геннің кесіндісі) 
немесе радиоактивті белгіні қосатын магынасыз РНҚ-ны пайдаланады. Өзіне 
комплиментарлы болатын РНҚ-мен тыгыз байланысатын эмбрион кесінділерін 
немесе ұсақ эмбриондардың тотальды препараттарын зонд ертіндісімен өңдейді. 
Бұл комплементарлы молекулалардың берік байланысын «гибридизация» деп 
атайды. Бұл процесс транскриптер орналасқан клеткаларда, тіпті клеткалардың 
бөлімдерінде, ягни олардың табиги орындарында (in situ) жүреді (эдістің аталуы 
осыдан). Содан соң зондтагы артық ерітіндіні, РНҚ-да бекітілмеген, шаяды жэне 
кесінділерді немесе майда эмбриондардың тотальды препараттарын бірнеше 
күнге фотоэмульсиямен жабады. Осыдан соң фотоэмульсияны әдеттегі 
фотографиялық эдістермен өңдейді жэне ондагы қарайган жерлерді анықтайды, 
ягни эмульсиямен «жарық» түскен жерлерде транскриптімен байланысқан 
радиоакгивті зонд болады.

Радиоактивті белгінің орнын люминесцентті бояуы бар ДНҚ немесе РНҚ 
зондты пайдалануга болады жэне ұлпада белгілі геннің транскриптісінің барлы- 
гын люминесцентті микроскоп көмегімен клеткалардың люминесценциясы 
бойынша олардың құрылымын эмбрионның гистологиялық кесіндісінен немесе 
оның тотальды препаратынан аныкгауга болады.

Гендердің экспрессиясын айқыидайтыи молекулярлы-биологиялық 
әдістер. In situ гибридизациясы кезінде пайдаланатын зондты, электрофореграм- 
мада транскриптісі арқылы гендердің экспрессиясын айқындау үшін де
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пайдалануға болады. Бұл жағдайда ұлпадан барлық РНҚ бөлініп алынады, ол 
электрофорез арқылы эртүрлі электрофоретикалық қозгалмалы фракцияларға 
бөлінеді жэне бұл фракциялардың зондпен берік байланыса алатындай қабілеті 
сыналады. Фореграммадағы зонд арқылы белгілі бір жолақ бояудың болуы, 
ондағы генге сәйкес келетін транскриптінің болуын білдіреді.

Қазіргі кезде осы принциптің негізінде дамудың эртүрлі кезеңдеріндегі 
трансгенез тәжірибелерінде жэне бақылауда эмбрионның көптеген гендер 
экспрессиясының ерекшеліктерін бір уақытта айқындауга мүмкіндік беретін 
тапдау тәсілдері жасалынды.

Организмнің даму жолын түсіну эмбрион құрылысының бірінен кейін бірі 
келетін сатыларында жан-жақты сипаттаудан жэне оларды эртүрлі организмдер 
түрлерінде салыстырудан басталды. Әртүрлі органдардың бастамалары басқа 
бастамалардың дамуына эсер ететіні анықгалған. Мұны бастамаларды 
микрохирургиялық жолмен қондыруды «даму механикасы» көмегімен 
анықтауға болады. Нақтылы морфологиялық белгілердің дамуын анықтайтын 
эрбір ген белгілі бір орында, белгілі уақытга жэне белгілі тәсілмен эсер етеді 
(«даму генетикасы»). Гендік инженерия әдістерінің көмегімен экспериментте 
белгілі генді тоқтатуга («нокаут») немесе оның экспрессия орнын өзгертуге 
болады (« эктопиялық экспрессия») жэне осы арқылы оның дамудагы рөлі, 
кейде оның морфогенезге әсері анықталады.

Өзін-өзі тексеру сурақтары:

1. Эмбрионның дамуын, бұл процестің әртүрлі сатыларындағы анатомиялык сипаттаудан
басқа, түсіну үшін нені білу керек?

2. Эмбриондардьщ дамуын зерттеудің қандай әдісі Ч.Дарвиннің эволюциялык ілімінің
пайда болуымен байланысты дамыды?

3. Эмбрионның дамуын зертгеуде эксперимент, ен алдымен микрохирургиялық, органдар
бастамапарьш орналастыру әдісі қандай максатпен колданылды?

4. Эмбрион дамуы туралы ілім үшін «механикалық даму» деп аталатын зертгеу баллы  не 
берді? «Себепті өзара байланыстар» ұгымы ұрык дамуында нені білдіреді?

5. Экспериментгі химерлер дегеніміз не жэне олар қандай мэселелерді шешуде қолданады?
6. Даму генетикасы дегеніміз не жэне ол молекулярлы генетика пайда болғанға дейін

кандай сұрактарга жауап берді?
7. «Нокаут» эдісі деген не жэне ол эксперимент эмбриологияда кандай мәселелерді

шешуде колданылады?
8. Геннін эктопиялык экспрессиясы деген не, ол эмбриональды дамудын кандай 

мэселелерін шешуге колданылады жэне оган калай кол жеткізеді?
9. Эмбриогенездік зерттеулерде in situ немесе ДНҚ-ң радиоактивті зондысы бөлген 

фореграммада белгіпі бір геннің транскрипциясында гибридизация не үшін колданылады?



3-тарау. ОМЫРТҚАЛЫЛАР 
ОНТОГЕНЕЗІНІҢ КЕЗЕҢДЕРІ

О мы ртқалы  жануарлардьщ онтогенезіндегі кезеңдер мен сатылар. Ж еке 
дамудағы эмбриональдық, дернәсілдік, ж асты қ (ювенильді) кезеңдердің жалпы 
сипатгамасы. Метаморфоз, оның формалары және гормональды реттелу. Көбею 
мен қартаю кезеңдерінің морфо-физиологиялық және биохимиялық срекшеліктері

Онтогенезді сатылар мен кезеңдерге бөлу пішін қалыптасу процестерінің 
ерекшеліктеріне жэне дамудың белгілі кезеңінде орын алатын дамып келе 
жатқан организмнің қоршаған ортамен байланысу түріне негізделген. Онтогенез
- бүл үздіксіз процесс болгандыктан қандай да болсын кезеңдерге бөлу шартты 
болып келеді жэне эр авторларда әртүрлі. Онтогенезде қысқа этап-саты, ап 
салыстырмалы ұзақэтап-кезең деп аталады. ^

Әдетте, омыртқалы жануарлардьщ онтогенезінде мынадай сатыларды 
ажыратады: ұрықалды (проэмбриональдық), бүл сатыга жыныс клеткаларының 
дамуы (гаметогенез) мен ұрықтану жатады; ұрыктық (эмбриональдық), бұл саты 
бөлшектену, гаструляция, органогенез жэне үлпалар мен мүшелердің қызметінің 
қалыптасуына бөлінеді; ұрықтан кейінгі (постэмбриональдық) сатыга- 
жыныстық жетілуге-организмнің ересек жагдайы жэне оган қоса қартаю 
сатыларын жатқызамыз. Онтогенезді жеке кезеңцерге бөлудің салыстырмалы 
сипаты келесі мысалдардан айқын көрінсді: гаметогенез бен ұрықтану 
сатыларын коп жагдайда ұрықалды даму кезеңіне біріктіреді, ал болшектену мен 
гаструляция фазаларын алгашқы эмбриогенезге жатқызады. Шынында, гамета 
элі үрык емес, бірақ ұрықтанган жұмыртка клеткасы (зигота) -  бұл жалғыз 
клетка болса да, жаңа организм, нагыз онтогенездің басгапқы сатысы. 
Омыртқалылардың онтогенезінде бес кезеңді боліп корсетеді: 1) эмбриональдық 
(ұрықтық); 2) личинкалық; 3) метаморфоз; 4) ювенильдік (жыныстық жетілу 
кезеңі); 5) кобею кезеңі. Корсетілген кезеңдер бір-бірінсн анық ажыраган жэне 
омыртқалы жануарлардьщ барлық топтарында қайталанады. Тагы бір ерекше 
кезең-қартаю кезеңін боліп корсетуге болады. Бірақ табиги жагдайда коптеген 
особьтар бұл кезеңге дейін тіршілік етпейді.

3.1. Эмбриональдық кезең

Бұл кезең жұмыртқа салушыларда немесе құрсақ ішінде дамып тірі 
туылатындарда онтогенездің үрыктану кезеңінен жүмыртқа қабыгынан ұрықтың 
шыгуына дейінгі сатыларды қамтиды. Ю.С.Бочаров (1988) эмбриогснездің ең 
соңгы сатысы-жұмыртка қабыгынан шыгу ксзсңі деп есептейді. Бірақ, олай
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болса плаценталы сүтқоректілерде эмбриогенез бірнеше тэуліктен кейін 
аякгалар еді (жалғыз жұмыртқа қабықшасы бластоцистаның жатырдың 
шырышты қабығына қондырылу алдында ериді). Эмбриогенездің аякталуы, 
особьтың сыртқы ортада тіршілігінің басталған сәті деп санаған дұрысыр-ақ. 
Осы уақытта организм толық қалыптасады, ал кейбір жағдайларда (балыктарда, 
амфибияларда, көптеген рептилияларда) өз бетінше өмір сүруге қабілетгі 
болады. \

Онтогенездегі бірқатар омыртқалы жануарлардың эмбриональдық 
дамуының ерекше бейімделушілігі-белгілі бір қысқа немесе ұзақ уақытқа 
дамуының тоқтауы - ол диапауза деп аталады. Факультативті жэне облигатты 
(міндетті түрдегі) диапауза болады. Факультативті диапаузалар белгілі бір 
фактор, мысалы лактация әсерінен жүзеге асады. Облигатгы диапаузалар 
сыртқы факторлармен байланысты емес, генде жоспарланған болуы мүмкін.

Факультативті диапауза қалталылар мен кейбір кемірушілердің дамуында 
ұрықгану мен ұрықтың дамуының басталуы кезеңі аналығының алдыңғы 
ұрпақтарын қоректендіру кезеңімен сәйкес келген кезде болады. Осыган 
байланысты, ұрықтың дамуы алғашқы лактация кезеңі аяқталғанға дейін
(лактациялық диапаузалар) тоқталады.

Облигаттық диапаузалар Austrofundulus, Nothobranchius жэне баска да 
туыстарға жататын Оңтүстік Америка мен Африканың кұрғап бара жаткан су 
қоймаларында мекендейтін 1 жылдық балықтардың дамуында сипатталған. 
Мысалы, Austrofundulus myersi балығының эмбриогенезінде 2-3 диапауза 
болады. Бірінші диапауза дамудың үшінші күнінен кейін, гаструляция мен 
органогенездердің бастапқы сатыларында басталады. Екінші диапауза 
органогенездердің қарқынды жүру фазасында ұрықтың дамуын тоқтатады. Ол 
дамудың 12-тэулігінен кейін басталады жэне 30-150 тәулікке дейін созылады. 
Дэл жарыққа шығу алдында жүретін үшінші диапауза да болуы мүмкін 
(Wourms, 1972).

Austrofundulus myersi балығының эмбриональдық диапаузаларының 
бейімделушілік мэні осы түр мекендейтін Колумбияда бір жыл ішінде екі 
кұрғақшылык кезеңінің болуымен байланысты. Уылдырык шашуы да жылына 
екі рет құргақшылық маусымның басталуының алдында өтеді. Уылдырык 
шашылғаннан соң барлык балықтар құргап бара жатқан су қоймаларында 
қырылады, ал популяция тірі қалуы жаңбырлы маусымға дейін диапауза 
қалпында сақталган жұмыртқалар арқасында қамтамасыз етіледі.

Кейбір плаценталы сүтқоректілер эмбриогенезінде кездесетін облигатты 
паузалар, олардыц күйлеуі жэне төлдеу кезеңі жьшдыц ыңғайлы маусымында 
өтуімен байланысты. Мысалы, бұлғынның (Martes zibellina) күйге түсуі мен 
ұрықтануы шілде айында өтеді. Зигота бластоциста сатысына дейін бөлінеді де 
оеы қалпында 7-7,5 ай бойы, келесі жылдың наурыз айына дейін сакталады, 
сосын диапауза аяқталып, бластоцистаньщ жатырға бекінуі жүреді.

Диапаузаныц болуы буаздық уақытын кәдімгідей ұзартады (сусарларда, 
мысалы, 10-270 кун). Жұмыртқадан жарып шыгу немесе туу түрлі түрлерде 
дамудыц түрлі сатыларында өтеді. Жұмырткадан жарып шығу немесе тірідей 
туу гомойотермді жануарларда бір ортадан, теМпературасы 36 С жоғары 
ортадан, екінші төменгі (10-20°С) температуралы ортаға ауысуына байланысты
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жүреді. Бұл жағдайда жануарлардың өлі туылуы жэне туылғаннан қещдп өлім- 
жітімге ұшырау процестерінің жогары екені байқалады. Адамдар популяция- 
ларында дамыган елдердің өзінде де жаңа туылган нэрестелердің 3% өледі. 
Туылғаннан соң 1-2 минуттың ішінде сүтқоректілердің бұлшық етінің белсен- 
ділігіне байланысты гомойотермді жағдай орныгады (Аршавский, 1982), бірак 
ересек жануарларға қарағанда температурасы төмен (4-5 С), ал жаңа 
туылғандарда температуралық гомеостаз тұрақсыз болады.

Ортаның томен температурасы организмнің өсуін жылдамдатады, ал 
термоиндифферентті жағдайда өсу процестері бәсеңдейді. Жаңа туылгандардың 
терісі мен шырышты жабынында, физиологиялық қалыпты организмдерге тән 
сапрофитті жэне иммунитеті томен жануарлар үшін бактсриялар флорасы 
патогенді дамиды жэне олардың табиги элиминациялық сұрыпталуы жиі жүреді.

Келесі өсу кезеңі организмнің кеңістікте белсенді орын ауыстыруымен 
байланысты, гравитацияның эсерінен суда тіршілік ететін түрлерде ол оңай, ал 
құрлықта тіршілік ететін түрлерде қиындау жүреді. Соган байланысты энергия 
жұмсау қарқындьшыгы, тыныс алуының жиілігі, жүрек согуы жэне т.б. артады.

Барлыгымызга белгілі, морфофизиологиялық жетілу дэрежесі жагынан 
эртүрлі жануарлардың жаңа туылган ұрпақтары елеулі өзгешеліктермен 
сипатталынады. Құстарда «ширақ балапан» жэне «қызылшақа бапапан» түрлерін 
айырады. Егеуқұйрық, тышқандардың ұрпақгары түксіз және соқыр болып 
туылады, ал көптеген тұяқты жануарлардың төлдері туылган сон бірнеше 
минуттан кейін аяқгарына тұрып, өздері қозгала алады.

Басқа түрлерде, соның ішінде тікентерілер мен кейбір қосмекенділерде, 
ұрықтар қабыгын өте ерте жарып шыгады да дернәсілге айналады. Оларда 
дамудьщ негізгі процестері ұрықтан кейінгі кезеңде өтеді.

3.2. Дернәсілдік кезец

Бұл кезең коптеген омыртқасыздар мен кейбір омыртқалылардың (миногсшар, 
көпиіілік сүйекті балықтар мен амфибиялардың) дамуында кездеседі, себебі 
бұлардың жұмыртқаларындагы қоректік зат мөлшері морфогенезді аяктауга 
жеткіліксіз. Анасьшан калган «мұра» сарыуыз оте аз болгандыктан мына күрделі 
дүниеде ұрыққа (эмбрионга) өз бетінше тірі қалуына тура келеді. Сол себептен, 
дернэсіл жұмыртқа қабықшасынан шыққанда, дефинитивтік құрылысқа жетпестен, 
өз бетінше тіршілік ете алады. Бірақ уылдырықган жаңа шыққан бақашабақ біраз 
уақыт пассивті өмір сүреді, өйткені олардьщ ішегі сарыуызга толы (бұл кезде қарьш 
мен ауыз тесігі болмайды), оларга қорек іздеудің қажеті жоқ, ягни сыртгай 
қоректенбейді. Дернәсілдің маңызды ерекшелігі -  оның құрылымының 
эмбриональдық деңгейлік күйі. Сондықган да дернэсілді кейде еркін омір сүретін 
ұрық деп те атайды. Дернәсілдерде тіршіліктің алгашқы сатыларында оны 
қамтамасыз ететін уақытша (провизорлық) мүшелер пайда болады.

Дернэсілдің мекендеу ортасы мен биологиясы көбінесе ересек формалары- 
ның мекендеу ортасы мен биологиясынан айырықша болгандықтан, дернәсілдік 
мүшелер редукцияланып, ересек түрлерінде болмауы мүмкін. Дернәсілдің және 
ересек формаларының мекендеу ортасы ерекше болгандықтан, оларга эсер 
ететін табиги сұрыптау факторлары да айырықша болады.
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Омыртқалылар онтогенезінде дернэсілдік кезеңнің биологиялық маңызы 
айтарлықтай алуан түрлі, бірак өсу жэне таралу сияқты қызметтері басымырақ 
боладьі. Белсенді қоректенуге қабілетті дернэсіл өз бетінше ары қарай өседі 
жэне метаморфозға дейін дамуды аяқтайды. Отырып, бекініп тіршілік ететін 
формалардың дернәсілдерінде таралу қызметі өте күшті маңызға ие болады. 
Мысалы, ересек теңіз кірпісі қозғалмай тіршілік етеді, ал оның дернәсілдері 
плютеустер теңіз толқынымен біраз жерлерге таралады. Сонымен катар 
дернәсілдердің белсенді орын ауыстыруы да олардың бейімделу мүмкіншілік- 
терін жоғарылатады. Дернэсілдер белгілі бір дэрежеде өзінің мекені үшін
қолайлы жерді таңдай алады жэне т.с.с.

Біркүндіктердің жұмыртқасынан жарып шыққан дернәсілдері қоректенуге
маманданған жэне бірнеше ай бойы өседі. Ересек формалары (көбелектер) 
үптугя жэне көбеюге бейімделген, бірақ ауыз аппаратының болмауынан қорек- 
тене алмайды, соның салдарынан олар бір-ақ күн тіршілік етеді, осы бір күн 
ішінде олар шағылысып та, жүмыртқа салып та үлгеруі керек.

Дернэсілдің «еркін өмір сүретін үрық» ретінде әдеттегі ұрықтан айырма- 
шылығы онда морфогенетикалық гіроцестердің баяу жүретіндігінде. Дернәсіл- 
дердің морфологиясы айлар тіпті жылдар бойы өте болмашы өзгереді, ал 
ұрықтарға белсенді морфогенетикалық процестер тэн.

Кейбір сүйекті балықтар мен амфибияларда дернәсілдік кезеңі өте қысқа 
болуы мүмкін, оның үзақтығы: қоңыр камбалада (Lipsette obscura) -  екі ай 
шамасы; кэдімгі тарбақада (Pelobates fuscus) — 130 күннен артығырақ; 
леопардреңді бақада (Rana pipiens) — 70-85 тэулік.

Өте ұзақ (1,5-2жыл) дернәсілдік кезеңімен ерекшеленетін-еуропалық 
жыланбалығы-Л/7£И/7/а anguilla. Дернэсілдік кезінде ол Саргасс теңізінен 
Еуропа өзендеріне дейін 4000-7000 км қашықтыкгы жүзіп өтеді. Қарапайым 
құйрықты амфибиялардың бірінде-Жетісу бақатісінің (Ranadon sibiricus) 
дернэсілдері ересек түріне өмірінің үшінші жылында ғана айналады. Канаданың 
құйрықты бақалары мен туытбақаның дернәсілдік даму кезеңі де үш жылға 
дейін созылады. Ал минога (Ammocoetes) дернәсілі метаморфозды төртінші,не
болмаса тіпті бесінші, жылында өтеді.

Неотения қүбылысы аса көңіл бөлуді талап етеді. Неотения қүбылысында 
жануарлардьщ дернәсілдік сатысында дамуы тежеледі де жыныстық көбею қабілеті 
пайда болады. Неотения қүбылысы онтогенезде тіршілік ету ортасы ауысатын, 
сондай-ақ, дернэсілдердің тіршілік ету жағдайы ересек формаларга қараганда 
қолайлы және тұрақты болатын жануарлар түрлерінде жиірек кездеседі. Қолайлы 
және үйреншікті ортада тіршілік ететін неотениялық сатыдағы дсрносілдің 
онтогенез інің кідірісі осы популяцияның тірі қалу мүмкіншілігін артгырады.

Неотения толық жэне жартылай неотения болып бөлінеді. Жартылай 
неотенияда дернәсілдер үзақ уақыт метаморфозга үшырамай өседі эрі дамиды, 
бірақ көбею қабілеті болмайды. Толық неотенияда жыныс мүшелері ересек 
организм деңгейіне дейін дамиды, ал басқа мүшелері дернэсілдік деңгейде 
сакталынады. Неотения қүбылысы кейбір құрттарда, шаянтәрізділерде, 
насекомдарда, ал омыртқалылардың арасында-қосмекенділерде байқалады. 
Аквариум жануары ретінде жолбарысревді амбистома (Ambistoma tigrinum) 
дернәсілі - аксолотль дернәсілдік мүшелерін сақтап кёбеюге қабілетті.
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Амбистомалардың онтогенезі жылы жэне таяз өзендерде метаморфоз 
арқылы өтсе, ал терең жэне салқын өзендерде, көбінесе, неотения арқылы өтеді. 
Тритондардың кейбір түрлеріне жартылай неотения тән. Аксолотльде 
метаморфоздың генетикалық оқшауланған тежегіш бар екені анықгалған, бұл 
жағдайда гипофиз гормоны немесе қалқанша безінің гормоны болмайды.

Европа протейінде эффекторлар гормондарына сезімділік қабілетплігі 
жойылган сияқты. Сондықтан неотения құбылысы осы жануарларда байқалады. 
Протейлер мен сирендер кейбір белгісіз саламандралардың неотениялык 
дернэсілдері болуы мүмкін, олар ересек күйге айналу қабілеттерінен айьфылған.
Неотенияны педогенезден айыра білу керек.

Педогенез деп аталатын құбылыста дернэсілдердің ұрықганбаган
жұмыртқаларынан жаңа ұрпақ дамиды (партеногенетикалық). Педогенез кейбір 
қосқанатты насекомдарда, қоңыздарда, бұтақмұртты шаянтэрізділер мен 
трематодаларда суреттелген. Педогенез ересек формалардың аз тұқымдылы- 
гының орнын толықтырып отырады деп саналады. Педогенетикалық ұрпақтар 
метаморфоздан кейінгі ересек аталықтар мен аналықтарды беретін эдеттегі
ұрпақгармен кезектесіп отырады.

3.3. Метаморфоз

Метаморфоз деп арнайы гормондардың әсерінен айтарлықтай өзгеріс-
термен өтетін дернәсілдің ювенильдік формага айналуын айтады.

Метаморфоз барысында мынадай маңызды морфогенетикалық қайта 
кұрылу өтеді: провизорлық дернэсілдік мүшелердің бұзылуы; дернэсілдік жэне 
ересек кезде қызмет атқаратын мүшелердің жартылай бұзьшуы мен қайта 
құрылуы; дефинитивтік (соңгы, ересек формаларга тэн) мүшелердің жаңадан 
құрылуы. - /  • * * • • -н: 5*

Сонымен, метаморфоз мүшелерді бұзу, редукциялау процестерімен қоса, 
форма түзуші процестерін қамтиды. Егер, осы процестер біртіндеп жүрсе, 
метаморфозды эволитивтік деп атайды. Әдетге, метаморфоздьщ осындай түрінде 
дернәсілдері ювенильдік формага айналганда, мекендеу ортасын күрт өзгертпейтін 
түрлерде де кездеседі (мысалы, камбала дернәсілінде ортаның негізгі параметрлері 
сақгалады, тек пелагикальщ тіршілігі су түбіндегі тіршілікке ауысады).

Егерде особьтің құрылысының қайта құрылуы өте қарқынды, қысқа 
мерзімде өтсе, онда метаморфоз катастрофикалық (апатты) деп аталады.

Егерде метаморфоз ерекше терең өзгерістер мен мүшелердің дегенера- 
циясымен, ягни біркатар жүйелердің жойылуымен сипатталган жагдайда, 
мысалы, амфибиялардың дернәсілдерінің ересек түрге айналуы, некробиоти- 
калы қ типті деп аталады. Асцидиялардың некробиотикалық метаморфозы 
дернәсілдік мүшелердің толық бұзылуымен және жануардың белсенді 
қозғалыстарының тежелуімен сипатталынады.

Су организмінің толық немесе жартылай құрылықга тіршілік етуге 
ауысуына байланысты қосмекенділердің метаморфозын мысал ретінде қарас- 
тырамыз. Құйрықты қосмекенділердегі өзгерістер қатарына: жүзу құйрыгының, 
сыртқы желбезектердің жойылуын, терісінің құрылысындағы өзгерістерін 
жатқызамыз. Құйрықсыз қосмекенділердің (бақалар жэне құрбақалар) мета-



морфозы маңыздырақ (бұл түрлердің эрбір мүшелері өзгерістерге ұшыраған) (6- 
суреһг). Бақашабактың құйрығы, сыртқы желбезегі, желбезек доғасы, мүиізді 
тістері регрессияға ұшырайды, бүйір сызығы жүйесі жойылады, өсімдіктекті 
қореккё бейімделген ішек қысқарады. Дэл осы кезде аяқтары дамиды, ауамен 
тыныс алатын мүшелері (өкпе жэне респираторлы-моторлы аппарат), есту, көру 
мүшелері қалыптасады, тері жабыны, етті қорекпен қоректенуге бейімделген 
ауыз, жакгар, тілі мен ішек қайта қалыптасады. Метаморфозға байланысты 
бірқатар кардинаш»ды биохимиялық өзгерістер болады. Бақашабақтың көзінің 
торлы қабыгындагы фотопигмент -  порфиропсин бақада құрлық жэне теңіз 
омьфтқалыларына тэн фотопигмент родопсинге, бақашабақ гемоглобині ересек 
бақаның гемоглобиніне ауысады; қос тотықгы көміртегі мен аммиактан 
мочевина түзілуге қажетті ферменттер синтезделінеді жэне т.б.

А Ә Б В

Г Д Б  Ж

6-сурепи Бақаньің дамуы. А,Ә,Б,В- дернэсшдік кезең;
ГД,Е,Ж-метаморфоз (Witschi бойынша)

Метаморфоз кезіндегі барльщ эртүрлі морфофункционалдық жэне 
биохимиялық өзгерістер қалқанша безі шығарган секрециялық гормондары- 
тироксинмен, эсіресе, трийодтиронинмен іске асады. Қалқанша безі алынып 
тасталган бақашабақгарда метаморфоз жүрмейді. Олардың антогонистері болып 
табылатын аденогипофиз өндіретін прол актин гормоны дернәсілдік өсу 
гормоньшың қызметін атқарады жэне метаморфозды басады. Метаморфоз кезінде

«і
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тиреоидты гормоңдардың концентрациясы артып, бақашабақтардьщ бақаға 
айналуын жэне құйрықты қосмекенділердің құрылыкга тіршілік етуге көшуін 
қамтамаеыз етеді. Құйрыкгы қоемекенділердің онтогенезінде тироксиннен кейін 
пролактин гормонының басымдылығы басталып, ересек организмді жыныс 
өнімдерін шашу үшін суға оралуына мэжбүр етеді. Осыған орай кейбір құйрыкты 
қосмекенділердің екі метаморфоздан: біріншісі - тироксин арқылы, екіншісі - 
пролактин арқылы өтуіне тура келеді. Осы гормондарды жасанды жолмен егу 
арқылы метаморфоздың сипатын реттеуге болады. Өзен бақасьшың жетілмеген 
бақашабағьш қой немесе ірі қара малдың қалқанша безінен жасалған фаришен 
азықтандырсақ, метаморфоздьщ тез өтуіне жағдай жасалынып, көлемі шыбын 
сияқты өте кішкентай бақаны алуға болады.

Әртүрлі мүшелер мен ұлпаларга гормондардың эсері эрқалай. Агар-агары 
бар ыдысқа бақашабақтардың құйрықтарын орналастырып, жасанды ортага 
гормондарды үстемелесек, тиреоидты гормондардың деңгейі жогарылап, 
бақашабақтьщ құйрыгы резорбцияланады. Осы кезде тиреоидты гормондардың 
қозуының салдарынан пролактин гормоны құйрықтың регрессиясын басады 
(Brown, Frye, 1969). Керісінше, тиреоид гормоны арқылы бауырга эсер етсе 4 сагат 
ішінде белок синтезі 100 есе артады (Cohen et al., 1978). Бақашабақтың құйрық 
бұлшықеті клеткаларындагы белок биосинтезінің деңгейінің томендеуінен 
құйрықтың регрессиялануы басталады, кейін ол жерде лизосомалық 
ферменттердщ мөлшері артады. Эпидермисте, хордада жэне жүйке баганасының 
клеткаларындагы гликозидазаның, фосфотазаның, коллагеназаның, ДНҚ- 
азаның, РНҚ-азаның, протеазаның мөлшері кобееді. Олар цитоплазмага шыгып 
клетканың өліміне себепші болады. Құйрық аймагындагы клеткалардьщ өлімі 
генетикалық багдарланган болып табылады жэне өзінің протеолитикалық 
ферменттерінің көмегімен дебристі қорытатын макрофаггар жинақгалады 
(Kaltenbach et al., 1979). Адамдарда эмбриональдық дамудьщ 4-ші аіггасында 
құирықтың дегенерациялануы жэне басбармақ пен сұқ саусақтьщ арасындагы 
клеткалардың регрессиясы ұлпа регрессияларьша мысал бола алады.

Айта кететін нәрсе, дегенерация процесі мен метаморфоз кезіндегі 
мүшелер мен ұлпалардың дамуы нақты үйлесімделген. Мұндай үйяесімнің 
непзіне әртурлі гормондардың арасындағы сандық айырмашылықгары жатады

3.4. Ю венильдік кезең

I  Ювенильдік кезе« метаморфоз аяқгалғаннан бастап жыныстық жетілүге 
деиінгі уақытты қамтиды. Тура дамитын жануарлардың ювенильдік кезеңі 
организмнің жұмыртқадан шыгуынан немесе туылуынан бастау алады 
Жануарлардьщ эр бір түрлерінщ ¥рпақтары туылуы немесе жұмыртқадан шыгу 
барысында бф-біршен жетшу дәрежесі бойынша ерекшеленеді. Мысалы 
қапталы сүткореюгшердщ ұрпагы туьшу мезгілінен ерте оуылады да, олардьщ 
арьі қараи жетілуі ана кұрсагының тері қатпарында өтеді. Керісінше, кейбір 
Embiotocidae тұқымдасына жататьш тірі туатын балықгардьщ аталыктары
уылдырықтардан шыққаннан кеиш бірден жетіледі, яғни бұл балыкгардьщ 
онтогенезде ювенильдік кезеңі болмайды. ғ



Кейбір авторлардың пікірінше морфофизиологиялық тұрғыда жетшмеген 
жана туылғандардың ювенильдік кезеңінің басы көз қабағы ашылған сэттен
бастаЛацы (Шмидт, 1968).

кЬвенильдік кезең морфология жагынан қарқынды өсуімен сипатталынады, 
нэтижесінде организмнің дене көлемі жэне пропорциясы ересек особьтың дене 
көлсмі мен пропорция көрсеткіштерімен теңеседі, қаңқа -  бұлшықет жүйесінің 
қалыптасуы аяқталады, жыныс бездері мен тері жабыны дамиды, ал 
дифиодонтгы жаңуарлардьщ сүт тістері тұрақты тістерге ауысады, ересек
жануарға тән эндокриндік ретгеу жүйесі қалыптасады.

Әрбір түр арасындагы ювенильдік кезеңнің ұзақтыгы эртүрлі болып келеді. 
Мысалы, кейбір тоқалтістердің аналықтарының жыныстық жетілуі 13-18 күнге 
созылады. Ал анагұрлым кеш жетілетін омыртқапылардың (қортпа, калуга, 
қолтырауын, альбатрос, піл) жыныстық жетілуі 18-22 жылға дейін созылады.

Адам мен жануарлар организмінде жыныстық жетілуі барысында бір-бірімен 
тыгыз байланысты алғашқы жэне екіншіпік жыныс белгілері пайда болады жэне 
жетіледі. Алгашқы жыныс белгілері генетикалық тұргыда қалыптасады, ягни 
эмбриональдық маскулинизацияга немеее феминизацияга жауапты (аталық жыныс 
безінің немесе аналық жыныс безінің жіктелуі) бірнеше гендер табылған. Екіншілік 
жыныс белгілері-гонадалардың типіне жэне одан бөлінетін жыныс гормондарының 
түрлеріне тәуелді, ягни олар жыныс жолдарының жэне сыртқы гениталий типінің, 
сонымен қатар парасексуальдық белгілерін аныктайтын белгілер. Алгашқы жыныс 
белгісі генетикалық деңгейде, ал екіншілік жыныс белгісі - жыныс гормондарының 
эсерінен қалыптасады деп есептеледі. Жыныстық жетілу барысында қарқынды өсу 
байқалып, психика мен мінез-құлыкга терең өзгерістер байқалады. Бүл қайта 
қалыптасу процесі жыныс стероидтарының секрециясын және жьгаыс мүшелерінің 
дамуына жагдай жасайтын гипоталамо-гипофизарлы гонадотропты жүиесінің 
жетілуінің тура немесе жанама нәтижесі болып табылады. Дэл осы кезенде дене 
пішіні айтарлықгай өзгеріске ұшырап, жыиыстық диморфизмі қалыптасады. 
Мысалы, жыныстык жетілудің бастапқы кезеңінде ұл бала мен қыз баланың 
бұлшықетінің, қаңқасының, теріасты майларыньщ салмагы бірдей арақатынаста 
болады. Ал жыныстык жетілудің соңында ұл баланың қыз балаға Караганда 
қаңқасының жэне бұлшықетінің салмагы 1,5 есе артса, қыз балада үл балага
Караганда 2 есе май көп жиналады.

Үл бала мен қыз балада қалыптаскан жыныс бездері арқылы бөлінетін 
гормондардьщ негізінде, аталық жэне аналық жыныс фенотиптеріне тэн екінші 
жыныс белгілері дамиды. Жыныс гормондарының эсері эмбриогенез кезінде, ең 
алдымен, гонадапардың жэне жыныс жүйесінің мүшелерінің даму барысында 
байқала бастайды. Қыз балаларда анапық жыныс безінің клеткаларынан бөлінетін 
эстроген гормонының әсерінен сүг бездерінің дамуы басталады. Ал ұл балаларда 
аталық жыныс безінің клеткаларынан бөлінетін тестостерон гормонының әсерінен 
сыртқы аталық шагылыс жыныс мүшесі жэне аталық безі дамып жетіпеді. Шат пен 
қолтық асты түктерінің дамуы ер адамда жыныс безінен, ал эйел адамда бүйрекүсті 
безінен бөлінетін тестостерон гормонының эсерінен іске асады. Осыдан келіп ер 
адам мен әйел организмінде бір уақытга аталық жэне аналық гормондардың 
болатыны, бірақ екі жыныста да олардың арақатынасы эртүрлі екені анықталды. Үл 
бапаның жас кезіндегі дауысы жуан жэне томен болатындыгы көмекейдегі 
шеміршек пен бұлшык етгің гипертрофиясына экелетін тестостеронга тэуелді.
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Сондықтан жыныстық жетілудің негізгі сатылары пубертаттық (не 
пубертальдық) кезеңде болады. Қыз балаларда алғашқы етеккірдің келуі пісіп 
жетілген жұмыртқаны аналық жыныс безінен босатуды қамтамасыз ететін 
жыныс циклының жаңа интеграциясының дэлелі бола алады. Ал бозбаланың 
жыныстық жағынан толығымен жетілуі сперматоциттердің мейоз жолымен 
бөлінуі басталып, спермалардың жыныс безінен уретраға шығатын тұқым 
шығару өзегінің шығарғыш түтік қалыптасуынына байланысты.

Жыныстық жетілудің гормональдық негізі метаморфоздың гормональдық 
негізіне өте ұқсас. Қосмекенділерде, насекомдарда да метаморфоз өзгерістері ми 
нейрогормондарымен (РФ-ТТГ жэне ПТТГ сэйкес) бөлінетін гормондардың 
нэтижесінде басталады. Адамның екі жыныстық өкілінде де жыныс жетілу 
процессі гипоталамус клеткалары синтездейтін жэне гипофиздің алдыңғы 
бөлігіне түсетін лютеинді гормонның рилизинг-факторы арқылы басталады (РФ- 
JIT). Осы факторлардың эсерінен аденогипофизден екі түрлі гонадотропты: 
(еркек пен әйелдің гонадаларына, ал жануарларда аталық пен аналыққа эсер 
ететін) лютеинді (JTT) жэне фолликуластимулдаушы (ФСГ) гормондар 
бөлінеді. Осының нэтижесінде гонадалар жыныс гормондарын: тестостерон 
(аталық жыныс безінен бөлінеді) мен эстроген (аналық жыныс безінен бөлінеді) 
боле бастайды. Аталган гормондар эртүрлі ұлпа-нысандарга түрліше эсер етуі 
мүмкін, сондықтан да организмде эртүрлі морфофункционалдық жэне мінез- 
құлықтық озгерістері байқалады. Жыныстық жетілу барысында метаморфозға 
ұқсас жыныстық жетілуді қамтамасыз ететін гормон болады. Бұндай гормонга 
мелатонин гормоны жатқызылуы мүмкін.

Ювенильдік кезеңнің аягында жьшыстьщ жетілу мен көбею басталады. 
Омыртқалылардың копшілігінде бұл екі процесс уақытқа байланысты эр кезде 
болуы мүмкін, мысалы, тұяқтылардың аталықтары жыныстық жетілудің бірінші 
жылында күйлеуге қатыспайды, себебі, бұл кезде мұндай эл-қуаттық жүктеме- 
лерге дайын емес. ' _7 гТ-.;. •

3.5. Көбею кезеңі (кәмелеттік жасқа жету)

Бұл кезеңнің ұзактыгы мен ерекшеліктері түрдің көбею биологиясымен 
байланысты. Омыртқалы жануарлардың көпшілігінде көбею кезеңі айтарлыктай 
ерте, өмірінің бірінші-екінші жылдарьгада (тышқандарда, егеуқұйрықгарда, 
атжалмандарда 5-8 апталық жастан) басталып, өліммен аяқталады. Жыныстық 
жетілу уақыты жэне жыныс белсенділігінің бәсеңдеуі эр түрлерде түрліше жэне 
олардың өмір сүру ұзақтыгына байланысты болады.

Әдетте, омыртқалылардың көпшілігінде өмір сүру ұзақтығы кобею 
ерекшеліктерімен байланысты, осыган орай барлық омыртқалыларды 
(Vertebrata) екі топқа белуге болады: 1) өмір бойы бір рет көбейетіндер; 2) өмір 
бойы көп рет көбейетіндер. Біріншілерге көптеген дөңгелекауыздылар мен 
бальпсгар жатады, мысалы, өзен миногасы, еуропа жьшанбалыгы, қиыршығыс 
албырттары. Аталган түр окілдері бір уылдырық шашқаннан кейін, өлімге 
ұшырайды. ., •

Өмір бойы коп рет көбейетін түрлер үшін ұялас төл санының үлкен 
маңызы бар. Әдетте, ол анағұрлым коп болса, согұрлым түрдің өмір ұзақтыгы
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кысқа болады. Көбею кезеңінде жануарлардьщ өсуі өте сирек кездеседі (үнемі 
өсётіндер балықтар, рептилиялар), эдетге жеке дене бөлімдерінің (мүйіз, шошақ 
тістһер, жал және т.б.) өсуі жүреді.

3.6. Қартаю кезеці

Онтогенездің эртүрлі кезеңдерінде байқалатын организмдегі күрделі 
морфофункциональдық жэне биохимиялық өзгерістердің барлығы берік 
дэлелденген геномда жазылып қойылған жэне эпигенетикалық факторларға 
тәуелді болады. Онтогенездің ең соңгы кезеңі қартаю кезеңі болып саналады. 
Қартаю процесін, қатал гендік детерминацияланған, организмде көптеген 
морфофункциональдық өзгерістермен және барлық тіршілік қызметінің 
әлсізденуімен суреттеуге бола ма? деген сұрақтар туындайды. Кейбір түрлер 
үшін бұл сұрақ дүрыс. Мысалы, біркүндіктер мен албырт балықтарда қартаю 
процесі өте шапшаң өтіп кетеді де, олар өлімге тез ұшырайды. Ал, басқа 
түрлерде, адамдарда қартаю процесі біртіндеп жүреді жэне олар сыртқы жэне 
ішкі факторларға тәуелді болады. Мутациялардың да әсері бар, мысалы, 
прогерия ауруында (Хатчинсон-Джилфорд синдромы) ерте қартаю процесі 
жүреді де адам бала немесе жасөспірім кезінде өлімге үшырайды. Бір ортадағы 
эртүрлі особьтардың өмір сүру үзақтылыгының эртүрлі болуы да кездейсоктық 
жагдай, кейбір жанұялардың мүшелері өмірінің ұзақтылыгымен ерекшеленсе, ал 
кейбіреулерінде бұл көрсеткіш керісінше 35-55 жылмен шектеледі.

Соңғы жылдарда ұзақ өмір сүретін жэне орташа өмір суретін жануарлар 
мен адамдардың өмір сүру ұзақтылығына себепші болатын гендердің 
идентификациясы негізінде зертгеу жұмыстары өте қарқынды жүруде.

Калифорния университетінің профессоры М. Роуз дрозофиланың басқа 
особьтарына қарағанда екі есе ұзақ өмір сүретін линиясын шығарган. Осы 
жолмен алынган дрозофила шыбындарынан арнайы антитотықтырғыш фермент 
супероксиддисмутазаның активті формасы табылган жэне оның генетикалық
коды модификацияланган.

Осындай ұқсас нәтижелер баска да омыртқасыздар мен омыртқалылардан 
алынган. Сонымен қатар, өмір сүру ұзақтылығына қоршаған ортаның әсерінде 
ескерген жөн. Зиянды қолайсыз ортаның үзақ уақыт бойы тым жоғары 
физикалық және психоэмоционалдық ауыртпашылықтары организмнің ерте
қартаюына жэне өліміне экеледі.

Қазіргі кезде көптеген жастық психоэмоциональдық жэне морфофизиология- 
лық өзгерістер сипатталган. Организмдегі барлық мүшелердің, клеткалардың жэне 
ұлпалардың қартаюы барысындағы өзгерістер коллаген молекулаларындагы 
биохимиялық қайта қүрылудан бастап иммундық деңгейінің төмендеуіне дейінгі 
жастық өзгерістері туралы көптеген материалдар жиналған. Жылдар бойы ДНҚ 
құрылымының бүзылуы жогарылап, клеткаларда (мембрананың бұзылуын 
туғызатын) отгегінің бос радикалдарының жэне эртүрлі катаболиттердің 
концентрациясы жоғарлайтыны анықталган. Өсу факторлардың жэне гормон- 
дардың синергизімі бүзылады, белоктьщ биосинтезінің жаңылуы көбейеді, 
клеткалык рецепторлардьщ саны азайып, олардың сезімталдыгы төмендейді.

Қартайган сайын көптеген клеткалар эндогеңщ жэне экзогенді клеткалық
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бөліну реттегіштерге әлсіз жауап беретіні белгілі, өйткені оларда «қартаю гені 
немесе гендері» бар болуы мүмкін. Табиғи ортада жануарлардың көпшілігі 
онтогенезінің соңғы - қартаю кезеңіне дейін сирек өмір сүретінін айтып кеткен 
жөн. Себебі, қартайған организмнің тіршілік жағдайларына бейімделу мүмкін- 
шілігі төмендеп, ол жоғары физикалық белсенділігін тұрақты деңгейде ұстап 
тұра алмайды, инфекциялық жэне жұқпалы емес ауруларға шыдамдылығы 
әлсірейді, қоректің тапшылыгында жэне қатал бәсекелестікте қорегін тауып жей 
алмайды, сонымен қатар қолайсыз ортаға шыдамдылығы бәсеңдейді жэне 
ықтималдықтар теориясы бойынша жануарлар үнемі экстремальды жағдайлар- 
мен ұштасып тұратындықтан, олардың ұзақ өмір сүру мүмкіншілігі төмендейді. 
Нәтижесінде жабайы табиғатта «қартайған» жануарлар болмайды, ал арлан, 
«кэрі» қасқырлар, доңыздар, аюлар туралы суреттеп жазған кезде, олардың жасы 
адамның жасымен салыстырғанда 28-38 жастағы жануарларға сай келеді. 
Әрине, бұл жағдайдың ерекшелігі де бар, егер қолайлы ортада қоректік пирами- 
даның ең жоғары деңгейінде орналасқан немесе жаулары аз болатын түрлердің 
көбеюін тоқтатқан кэрі особьтары ұзақ уақыт өмір сүреді, ал хайуанаттар 
парктерінде, зоологиялық бақтарда, қорықтарда жабайы жануарлардың өмірі 
біршама ұзақ болады. Мысалы, О.В.Башенинаның мэліметтері бойьгаша 
тоқалтістілердің табиғатта омір сүруі бір жылға жетпейтін болса, ал виварий 
жағдайында олар шамамен 4-4,5 жыл өмір сүреді. Үй және ауыл шаруашылық 
жануарларының өмірлерінің ұзақгығы адамның оларға қолайлы жағдайларды 
жасауына жэне олардың белгілі бір күйде күтілуіне байланысты.

Барлығымызға мэлім адам өмірінің орташа ұзақтылығы ұдайы өсуде, ал 
дамыған елдерде (Жапония, Скандинавия) бұл көрсеткіш біршама ұзақ, шама
мен 80 жыя (әйелдер еркектермен салыстырғанда 5-10 жьіл ұзақ өмір сүреді). 
Алайда максимальды омір сүру ұзақтығы 120-122 жылға дейін созылатындығы 
толыктай дэлелденіп отыр.

Ө зін-өзі тексеру сұрақтары: .., -,< ,

1. Омыртқалы жануарлардың онтогенезінің негізгі сатылары
2. Омырткалылар онтогенсзінің кезендері ^
3. Эмбриональдық кезеңнің жалпы сипаттамасы
4. Факультатавтік және облигаттық диапаузалар, олардың себептері
5. Әртүрлі таксон өкілдерінің жұмыртқадан шығу және тірі туу ерекшеліктері
6. Дернэсілдік кезеңге тән беягілер ү;>м ‘
7. Толық жэне жартылай неотения. Педогенез
8. Метаморфоз, оньщ типтері
9. Амфибиялар метаморфозының ерекшеліктері жэне оның гормональды бақылануы
10. Ювенильді кезеңнің негізгі белгілері. Жыныстьпс жетілуге байланысты өзгерістер
11. Көбею (кэмелеттік жасқа толу) кезенінің ерекшеліктері мен узақтығы
12. Қартаю кезеңінде организмде жүретін жастық өзгерістерге жалпы сипаттама
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Фенотипті қалыптастырудағы гендер белсенділіп. Даму ырғағыныц нускалары. 
Дамуды аныктайтын орта факторлары. Адам фенотипіне эсер ететін факторлар. 
Эндогенді жэне зкзогенді факторлар. Тератогендер, оны туғызатын себептер. 
Фокомелия. Г омеобокс

Барлыгымызга мәлім эрбір фенотиптің қалыптасу процесі геннің диф- 
ференциалданган экспрессиясының күрделі механизмдерімен реттелінеді, ягни 
даму факторлары ұрықтың өзінде болады. Ал бұл жағдайда сыртқы ортаның 
рөлі қандай жэне ол бар ма? деген сұрақ туады. Бір генотиптен эр түрлі 
фенотиптердің пайда болуы мүмкін бе? Қазіргі уақытта генотип пен фенотиптің 
аралыгында қатал детерминация болмайды жэне геном бірнеше фенотиптер 
қатары арқылы жүзеге асуы мүмкін деген көптеген мәліметгер жинақталған. 
Басқаша айтқанда, даму-накты өзгергіштікке (фенотиптік ыргактылық деп 
аталатын) қабілетті.

Даму ырғағының екі нұсқасын ажыратамыз. Біріншісі, ортаның эртүрлі 
әсерлерінен фенотиптің үздіксіз спектрінің пайда болуы. Мысалы, біртипті 6 
айлық бұзауларға эртүрлі рационды жем берсек, жарты жылдан кейін олардан 
дене салмағы бойынша бір-бірінен 5-100 кг аралығында айырмашылығы бар 
таналар өседі. Осы спектр немесе қалыпты реакция геном ерекшеліктерін 
анықтайды. Бірдей рационмен азықтанған етті Герефорд тұқымының бұзаулары 
африкалық Тутси тайпасының асыл тұқымды мүйізді ірі қара малымен 
салыстырғанда жылдам өседі. Даму ырғагының екінші нұсқасы — полифения 
немесе дискретті фенотиптер. Температурага тәуелді полифенияның мысалы 
ретінде, эртүрлі маусымда қуыршақтан шыққан, бір-бірінен қанаттарының түсі 
арқылы ажыратылатын Araschinia levana көбелегін алуға болады (К.Линней
оларды жеке 2 түр ретінде жіктеген).

Дамуды ортаның қандай факторлары анықтайды? Ең алдымен: темпера
тура, фотопериод, қоректену сипаты, популяцияньщ тығыздьпы, эр түрлі 
ксенобиотиктер, жыртқыштар прессі, бәсекелестік жэне т.б.

Температурага тәуелді полифенияның баска да мысалы ретінде кайман 
тасбақасының жыныстық белгісін анықтауды айтуға болады. Белгілі бір 
температура жағдайында тасбақаның ұрыгы аталыққа айналса, ал басқа 
температуралық жагдайда-аналықка айналады. Қоректенудің маңыздылыгын 
дэлелдеуде де классикалык мысал ретінде араларды алуга болады. Аналық



аралардың дернәсілін белгілі бір қоректену тэртібі бойынша қоректендірсе, 
олардан стерильді жұмысшы аралар дамиды, ал басқаша қоректендірсе өте көп
ұрпақ бере алатын аналық аралар дамиды.

Жыртқыштар мен бәсекелестік полифениялар арасьшда үлкен қызығушы- 
лық бар. Мысалы, Rana sylvatica орман бақасының жұмыртқадан жаңа шыққан 
дернәсілін Апах туысына жататын инеліктің жыртқыш дернэсілі бар ыдысқа 
салып өсіретін болса, онда құйрыгындагы гипертрофты бұлшықетгің арқасында 
ширақ қозғалатын бақаның өте ұсақ бақашабақтары өсіп шығады (Van Buskirk,
Relyea, 1998). a ,.

Адамның қалыпты жағдайдағы реакциялары өте көп. Сыртқы ортаның алдын 
ала эсер етуші факторларына: қоректену, физикалық күш, атмосферадағы отгегінің 
мөлшсрі, микрофлора, эртүрлі ксенобиотиктер жэне т.б жатады. Күн сәулесінің 
эсерінен пайда болатын Д витаминінің бала организмшде жетіспеушіліп оларды 
мешел (рахит) ауруына шалдыкгырады. Ересек организмде Д витаминінің немесе 
кальцийдің тамақ құрамында жетіспеушілігі — тұқым қуалайтын немесе омір 
тіршілігіне байланысты остеопороз ауруьга тудыруы мүмкін (Cymet et al., 2000). 
Д витаминінің белсенді түрі гендер транскрипциясының инициациясына өте қажет, 
себебі олардьщ белок өнімдері сүйектегі кальций мен фосфаттың деңгейін жэне 
ішекке кальцийдің сорылуын ретгеп отырады.

Сүйек ұлпасының құрылымы мен оның беріктігі механикалық күштер 
арқылы анықталынады, остеобластар мен остеоциттердің қызметіне жауапты 
кейбір гендер физикалық күштер аркьшы реттелініп отыратындыгы анықталған 
(Nomira, Takano-Yamamoto, 2000; Zaman et al., 2000). Сүйектердің бұндай 
озгергіштік қүрьшымын ауыр атлеттер мен космонавтардан салмақсыздық 
жағдайында ұзақ ұшу кезінде байқауға болады. Зерттеу жүмыстарының нәти- 
жесіне сүйенетін болсақ, космоста бір ай болған ұшқыш өкше сүйегінен 1%-га 
жуық минералды тұздарды жогалтады, сонымен катар Д витаминінің рецеп- 
торына жауапты геннің және бірнеше гендердің белсенділіктерінің кенеттен 
төмендеуіне экеледі (Hammond et al., 2000).

Адам фенотипінің маңызды болігін дененің бұлшықетті жэне майлы 
компоненттері қүрайды. Бұл жагдайда дене шынықтырудың, анаболикалық 
препараттардың, тамақтану рационының адамның шымыр денелі (атлетикалық) 
немесе толық болуында атқаратын рөлі айқын.

Адам фенотипіне эсер ететін тамақ құрамының қүнарсыздығы, ягни С 
витаминінің жетіспеушілігі құрқұлақ ауруының пайда болуына экеледі. Тамақ- 
тың құрамында С витамині аз болса немесе мүлде жетіспесе ауру ары карай 
дами береді, себебі барлық ( 100%) адам организмінде аскорбин кышқылының 
синтезін іске асыратын соңғы фермент — гуанолактоксидаза болмайды. Адамда 
бұл ферменттің гендері мутацияланған (8-хромосоманың иығы қысқа) (Nishikimi 
et al, 1994), ал калган барлык сүтқоректілерде бұл фермент бар жэне ол 
өздігінше С витаминін синтездей алады.

Адамның иммундық жүйесі сыртқы орта әсерлері арқьшы қалыптасады. 
Жогарыда айтып өткеніміздей, бақаның дернэсілдерінің дамуына жыртқыш- 
тардың ролі жогары. Адам үшін жиі кездесетін негізгі оте қатерлі “жыртқыш- 
тар” -  микробтар мен вирустар болып табылады. Организмнің иммундық 
жүйесінде арнайы қоздыргыштарды жэне олардың өнімдерін танитын
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лимфоциттердің клондық сұрыптауы жүреді. Соган сэйкес организмде қорға- 
ныштык қызмет атқаратын лимфоциттердің саны тез арада артады. Сондьнсган 
да бір жұмыртқапы егіздер өзіндік иммундық жүйесі бойынша ұқсас болмайды, 
себебі олар бірнеше эртүрлі микрофлорамен кеселге ұшырайды.

Адам мен жануарлардың табиги ақыл-ой қабілеттіліктсрі туралы өте көп 
айтуға болады, бірақ бұл жерде адамның білім алуы мен өзіндік жұмыс істеуінің 
маңызы туралы талас тудырады. Қоршаған орта факторлары біздің нейрондары- 
мыз бен синапртарымыздың құрылымын өзгертуге кабілетті (Tramontin, 
Benowitz, 2000). у .

Бір-бірімен тыгыз байланысты өсу процестері, клеткалардың жэне клетка 
кабаттарының морфогенетикалық орын ауыстыруы (цитодифференцировкасы) 
эмбриональдық дамудың тым күрделі құбылысы. Алуан түрлі эндогенді жэнс 
экзогенді факторлар ұрықтың қалыпты дамуына кедергі келтіріп, патологиялык 
ауытқушылықтарды тудыруы мүмкін. Медициналык есептеулер бойынша, 
өнеркэсібі жақсы дамыған елдерде 1 айга жетпей алдырып тасталған балапардың 
90%-ы аномальды өзгеріске үшыраган. Үрыктардың тең жартысынан көбі туылу 
мерзіміне жетпей өледі, ал дүниеге келген балалардың 5%-да белгілі бір 
деңгейде жарымжан, кеміс ауытқушылыктары байқалады. Әртүрлі адам 
популяцияларында іштен кемшілікпсн туылган балалар 1,27% -дан 15% - ды 
қүрайды, ал қазіргі кезде олардың саны өсіп кслсді.

Іштен туа пайда болатын аномалияларды белгілі бір қиын - кыстау кезеңі 
(ауыспалы кезен) аралыгында тератогендер тугызады. Әрбір мүшенің қиын- 
қыстау кезеңі оның бастамасының салынуы уақыты, өсуі жоне морфогенезі 
болып саналады. Мүшелердің эртүрлі уакытта салынатына байланысты олардың 
дамуының қиын-қыстау кезендері де эртүрлі болады. Адамда көптеген мүшелері 
үшін тератогеннің ерекше қауіпті эсері жүктіліктің 15 жэне 60 тәуліктерінің
аралыгы болып табылады.

Алуан түрлі кұбылыстарды тудыратын себептер, эртүрлі агенттердің 
тератогенді эсерлерін қоздыруы мүмкін, біріншідсн физикалык факторлардын 
ішінде ионданған радиация мен механикалык жарақаттар, екіншіден бактериялар, 
эсіресе, вирустар, сонымен катар табиги химиялык тератогендер жатады.

Ионданган радиация ДНҚ қүрылымының өзгерісі мен хромосомапардың 
ажырауына, демек мутацияга алып келеді. Бұлардан баска химиялык мутаген-
дердің бірқатар тобы бар.

Іштен туа пайда болған кемтарлыкка мысал Робертс синдромын (аутосома- 
лык рецессивті ауру, жаңа туылган нәрестенін аяк-колы редукцияға үшыраган. 
таңдайы жарылган жэне ақыл-ссінің дамуы өте артта калган) жатқызуга болады, 
ол тек бір гана геннің мугациясы эсерінен болады Барлыгымызга белгілі Даун 
синдромы 21-жұп хромосомадагы артык хромосоманың болуына байланысты.

Жануарлардың дене пішінін капыптастыруга жауапты гендер жиынтыгын 
гомеобокс деп атайды (1995 жылы ЭЛьюис псн Э.Вейсхаузга осы зерттеулсрі 
үшін Нобель сыйлыгы берілді). Организмнің қүрылысындагы ауытқушылықты 
тугызуга гомеобокстагы гендердің азгантай гана мутациясы жеткілікті. Яғни 
“Lim” генінің мутациясы бассыз тышкандардың туылуына себеп болды. 
Химиялық заттар, соның ішіндс дэрілік препараттар мсн табнпі қосылыстар 
тератогендердің арасында ерекше орын алады. Ммсадлы, өсімдіктсрден алынган
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хинин (безгек ауруына қарсы қолданатын препарат) жэне ішімдік (тэулігіне 70 г 
артық пайдаланган жағдайда)-кемтарлықты тудырады. Хинин -  саңыраулыққа, 
ал ішімдік -  ақыл-есі кем жэне физикалык даму жагынан артта калуга әкеледі.

ХХ-ғасырдың 60-жылдарының бас кезінде ГФР-да жүкті эйелдерге арнал- 
ған тыныштандыратын жэне ұйықтататын элсіз талидомид транквилизаторы 
шығарыла басталды, содан кейін елде жүректің, ішектің дамуының ақаулары, 
қүлақ қалқанынын болмауы сияқты 12 мыңнан аса жарымжандар дүниеге келді. 
Ауытқушылықтагы ең айқын белгілердің бірі фокомелия (7-сурет) болды, 
мүндай жағдайда қол мен аяқта ұзын түтікті сүйектердің редукцияга ұшырауына 
(меромелия) немесе мүлде болмауына (амелия) экеледі.

7- сурет. Талидомидтің қүрылымы жэне оның тератогенді эффектісі.
А. Талидомидтің химиялық құрылымы.

Ә. Анасы талидомид қабылдаған жаңа туылған сәбидегі фокомелия

Кей жағдайда баланың қолы мен аяғының қысқа болып туылуына бір ғана 
таблетканың өзі жеткілікті (Lenz, 1966). Новак (Nowack, 1965) транквилизатор- 
дың тератогенді әсерінің жүктіліктің 20-36 тәуліктерінің аралыгында болатын- 
дығын анықтады. Фокомелиядан басқа туындайтын ауытқушылықгың арасьшан 
құлақтың болмауы немесе озгеруі, бас бармақтың өзгеруі, санның жылжуы, 
жүрек пен өкпенің кемістігі байқалды. Басқа индустрияльды дамыған елдермен 
салыстырғанда медицина онша дамымаған Бразилияда дэрі-дэрмектің жетіспеуі- 
нен бүгінде талидомидті кейбір ауруларға қарсы пайдаланады. Нәтижесінде 
жаңа туылған сэбилерде ауытқушылықгың пайда болуы байқалады. Қызықтыра- 
тын нәрсе, лабораториялық жағдайда буаз тышқандар мен егеуқұйрықтарға тест 
жасағанда талидомидтің эсері байқалынбады. Осыдан кейін туындаған айтысқа 
байланысты буаз маймылдарға қосымша тәжірибе жасалынды. Осы жағдайда 
талидомид сэбилерде болған кемістіктерді тура көрсетті. Осыған орай белгілі бір 
факторлардың әсерін зерттеу үшін керекті объект ретінде жануалардың түрін 
дұрыс таңцау оте маңызды. Талидомидтің тератогенді әсері қол мен аяқтың 
дамуына байланысты арка ганглиясының ацетилхолинэргиялық нейрондардың 
бөліктерінің бұзылуына себепші болады деп саналады (McBride, Vardy, 1983).
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Ғылымның жетістіктерінің арқасында элемде жыл саиын жүздеген жаңа 
химиялық қосылыстар пайда болады. Олардың бір бөлігінің тератогенді эсері 
байкалады. Солардың ішінде жүйке жүйесін зақымдайтын, қатерлі ісіккс (ракқа) 
карсы циклофосфамнд жэне сперматозоидты зақымдайтын диоксин препара- 
тарын жатқызуга болады. Әсіресе, соңғы он жылдың ішінде ауыр металдардың 
тұздары мен пестицидтер кең көлемде табиги популяциядағы жануарлардьщ 
онтогенезіне кері әсерін тигізіп отыр.

Жаңа синтетикалық матсриалдарды тэжірибеде қолдану каркыны жэне 
коршаган ортаның ластануының одан әрі ұласуы туа пайда болған кемістіктер 
мен ауытқушылыктардың өсуіне себеп болып отыр. Мысалы, 1992-жылы 
Ресейде туа пайда болган кемістіктердің 24702 саны тіркелінсе, ал 2002-жылы 
оның саны 29276-ға көбейген.

Вирустар мен бактериялар тератогендердің жеке бір тобын кұрайды. Әйел 
жүктіліктің үштен бір мерзімінде қызамық (нсміс қызылшасы) вирусымен 
зақымданса, онда ол ұрыктың дамуының ауытқушылығына немесе ұрықтың 
өліміне экелуі мүмкін. Цитомегаловирус пен жай герпестің вирустары да 
тератогенді болып табылады. Токсоплазмоз бен сифнлнстіц қоздырғыштары да 
тератогенді эсер ететін микроорганизмдердің қатарына жатады.

Жогарыда айтқандарды түйіндей келе сырт пішіннін қалыптасуыныц 
нэтижесі нақты фенотип болып табылатындығына ерекше көңіл аудару керек. 
Оның ерекшеліктерін негізінен генотип аныктайды, бірақ бұл да сыртқы орта 
жағдайларының эсеріне байланысты.

Басқаша айтқанда, даму барысындагы фенотиптің калыптасуын дифферен- 
циалданган гендер экспрессиясы реттейді, бірақ гендер экспреесиясының 
барлық реттегіштері ұрықтың өзінде болмайды. Сыртқы орта факторлары, 
мысалы, температура, фотопериод, тамақ рационы, популяцияның тыгыздылыгы 
немесе жыртқыштардың катысуы, химиялык затгардың зиянды эсерлерінен 
гендік экспрессияның паттерндерінің өзгсруінің нэтижесінде фенотиптің 
өзгерістсрінің пайда болуына себеп болады.

Өзін-өзі тексеру сүрақтары:

1. Белгіпі фенотипті қалыптастыруда гендср бслсенділігініц диффсрснциальды ролі
2. Даму ыргагының екі варианты
3. Фенотип срекшеліктеріне орта факторларыньщ эссрі
4. Дамудагы қауіпті кезеңдср жәнс тератогенез
5. Тератогендер, олардьщ классификациясы
6. Гомеобокс гендері жайында түсінік



5-тарау. ҰРЫҚАЛДЫ 
ДАМУ-ГАМЕТОГЕНЕЗ

I u.mc I a. tap 11.111 морфодоі мясы мсн фм імодоі мясы. Ж ыныстык ж эне сонаіак>- 
лы к клсікалар. Гүкым бсіінін күрылысы. С псрм аіо існгі, онын с а г ы л а р ы . 
(.'нсрматою иліарлын морфодоінясы мси ф иш одоіиясы . Ш ауеггін (сп ерм и н ) 
акросомды апнараіы ны н. мойны мсн күмры іы ны н м и к р о -к > р ш ы и и . Ш ау еі 
жіншелерінін ко  it  аду  м сіаниім і. Оогспсі, онын с а т ш ір ы . Ж ^м ы ртка клггкасы- 
нын корсктену тнтсрк-солитарлы к. алммснтардык (и у т р и м с м т а р л ы к  ж энс фол- 
ликулдык)* Мемоч, мсйоілын профаіасы, чсйоі к е іін д е іі  имтолоімвлык ж әне 
6мо\нчмм.іык кайта к у р ш у л ар . Оогснсі биоімммясы: p-РНК мсн і-Р Н К -и  корла- 
нуы мои с и іг т і ;  ооітимлс жзнс р-РІІК-л* куры . іы м д ы х  m u e p  іін іраисж ринцм ясы ; 
Д ІІҚ  амнлнфнкациясы мсн копсанды ялрош ыктарлын тү ііл у І; о о гсн е ід ін  артүрлі 
тмптсріндеН PH К м ен  белоктын комсрі. В»псл.іоі енсі. ІІк Ін -агст іду  к е іе н і  
Ж учы ргка ійігткасы, онын күрылысы мен касм ггтер і. Ж үмы ртка к а б ы к ш а л а р ы . 
Цмтоплаімада сары уы ілы н саны мсн орнадасуыма байланысты ж ү м ы р п с а л а р д ы я  
классмфмкаимясы. О ню існсздс ад іаш кы  жыныс к л е т к а л а р ы н ы н  (го н о іш ттер д іи ) 
калыптасуы туралы ка ііріі көзкарастар.

Коп клеткалы организмнің барлык клеткалары былайша антканла клон 
болыіі табылады, олар фснотшітік айырмашылыкгарына карамастан гснетика- 
лык денгейде біртсктсс жэие бір клсткадан-зиготадан панда болалы. Жогары 
сагыдагы Мсіа/оа-лардв 100-дсн 250-гс дснін диффсрсншшлашаи клеткалар 
түрлсрі әртүрлі үлпалык жүйслсрге (жүйке, бұлшыкет, эпитслиальды жәнс т.б) 
тогггалітш жэне олардың косылыстары дснснің соматнкалык болімі-соманы 
күрайды. Осы топка дененің герменатнвтік бөлімін-германы кұрайтын жыныс 
клсткаларынан (жстілгсн жэне жіктслуиіі) баска, жыныс мүиіслсрінін клеткалары 
мсн үлпалары жатады. Aran антканда, жыныс клеткалары болашак урлактардын 
генсрацняларының онтогенезін камтимасыз стсді жэне партеногенез кұбыяысы 
көрсетксндсн жалгыз жыныс клеткасынан (жүмырткадан) бүтін организм дамуы 
мүмкін (гамсталар тотнпотсіптілігі). Жстілген жэнс жіктелуиіі гамсталар дсрбес 
организмніц үрык нлаімасын, ал барлык калган клеткалар жэнс клеткасыз загтар -  
соматошіазманы құранды.

Үрык плазмасынын паііда болуы жэне онын соматоплазмамсн банланысы 
туралы мэселе контен бері койылып кслсді жэне оны шешудін түрлі жолдары 
карастырыдды.

Ч.Дарвин озініц атакты пангенезис піпотезасында (1869) жыныстык 
клегкалардын бүтін органнзмінін жегілуіне ксрск барлык факторларга не болу 
каснеті, сол жыныстык клеткаларга ересек органнзмніц барлык бөліктерінен
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болашак белгілерді айқындайтын факторлар («геммулапар») куиылады деп 
болжаган.

1884-жылы ботаник К.Негели «идиоплазма» көзқарасын ұсынган, яғни 
«идиоплазма», ол-тұқым қуалаушы потенцияны айқындайтын гипотетикалық 
субстанция. Көп ұзамай клетканы зерттеудің өрлеуі арқасында, идиоплазманың 
материал ретінде тасымалдаушысы - ядроның хроматині деп карастырыла 
басталды. Осы көзкарастар толык түрінде О.Гертвиг, Э.Старсбургер, Г.де Фриз 
бен А.Вейсман еңбектерінде тұжырымдалды. Балықтар мен амфибиялардың 
жыныстық клеткаларының экстрагонадалық (гонададан тыс) кұрылуын 1880- 
жылы М. Нюссбаум тапты. Осы бақылау оны ұрпақтар қатарындағы жыныстық 
клеткалар арасында үздіксіз мирасқорлық бар деген ойға келтірді. Осы идеяның 
кемелденгені Август Вейсманның (1834-1914) «ұрық плазмасы» теориясында 
орын алды, оның негізгі ережелерін мына түрде келтіруге болады:

1) болашақ организмнің барлык белгілерін айкындаушы — ұрық плазмасы 
жыныс клеткаларының ядро материалында шогырланган;

2) ұрык плазмасы микроскопта көрінетін құрылымдар -  идаиттарды 
құрайтын идалардан тұрады. А.Вейсманның пікірінше, идантгар хромосома- 
ларға сэйкес келеді. Идалар дискретті, олар кіші бөлшектер-детермииаиттар- 
даи кұралады. Соңгылары туқым қуалаушы белгілердің саны мен сипатын 
айқындайды (детерминацияландырады). Детерминантгар оз кезегінде органика- 
лык молекулапар топтарынан -  түрлі детерминанттарда түрлі химиялық құрамы 
болатын биофоралардан түзіледі;

3) даму процесінде туьшды (еншілес) клеткапарга барлық детерминанттар 
жиынтыгының толық немесе жартылай берілу негізіне қарай, ұрық клеткалары- 
ның тең тұқымқуалаушылық жэне тең емес тұқымқуалаушылық деп аталатын 
турлерін ажыратады. Дамып келе жатқан үрықта тең жэне тең емес тұқымқуа- 
лаушылық бөлінулер қайта-қайта ауысып тұрады. Бөлшектенудің бірінші 
бөлінулерінде эдетте тең тұқымқуалаушылық болады (Г.Дриш эксперимент- 
теріндегі бөлшектелінген бластомерлердің толық багалы организмге жетілуі 
осыдан түсінікті);

4) «тең емес тұқымқуалаушылық» бөлінулердің нәтижесінде алғашқы 
туқымқуалаушы фактор-детерминанттар жиынтыгы біртіндеп саны үнемі өсіп 
келе жатқан ұрык клеткалары арасына таралады да, ең соңында ересек 
организмнің эрбір соматикалық клеткасы оның ерекшелігін айқындайтын бір 
ғана детерминантты алып жүреді;

5) тірі организмдердің онтогенезінде бір-бірімен байланыспайтын екі 
бағыт бар: «өшпес урықтық плазма», оның клеткалары бүкіл өмір бойы 
озгермеген қалпында қалады да ұрпақтан-ұрпаққа таралады және «денелік 
плазма», оның бір жақты маманданған клеткалары қартаяды және өледі;

6) Организмдердің көпклеткалылыгы клеткалар арасында қызметтерінің 
бөлінуіне байланысты, ал олардың дифференциясы цитоплазмага белгілі 
биофоралардың шыгуы нәтижесінде жүреді;

7) Protozoa жэне Metazoa-ның жыныс клеткалары бөлінгенде барлык 
ұрықтық плазманы өзіне алады, сондыктан да олар мэңгі өлмейді.

Қазіргі уақытқа дейін А.Вейсманның гылыми мүрасына эртурлі көзқарастар 
айтылады, бірақ үздіксіз урықгық плазма теориясыньщ кейбір ережелерін, ойша



корыту болганымен, осы күнгі генетиканың копте ген түсініктеріне үстемділік 
көрсететінін ешкім де жоққа шығара алмайды. Соның ішінде, тукымқуалаушылық 
субстанцияньщ дискретгі түрі туралы ойды, соматикалык клеткаларда пайда 
болатын өзгерістердің тұқымқуалаушылық емес түрі, ұрық плазманың өзгерістері 
ғана тұқымқуалайтын мұрагерлік көзкарасты, редукциялық бөлінуде хромосомалық 
материалдардың рекомбинациясы туралы идеяны жэне т.б. еске алуга болады.

А. Всйсман теорияеының негізгі қателігі ұрық плазмасының күбылысын, 
оның ерекше шығу тегін, тұқым қуалаушылық информация көлемін жэне т.б. 
таңғаларлық қасиетгерін асыра бағалауы болды. Эмбриогенез процесіндегі сома 
клеткалары арасындагы детерминанттардың тең емес гұқым қуалаушылықпен 
таралуы туралы көзқарасы тіпті теріс болып шықты.

К.Негелидің «идиоплазма» жэне А.Вейсманның «ұрық плазмасы» 
гипотезалары жыныстык клеткалардың онтогенезінде озінше, жекеленген даму 
жолын, олардыц болашақ соматикалык клсткалардыц ерте бөлінуін болжайды. 
Шынында, казіргі Metazoa қатарында жыныстык жэне соматикалык кпеткалар- 
дың жекеленуінің эртүрлі нүскасын көруге болады:

1. а) насекомдардыц кейбір түрлерінде (Miastor атегісапа), жұмыр құрт- 
тарда (жылқы аскаридасы), қылтанжақтыларда, құйрыксыз амфибияларда 
жыныстык плазма материалы «эктосом» деп аталатын жинақтарымсн қоса 
жұмыртқада теңестіріледі. Алгашқы жыныс клеткалары-гоноциттер бөлінудің 
ерте сатыларыпда-ак соматикалык клеткалардан оқшауланады.

э) омыртқалылардың көбісіндс гоноциттер кешірек, эдетте гаструла немесе 
нейрула сатысында оқшауланады.

2. Алгашқы жыныс клеткаларының біршама кештеу жекеленуі аннелида- 
ларда, моллюскаларда, тікентерілілерде, ішектыныстыларда, қабықтылар мен 
бассүйексіздердің көбісінде орын алады.

3. Кейбір полихеталар мен олигохстрада жыныс кпеткаларының біршама 
ерте жекеленуі олардың денелілік, соматикалык клеткалардан пайда болу 
мүмкіндігін жоймайды.

4. Губкалардың, ішекқуыстылардың, турбелляриялардың онтогенезінде 
гоноциттердің жекеленуі болмайды, олар эрдайым эртүрлі соматикалык 
клеткалардан (губкаларда-амебоциттер мен хоаноциттерден; іиіекқуыстылар 
мен турбеллярияларда аз жіктелген необластар мен интерстициальдык 
клеткалардан -  «і-клеткалардан») пайда болады.

Осы жануарлар тобының өкілдеріндс гонадаларының алынып тасталуы 
оларды ұрпақсыздыкка экелмсйді. Бұл жагдайда ұрық плазмасының үздіксіздігі 
туралы айтудың өзі эрине артық.

Жогарьща келтірілген нұсқалардың ортақ жері алгашқы жыныс 
клеткапардың тотипотснттілігіне ис болуы. Сонымен қатар, көптегсн жагдайда 
гоноциттер ертерек жэне бір-ак рет жекеленеді.

5.1. Сперматогенез

Сперматогенез деп аз дифференцияланган диплоидты жыныс клеткалардан -  
сперматогониялардан жогары дифференцияланган, гаплоидты толық жетілген -  
сперматозоидтардың дамуын айтамыз. Сперматозоидтар аналык клеткалардан 
өтс кішкентай мөлшерлерімен, саныныц көптігімен жэне козгалгыштыгымен
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ерскшеленеді. Сперматогенез шыгу тегі соматикалық текті көмскші клетка- 
ларымен жэне фоликулярлы эпителий клеткаларымен тыгыз байланыса отырып, 
морфологиялық жагынан эртүрлілігі болатын жыныс органдары — аталық тұқым 
бездерінде өтеді. Омьфтқалыларда тұқым безінің төрт типін ажыратады, ал 
амниотапардың тұқым безін өзекшелі типке жатқызады (8-сурет).

8-сурет. Адамның аталық жыныс безінің құрылысы:
1- белоктык қабық, 2-аталык ұрык безінің бөлімі, 3-иректі аталык ұрық безінің жолы, 4-аталык 
ұрык безі пердесі, 5-аталық ұрық бсзінің жұмыртқа торымен (Геллери) түйісуі. 6-алып кетуші 

каналшалар, 7-қосымша бездің басы мен өзегі, 8-косымша өзегі, 9-тұқым шығарғыш өзегі

Омыртқальшардың барлық класының окілдерінде сперматогенез ұқсас 
жүретіндіктен сперматогенез процесін 4 сатыға беліп карастырады: 1) көбею 
(диплоидты сперматогониялардьщ митоз арқылы коп ретгі белінуі); 2) есу 
(прелептотенді сперматоцитгер), 3) пісіп-жетілу кезінде боліну(мейоз);
4) спермиогенез(немесе сперматидтерден сперматозоидтардың қалыптасуы).

Алайда, сперматогенез барысында жыныс клеткалардың осуі оте әлсіз 
байқалатындыкган жэне овогенезге қарағанда трофикалық заттар аз жинала- 
тындыкган, екінші кезеқці (есу) үшінші (жетілу) кезеңмен біріктіріп, бір мейоздық 
кезең ретінде қарастырады. Сол себептен батыс шетел эдебиеттерінде сперма- 
тогенезді үш сатыға: 1) сперматоцитогенез, 2) мсйоз, 3) спермиогенез деп боледі

Сүтқоректілердің эртүрлі окілдерінің сперматогенездерін сипаттай 
отырып, олардың арасында айтарлыісгай ұқсастық мейоздық сатыда, ал 
айырмашылықтары спермиогенез сатысында байқалады.

Сперматогенездердің түр аралық ерекшеліктерін ескере отырып, келесідей 
ортақ жагдайларды беліп қарастьфуға болады:

1) Спермиялардың дамуы ұрық фолликулаларында немесе ұрық 
каналшаларында отеді (9-сурет), сонымен бірге сперматогониялар каналша 
қабырғасының шетінде орналасып, даму барысында оның ішкі қуысына қарай 
ығысады. Сондықтан да эр клеткалық тип ұрық каналшасының қабыргасында 
белгілі бір орында орналасады;

\ \
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2) сперматозоидтар синцитиальды жэне функциональдық қызметтері 
бойынша, байланысты клеткалар клоны түрінде дамиды;

3) сперматогенез барысында Сертоли клеткалары-соматикалык көмекші 
клеткалары (трофикалық, қорғаныш жэне тірек қызметін атқаратын, ұрық 
каналшаларының эпителий клеткалары) белсенді қатысады.

9-сурет. Сертоли клеткалары жэне дамып келе жатқан сперматозоидтар арасындағы байланысты 
көрсететін ұрық түтікшесінің шағын кесіндісі(Клермонт бойынша, 1977). 1-шектеуші мембрана, 2- 

А типті күрең сперматид, 3-пахитена ортасындағы сперматоцитгер, 4-ерте даму кезеңіндегі 
сперматидтер, 5-даму аяғындағы сперматидтер, 6-Сертоли клеткалары, 7-А типті бозғылт

спсрматогониялар, 8-В типті сперматогониялар.

Сонымен қатар, Сертоли клеткалары ұрық клеткаларымен паракринді 
байланыса отырып, каналша аралық ортаны жэне сперматогенезді реттеуде аса 
маңызды рөл атқарады. Олардың тестостеронды сперматидтерге таситын 
андрогенмен байланысты белокты синтездейтін қасиеті анықталған. Каналша 
аралық кеңістікте орналасатын соматикалық клеткалардың басқа түрі -  Лейдиг 
клеткалары да тестостеронды синтездейді. Көбею кезеңінде сперматогониялар 
ирек ұрық каналшасының қабырғасының шетіне, базальды мембрана маңына, 
жиналады. Олар бағаналы жэне жартылай бағаналы клетка түрінде болады. 
Адамда клеткалардың 3 типі ажыратылады:

1) А типті күңгірт (А1) немесе Ad (dark -күрең); 2) А типті ашық түсті 
(А2), немесе Ар (раіе-ашық түсті), 3) В типті. А типті күңгірт сперматогониялар
-  бұл резерв ретінде сақталынатын нагыз баганалы клеткалар, клеткалық циклі 
өте ұзақ, митозга сирек түседі. Бұл клеткалар АЖК-нан (ППК) кіші мөлшерімен 
жэне сопақша ядроларымен ерекшеленеді. А типті ашық түсті (А2) спермато
гониялар -  жартылай баганалы клеткалар, бұлар қысқа клеткалық циклдерден 
өтіп, оз кезегінде A3 типті сперматогония бастамаларын береді, ал олар А4 типті 
сперматогония бастамаларын, А4 типті сперматогониялар аралық спермато- 
гонияларды береді. Аралық сперматогониялардың бөлінуінің нәтижесінде В 
типті сперматогониялар пайда болады.

В типті сперматогониялары митоз жолымен бөлінеді, бірақ сперматид 
кезеңінің соңына дейін шамамен диаметрі 1 мкм болатын цитоплазматикалық
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көпіршіктермен байланысып (аяқталмаған цитокинез) толығымен ажырамайды 
(цара:9-сурет). Осылайша А типті ашык түсті сперматогониялардың бастамасы- 
мен клеткалардын клоны қалыптаса бастайды. Синхронды пісіп жетілуі иондар 
мен молекулаларды оңай өткізетін клонды клеткалар көпіршелерінің байланысы 
аркылы қамтамасыз етіледі. В типті сперматогониялардың митоздық бөлінуінің 
нәтижесінде мейозга катысатын 1-реттік сперматоциттер пайда болады.

Көбею фазасындағы жыныс клеткаларына эндокринді және паракринді 
факторлар эсер етеді. Сперматогонияның пролиферациясы жэне олардың 1- 
реггік сперматоцитке жіктелуі фоллитропин комегімен жүзеге асады. Оның 
әсері сустентоциттермен байланысты. Сонымен қатар, фоллитропин сперматого- 
нийдің апоптоз жолымен жойылып кетуін болдырмайды. Лейдиг жэне Сертоли 
клеткалары бөлетін-цитокин интерлейкин-1В типі сперматогониялардың ДНҚ 
синтезін күшейтеді жэне осу факторы болып табылады.

Көбею кезеңінде гоноциттерден пайда болатын алғашқы сперматогониялар 
(А) бірнеше рет (жиі 3-8, кейде 14-ке дейін) митоз жолымен бөлінеді; бөліну 
саны эр түрде эртүрлі, соған байланысты клетканың саны көбейіп, көлемі 
біртіндеп азаяды.

Гаметалардың ерекшелігі хромосомапарының гаплоидты болуы, себебі 
клетканың мейоздык бөлінуінің нәтижесінде хромосома санының редукциясы 
жүреді. Мейозға бастайтын 1-реттік сперматоциттерде хромосома саны қалыпты 
ДНҚ мөлшерінен 2 есе коп болады. Сонымен катар, эрбір хромосома ортақ 
центромерамен байланысқан екі апалы-сіңлілі хроматидтен тұрады. Әрбір 
хроматидтердің интерфазаның синтетикалық кезеңіндегі екі еселенген d- 
хромосомалардан айырмашылығы жалгыз хромосома (S-хромосома) болып 
табылады. Адамның соматикалык клеткасының ядросында 46 S-хромосома 
болады жэне ол диплоидты. Мейоз екі клеткапык бөлінуден тирады. Бірінші 
болінуде Д-хромосоманың гаплоидты жиынтығы бар 2-реттік екі сперматоцит 
түзіледі. Екінші бөлінуде эрбір 2-реттік сперматоциттен S-хромосоманың гап
лоидты жиынтығы бар екі сперматид түзіледі. Мейоздың біріншілік бөлінуінде 
профаза кезеңі шешуші рөл атқарады, себебі осы кезеңде генетикапық реком
бинация жүреді. Ол өзінің салыстырмалы түрде ұзақтылығымен ерекшелінеді 
жэне бес сатыға бөлінеді. Бірінші сатысы-лептотена (жіңішке жіпшелер 
сатысы) хромосомалар жіңішке жіп тэрізді болады. Екінші сатысы-знготена 
(байланысқан жіпшелер сатысы) ерекше белок таспасы-синаптонемальды 
кешеннің көмегімен, гомологтық хромосомалардың биваленттерге немесе 
тетрадаларға (екі Д-хромосомапар немесе торт S-хромосомапар) жұптасуы 
(синапсис) жүреді.

Пахитена сатысында (жуан жіпшелер сатысы) хромосомалар қысқарады, 
жэне жуандай бастайды, оларда жеке S-хромосомалар жэне кроссинговер 
корінісі (хромосомалардың айқасуы) айқын байқалады. Пахитена сатысында 
хромосомалар біртіндеп тарқатылады жэне осы бөлімдерде мРНҚ-ның синтезі 
жүреді.

Диплотена сатысында (екі еселенген жіпшелер сатысы) синаптонемальды 
кешені нашарланады, ұқсас хромосомалардың ширақталуы және тарапуы 
жүреді; олар тек белгілі бір уақытта хиазма қиылысының тек бірнеше 
нүктелерінде ғана косақталу қалпында қалады. Дац осы хиазмаларда атапық
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жэне аналық хромосомалар ажырап жэне каита косыла отырып, оөлімдерімен 
ал масады. Бұл процесс эртүрлі гендердің аллельдерінің жаңа комбинацияларын 
қүрастырып, популяциядагы комбинативті өзгергіштікті қамтамасыз етеді.

Организмдердің көпшілігінде диплотена сатысында хромосомалардың 
ширақталу процесі жалғасып, ядрошықтар санының редукциясы жүреді, бірак 
балықтардың, қосмекенділердің, кұстардың, алғашқы аңдардың полилецитальды 
(сарыуызға бай) ооциттерінде, сонымен катар кейбір насекомдардың 
сперматоциттерінде хромосомалар керісінше таркатылып, «шам пілтесі» тэрізді 
болады, ол РНҚ жэне белок синтезінің белсенденуімен қабаггасып жүреді. 
Жалпы диплотена сатысына гендердің транскрипциясының жоғаргы дэрежесі 
тән. Бұл профаза І-дің айтарлықтай ұзақ кезеңі.

Мейоздық бөлінудегі профазаның соңғы сатысы диакинез (екі еселенген 
жіпшелер сатысы) хромосомалардың ары қарай шиыршықтануы жэне қысқаруы 
жүреді, хиазмалар хромосомалардың соңгы бөліміне қарай ығысады 
(хиазмалардың терминализациясы). Осы мезгілде ядрошыктар жойылып, ядро 
қабығы бұзылады, хромосомалар метафазалық тақтайшаға ығыса бастайды және 
ұршық аппараты айқындала түседі.

Жануарлардың кейбір түрлерінде, негізінде омыртқасыздарда жэне өте 
сирск омыртқалыларда, диакинез сатысында мейоз процесі тоқтауы да мүмкін 
(мейоз топтамасы). .

М етафаза I. Метафаза І-дің басталуына карай ядро қабықшасы бөлшек- 
тенсді жэне жойылады, бөліну ұршығы қальпггасады, гомологты хромосома- 
лардың біреуі экватордың бір жагында, екіншісі - екінші жағында орналасады, 
ягни, тетрадалар метафазалық тақта бойына бір қатарға тұрады (10-сурет). 
Г. Мендельдің екінші заңының негізіне сэйкес аталық жэне аналық хромосома- 
лардың таралуы ксздейсок болады. ч в  і

Анафаза I. Бұл сатыда бивалентгердің гомологгы хромосомалары киылыскан 
жерлерінен бір-бірінен ажырап, бөліну ұршығьшьщ қарама-қарсы полюстеріне 
карай жылжи бастайды. Ал айда, центромерлер арқылы байланысқан 
хромосомалардан бөлінген хроматидгері хромосомадан ажырамайды. Атап 
айтқанда, мейоздың бірінші бөлінуінің анафаза сатысында екі гомологиялык 
хромосомалардың кездейсоқ ажырауы еншілес клеткалардың эртүрлі генетикалық 
сапалылығьш артгырады. Хромосомалардың жиынтыгы гаплоидтық болып 
қалыптасады. Ескертетін нәрсе, кэдімгі митоз жолымен бөлінуде ұршыктың эр 
полюсіне, генетикалық біркелкілікті аныкгайтын Д-хромосомалары емес, керісінше
S-хромосомалар немесе апалы-сіңілі хроматид жұптарының тек біреуі ғана 
таралады. Хромосомалардың жиьпггығы диплоидты болып қалыіггасады.

Телофаза I мен интерфаза. Бұл сатыда эрбір жеке қалыптасқан хромосо- 
малық жиынтық гаплоидты ( 1п, 2с) болады жэне ядролардың кабыгы қалыпта- 
сады. Интерфаза сатысында еншілес хроматидтер ажырамауының себебінен 
ДНҚ синтезі жүрмейді, алайда соматикалық клеткалардың митоздық цикліндегі 
интерфазаның S-сатысында болатын хроматидтердің жалпы саны өзермейді. 
Бірінші мейозды болінудің нэтижесінде ІІ-реттік екі сперматоцит пайда болады.

Мейоздың екінші бөлінуі сатысы, әдетгегі митоздық бөліну ережесі 
бойынша отеді, бір ғана айырмашылығы, бұл жерде гаплоидты клетка бөлінеді. 
А типтік профаза ІІ-де бөліну ұршығы қалыптасады, одан эрі метафаза ІІ-де
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хромосомалар экваторлық тақта бойында тізіледі, одан әрі еншілес хроматид- 
терді біріктіріп тұрған центромерлер ажырап, анафаза ІІ-де хроматидтер ұршық 
полю^теріне тарайды. Телофаза ІІ-де еншілес ядролар қалыптасады жэне мейоз 
процесін аяқтайтын цитотомия процесі айқындалады, осы процесс нәтижесінде 
алғашқы жыныс клеткасы (1-реттік сперматоцит) элі де цитоплазмалық 
көпіршіктермен байланысқан талшықсыз дөңгелек торт гаплоидтық клеткага -  
( 1п, 1с) сперматидтерге бөлінеді.

Адамда мейоздьщ бірінші бөлінуі бірнеше агггаға, ал екіншісі -  8 сағатқа 
созылады. Осыған байланысты, аталық тұқым безінің гистологиялық препаратында 
1-ретгік сперматощлтер өте коп болып көрінеді, ал 2-ретгік сперматощптер аз. 
Сперматогенезде торт гаплоидтық клеткалардың барлыгынан гаметалар пайда 
болады, ал оогенезде ассиметриялық цитотомия нәтижесінде олардың біреуінен 
толық бағалы жұмыртқа пайда болса, қалган үш клеткалардан цитоплазмасы 
редукцияланған, белгілі қызметі жоқ, редукциялық денешіктер пайда болады 
(10-сурет).

Полиплоидия. Өте сирек жагдайларда жануарлар организмі полишюидгық 
зиготадан дамиды. Полиплоидты зиготаның негізіне эртүрлі себептерді, соның 
ішінде мейоз барысындагы ауыткушылықтарды, жатқызуга болады. Мысалы, 
қосмекенділердің кейбір особьтарының триплоидгы болу себебі, даму барысында 
жұмыртка клеткасыныц белгісіз себептермен редукциялық болінуі отпей, ол 
диплоидтық қалпында қалуына байланысты. Оны қалыпты гаплоидтык 
сперматозоидпен ұрықтандырғанда триплоидтық ұрык пайда болады. Қүйрықтьі 
қосмекенділердің жұмыртқаларына экстремальдық температура (0°-ден 3 С дейін 
жэне 37°С жогары) эсер еткенде мейоз бұзылады. Тетраплоидтар триплоидгы 
организмдерге қарағанда сирегірек кездеседі жэне оларда хромосомалар саны 
гаплоидтармен салыстырганда торт есе көп. Бұндай жагдайда клетка көлемі 
үлкейеді, бірақ олардьщ саны азаяды.

Сперматогенездің соңгы кезеңі-спермиялардың қалыптасуы (спермио- 
геиез). Спермиогенездің басында клеткалар әлі синцитиальдық клон кұрамында 
болады жэне оларда, ядро мен цитоплазмада, терең озгерістер жүреді. Геном 
протоминдер арқылы қайта жинақталады, бұл генетикалық материалды 
салыстырмалы түрде үлкен, жұмыр еперматидтен, сүйір, шагын майда спермага 
ауысуы барысында, паидалы генетикалык материалдьщ ауьфтпалыгын кішірейтуді 
қамтамасыз етеді. Кариоплазманьщ белсенді дегидратацияеы мен хроматиннің 
ширақталуына байланысты ядро көлемі кішірейеді де ол эксцентрикалық орын 
алады. Онда барлық синтетикалық процестер (ДНҚ, мРНҚ т.б.) тежеледі.

Цитоплазмада сперматозоидтың дамып келе жатқан кұйрыгы бекінетін 
бекіту нүктесін қалыптастыратын центриольдер байқала бастайды. Құйрық 
бөлігінің негізін талшық құрайды, ол цилиндр түзейтін 9 жұп перифериялык 
жэне ортальщ жұп микротүтікшелерден тұрады. Талшықтар құрамына 
актиномиозин типтегі белок жэне динеин белоктары кіреді. Цитоплазма құйрық 
боліміне, ядро айналасында оның жіңішке қабаты ғана қалатындай етіп, 
ауысады. Митохондриялар спиральды тізбек түрінде құйрықтың проксимальдық 
бөлімінде шогырланады да, кейін сперматозоидтың орта бөлігіне айналады (11- 
сурет). Цитоплазма бөлігі Гольджи аппаратымен бірге сперматозоид басының 
алдыңгы жогаргы бөліміне ауысып, акросомалық аппаратты қапыптастырады.



Әртүрлі жануарлар да акросома құрылымы ұқсас болып келеді. Акросома мен 
ядро арасында тыгыз зат аймағы байқалады, ол периакросомалы қ кеңістік
болып табылады.

диакинез

I -  п о л я р л ы
ДС1ІСШІІС

с п с р м я т и д т е

с п с р м и я л а р

ж у м ы р т қ а

10-сурет. Аталык жэне аналық жыныс клеткаларындагы мейоздын негізгі сатылары

Акросомалық аппараттың, кұйрық бөлімінің, мойынның жэне жалпы 
сперматозоидтьщ қалыптасу барысында цитоплазманың коп болігі (резидуальдық) 
сыртқа шығарылып тасталынады, клеткалар сннцитнальдық байланыстан босайды.

Сүтқоректілердің сперматозондтарының физиологиялық жетілуі аналық 
жыныс жолының капацитацня реакциясы нэтнжесінде іске асады.
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Тышқандарда бағаналы клеткалардан сперматозоидқа дейінгі барлык даму 
ж о л б і  34,5 тэулікте өтеді. Сперматогониальды сатысы 8  тэулікке, мейоз-13, 
спермгюгенез — 13,5 тэулікке созылады. Адамда спермиялардың толығымен 
дамуы-74 тэулік. Al типті сперматогониялар бағаналы клеткалар болгандыктан 
сперматогенез үздіксіз жалғаса береді.

Гольджи аппаратының 
қалдығы

центриоль

талшык
микротүтікшелер у

центриоль 
-- талшық

акросомальды көтрш ік 
жэне түйіршік

ядро

Гольджи аппараты
митохондрия

* шеткі 
! болім

II

митохондрия

аксонема

митохондрия 
центриоль —_

ортангы 
f  болім

ядро
плазмолемма

✓

сперманың
басы

акросомды көпіршік

11-суpent, Алгашкы жыныс клеткаларынан спсрматозондтардын қалыптасу гіроцссі. 
Центриоль сперманың арткы боліміннсн ұзын талшыкты, ал Гольджи аппараты алдынгы 

бөлімінен акросомды копіршікті береді. Митохондриялар ортангы болімінде жннакгалады, калган
цитоплазма шыгарылып тасталынады жэне ядро коюланады (Gilbert, 2000)

Ер адамньщ аталык жыныс безінде эрбір сағат сайын 100 млн-га жуык 
спермиялар түзіледі, ал эрбір овуляция сайын шамамен 200 млн. сперма белінсді. 
Пайдаланылмаган спермиялар резорбцияга ұшырайды немесе несеп арқылы сыртқа 
шыгарыл ады. ''
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Сперматогенез көмекші соматикалық клеткалармен ортүрлі циста калып- 
тастыратын карапайым эпителийден өте күрделіге дейін дамып келе жаткан 
сперматоциттердің эртүрлі генерацияларымен қамтамасыз етіледі (8-сурет). Бұл 
клеткалар ұрыктық фолликулалар мен каналшаларын қаптайды жэне олардың 
көптеген аттары жиі пайдаланылады. Олар: Сертоли клеткалары (Sertoli, 1865) 
жэне фолликула эпителиясыныц клеткалары (Габасва, 1986). Сперматозоид- 
тардыц даму кезеңдеріне сэйкес фолликулалык эпителийдің де циклдык 
озгерістері болып тұрады, олардың бүйір жэне апикальді беттсрінде жыныс 
клеткаларын камтитын цитоплазмалык осінділер пайда болады. Сертоли 
клеткаларының ядролары өзгереді, цитоплазмада косындылардың концентра- 
циясы өсіп, көптеген органоидтар калыптан тыс ұлгаяды. Клеткалардың бүйір 
жак беттсрінде арнайы тығыз байланыстардың пайда болуы фолликулалык 
эпителийдін жіктелуінің аяқталуыныц маңызды белгісі.

Жетілген сперматозоидтар (1677 ж. А.Левенгук сүтқоректілердің сперма- 
сынан ашкан) талшыкты жэне талшықсыз дсп бөлінеді. Кэдімгі талшықты 
сперматозоидтар барлык омырткалыларга жэне омырткасыздардың кобісіне 
ортак. Әдстте, талшық бірсу болады, бірак ксйбір ерекшеліктері де бар: мысалы, 
онаякты шаяндардың спсрматозоидтарында үш талшык болса, ал Mastotermcs 
darwinicnsis рсликті тсрмитіидс 100 шақты жай козгапатын талшыктары болады. 
Ксйбір омыртқасыздарда амебоидтык козгапысқа қабілетті тапшықсыз 
сперматозоидтар да кездеседі. *

Спермиялардың үзындыгы эдетте он шақты микрометрден жүздеген 
микромстрге дейін, ал ксйбір насекомдарда ол бірнешс милимстргс дейін 
жстеді. v I  : у- ' у  ■; ' : : v* . 1

Спсрманың ядросы жэне акросомы бар қысқа басын (пішіні эртүрлі), кыска 
мойнын, аралык (қыстырма) бөлімін жэнс жіптэрізді талшыгын ажыратады (12- 
сурет). Басы оз ксзегінде, акросомапьды жэнс постакросомальды аймактарга 
бөлінеді. Күйрыі ы аралык, негізгі жэне сонгы (дистальды) болімдерден түрады.

Акросома ядроның алдыигы бөлімін капсырып түратмн кішкенс калпакка 
үксайды. Оныц ішіиде акросомалык грануласы бар жогары маманданган 
лизосома болады. Акросома жэне оган жанасып түрган псриакросомапык 
материалмсн біргс спсрмияның жүмыртқага снуіндс маңызды рол аткаратын 
акросомалык кешенді күранлы. Акросомада үрыктану ксзінде маңызды рол 
аткаратын ферменттер тобы акрозин, пснстраза, гиалуронидаза, кышқыл 
фосфотаза жэне т.б. ксздеседі. Сонымен катар, акросоманың күрамында 
ұрыктану ксзіндс спсрматозоидтың басына ооциттің жылтыр кабатымен 
байланыстыратын биндин бслогы болады.

Сперма басының цитоплазмасында тыгыз кабатты филамент элсмснттері 
сперма басыныи күрылмсын түраюандыратын цитоқацканың псринуклсарлы 
капсуласын кұрайды. Сперма басынын біраз бөлігін алып жаткан ядрода 
хромосомалардың гаплоидты жиынтыгы болады. Ядроның хроматині айтарлыкгай 
тыгыз шираюалган жэнс метаболитикалык белсснді емес. Ядрода РПҚ болмайды. 
Спермияның басына скі, сирск бір цснтриолі бар орта болігі жанасады. Бір 
центриоль ядроның тсрсң кабатында, ал скіншісі каудапьды аймақга (күйрыкка 
жакын), ягни талшыкгың нсгізіиде орналасады. Кейбір түрлсрдс спсрматозоидтың 
қалыптасуы барысында бір центриоль жойылып кстеді.
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Насекомдардьщ басым көгшілігіңде сперматогенез барысьшда екі 
центроильда жойылады. Орталық (аралық) бөлімінде дистальды центроильдің 
айнаЛасында жэне бас бөлімінде спираль түрінде митохондрия тізбегі (4-10 жэне 
оданда көп) орналасады, әсіресе, ол кеміргіштерде ұзын (орамы 300-ге дейін). 
Митохондриялар сперматозоидгардьщ қозғалысы үшін энергияны синтездейді, 
сонымен қатар оған қажетгі макромолекула қорын жинайды. Сперматозоид 
талшықтарының құрылысы Protozoa жэне Metazoa талшықтары мен кірпікшелері 
құрылыстарымен бірдей.

плазмалемма

ядро акросомасы

вакуоль

ядро 
постакросомды

центриоль

митохондриялар

талшық 
фибрилл алары

акросомалы 
кешен

митохондриялар 
фиброзды

талшықтар

шеткі 
микротүтікшелер

12-сурепи Электрондық микроскоп арқылы жасалынган адам сперматозоиды кэдэылысының 
схемасы (Фаусетт, 1975). А. Сперматозоидтыи басы, мойьшы, ортаңғы жэне жогары кұйрык 

бөлімінің ұзынынан кесіндісі. Ә. Сперманың бас бөлімі, мойын және ортаңгы бөлімімен бірге тегіс 
бетінен көрінісі. Б. Құйрык бөліміиің терминальді бөлімі және онын (Ә мен Б аральпында сызба

нұсқада көрсетілмеген айтарлыктай бөлімі бар) сонгы бөлімі.

Осы клеткальщ органоидгарыньщ құрылымдық ұйымдастырушылығы 
таңгаларлыкгай біркелкі жэне бұл жануарлар элемі бірлігінің куэсі. ДистальдықI I
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центриольдан фибрилл будасы бар біліктік жіпше (аксонема) шыгады. Фибрил- 
лдердің эдеттегіше орналасуы — ортасындагы так екі фибриллдер тогыз жұп 
фибриллдермен айн ала қоршаланган (9+2). Сирек жағдайларда фибриллдық 
жиышыкгың баска өзгерген түрлері кездеседі. Мысалы: орталық фибрилл саны 
көбейген (қосқанаттыларда 9+3 типті; 9+7- жылгалыкгарда) немесе керісінше, 
азайған (9+1 типті-жалпақ құртгарда; 9+0- біркүндіктерде жэне кейбір балықгарда).

Кейбір насекомдардың, бауырымен жорғалаушылардың, құстардың, 
сүтқоректілердің спермияларында тагы да бір сыртқы тоғыз қатгы фибрилл- 
дерден түратын қоршау дамиды.

Фибриллярлы кешенді сыртынан айналасында мембранасы бар цитоплазма 
қабатымен қоршалган, мембрана кейде айдар тэрізді бұтақты немесе толқынды 
құрылымдарды түзейді. Біліктік кешенінің жиырылуы талшықтың согуы және 
сперматозоидтың қозгалысын (плацентарлы сүтқоректілерде сперматозоидтың 
козгалысынын жылдамдығы 2-4 мм/минут шамасында) қамтамасыз етеді.

5.2. Оогенез

Аналық жыныс клеткаларының дамуы процесінде сперматозоидтардың 
дамуындагыдай мына сатыларды: көбею, өсу, пісіп-жетілу -  бөліп қарастырады. 
Осы үксастықтарына қарамастан, оогенезде сперматогенезге Караганда, әдетге, 
өсу кезеңі гипертрофтанган, көбею кезеңі салыстырмалы түрде нашар 
байқалады жэне қалыптасу кезеңі мүдцем болмайды. Сперма шынында қозгалу 
аппараты редукцияланган қозғалмалы ядро болып табылады.

Ал аналық гамета инициациясы зат алмасуды ұстап тұру жэне жана 
организмнің ары карай дамуы үшін керекті барлык факторларга ие. Жүмыртқа 
клеткасы күрамында цитоплазмалык фсрментгсрдін қорын, матрицалардын, 
органеллалардың жэне метаболизмдік субстраттардың коры бар күрделі 
ұйымдасқан ооплазмасымен ерекшелінеді.

Ооогенез механизмдері сперматогенез механизіміне Караганда, өзгешелі- 
гімен сипатталады. Ол түрлі топтардагы жануарлардың кобею биологиясы мен 
онтогенезінің алгашқы кезеңдерінің өте үлкен алуантүрлілігімен түсіндіріледі.

Жогарыда көрсетілгендей жүмыртка безінің қатпарына түскен соң, 
алғашкы жыныс клеткалары жыныс безінің шетінде, қыртыс аймагында 
орныгады. Бастапқыда олардыц саны өте аз, бірақ карқынды кобеюге байла
нысты оогониялар саны тез өседі. Адам ұрыгында оогониялардың ең коп саны 5- 
айлык уакытында байкалган. Алайда, осыдан кейін оогониялардың көбеюі 
тоқталады, оогониялардан пайда болган ооциттердін атрезиясы (бұзылуы) 
басталады. 7 айлык уақытга ооциттердің басым копшілігі мейоздың біріншілік 
бөлінуінін профаза кезеңіне өтеді.

Атрезия нэтижесінде ооцитгер саны қарқынды түрде азая бастайды және 
жүктілік аягында адамнын жұмыртқа безінде тек Імлн-га жуык, жеті жасқа 
карай -  300 мыцдай, ал жыныстык жетілу кезеңіне қарай -  шамамен 20 мындай 
жыныс клеткалары калады. Олардан әйелдің репродуктивтік кезеңі барысында 
небэрі 350 -  400 овоциттері овуляцияга ұшырайды.

А л айда, төменгі сатыдагы омырткалылардың копшілігінде, мысалы 
балықтарда оогониялар репродуктивтік кезең барысында үздіксіз кобеюге қабілетгі
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келсді. Овогониялардан пайда болтан ооциттер, жыныстык жағынан жетілтенге 
дейін көп жылдар бойы белеенділігі томен күйге көшеді. Жыныстык жетілгеннен 
кейін бірінші реттік ооциттердің өсу процесі басталады жэне осымен бір мезгілде, 
мейоздьщ бірінші бөліну профазасына көшеді. Оогенезде осу сатысы бірқатар өте 
күрделі процестерді біріктіреді және сперматогенездің өсу сатысьша қараганда 
салыстырмалы түрде ұзаққа созылуымен ерекшелінеді. Өсу процесінде ооцит 
пластикалық жэне энергетикалық материалдарды жэне морфогенетикалык 
детерминантгар қорын жинайды, онда клеткалық органоидтар гипертрофталынады, 
осылайша ооплазма көлемі едәуір (жүздеген жэне мындаган есе) үлгаяды. Батқылы 
бақаның жетілген ооциттерінде шамамен 100000-н аса коп митохондрия, РНҚ- 
полимеразы, ДНҚ-полимеразы, 200000 аса рибосома, ондаган мың гистондар мен 
дезоксирибонуклеозидгрифосфатаза болады.

Оогенездегі өсу процесін екі кезеңге боледі: 1. кіші өсу (превителлогеиез);
2. үлкен өсу (вителлогенез). Бірінші кезеңде цитоплазма колемі аз молшерде 
өзгереді, ойткені РНҚ, белоктар, рибосомалар, митохондриялар мөлшері тек қана 
өздерінің синтезінің аркасында оседі, сол сияқты ядро колемі де шамалы үлкейеді, 
алайда, осы уақытга онда профаза сатысына тэн, оте маңызды генетикалык қайта 
күрылу процестері жүреді. Анамнияларда кіші өсу кезеңі сарыуыз жинау сатысына 
Караганда, эрқашан ұзақ болады. Кейбір балыктарда (еуропалық жылан балық) ол 
10-12 жылға созылады. Әдетте кіші өсу кезеңі мейоздың диплотена немесе ерте 
диплотена сатысына сәйкес келеді. Ооцит айтарлыктай үзақ диплотена сатысына 
көшкен кезеңнен бастап, онда ядро мен цитоплазманың қарқынды өсуі 
(превителлогенез, цитоплазматикалық осу) жэне трофикальщ элементтердің 
жиналуы (вителлогенез, трофоплазматикалық осу) жүреді.

Превителлогенез кезеңінде ядрода синтетикалық процестер карқынды 
жүргендіктен оның диаметрі 7-8 есе үлкейеді. Хромосомалар жартылай деспирал- 
данады (тарқатылады) және ДНҚ негізгі жіпшелерінен перпендикулярлы шыгатын, 
көптеген (тритонда 20 мыңга дейін) шумактар түзеді. Әр шумақ-ген деп саналады. 
Хромосомаларды өзіне тэн пішініне карай «шам пілтелері» типті хромосомалар деп 
атайды. Осы сатыда ооцит геномдарының 5%-ға жуық дерепрессияланган және 
көбінесе 5S РНҚ мен тРНҚ синтезі үшін матрица қызметін атқарады, ал рРНҚ бұл 
сатыда аз түзіледі. Рибосомалық РНҚ-ның қаркынды түрде қорга жиналуының 
күшеюі кіші өсу кезеңінің аягьша карай басталады. Осыган қарамастан, кіші өсу 
кезеңінде синтезделген барлық РНҚ-ның 90 пайызьга 5S РНҚ мен тРНҚ қүрайды. 
Екінші кезеңде, үлкен өсу кезеңінде, ооцитгің синтетикалық белсенділігі 
сақгалады, бірақ қоректік затгарды жинауда белоктар, көмірсулар, майлар, 
липидтер, витаминдер мен минерапды тұздардың экзогендік коздері жетекші рөл 
атқарады.

Үлкен өсу кезеңінде рибосомалық (28 S пен 18 S) РНҚ қарқынды түрде 
жиналуы байқалады; осыган сәйкес ядрошыктық РНҚ-ның синтезі күрт жогар- 
лайды. Батқылы бақаның (Xenopus laevis) ооциттерінде, ерте диплотена сатысында 
ядролық қабықша астында орналасатын 1500-ге дейін ядрошықтар түзіледі.

Ооплазмада рибосомалардың өте коп молшерде жиналуы рибосомалық 
гендердің (р-гендер)-18S жэне 28S рРНҚ транскрипциясы жүретін құрамында 
гендер (цистрондар) бар ДНҚ аймагының таңдамалы белсенділігінің арқасында 
мүмкін болады. Осы аймақтар коп рет көшіріледі («эқстракопияланады» нсмссе
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«амплификацияланады»), қосымша «бос» ядрошықтар түрінде рДНҚ түзіледі, 
олар рибосомаларды қарқынды түрде өндіреді. Рибосомалық гендердің 
амплификациясы нэтижесінде ооцитге рибосомалар синтезінің деңгейі 
мыңдаған есе жоғарылайды жэне Xenopus laevis бақасында кейде минутына 300- 
га мыңга дейін жетеді. *t-- Н

Осьшайша амплификация мехаиизмі барысында рДНҚ шумағынан сақина- 
лық көшірме - “экстраядрошықтар” түсіріледі, кейін оларда рРНҚ транскрипция- 
ланады. Амплификацияланған ДНҚ оогенез аяғында бұзылады. Шам «пілтесі» 
типті хромосомалардан мРНҚ транскрипцияланады. Цитоплазмаға шықкан 
мРНҚ белоктық қабықшамен қапталынады және информосомалар түзейді. 
Соңгыларының басым бөлігі ооцит цитоплазмасында тыныштық күйін сақтап, 
ұрықтанудан кейін ғана белсенді күйге көшеді.

5S РНҚ мен тРНҚ-ның жоғары жылдамдықпен жиналуы, амплификация 
механизмінен тыс жүреді жэне оларды кодтаған гендер көп рет қайталануының 
нәтижесінде іске асырылады. Бтпқылы бақа ооцитінде 5S РНҚ генінінің 
шамамен 25 мыңдай жэне тРНҚ генінің жүздеген кошірмелері болады.

Ооплазмада жиналған трансляция аппаратының компоненттерінің орасан 
зор қоры (рибосомалар, 5S РНҚ, тРНҚ, аРНҚ) негізінен ооциттің өзіне 
қолданылмайды, ол кейінгі эмбриональдық даму барысында пайдаланады.

Экзогеиді сарыуыздың пайда болуы. Кейбір жұмыртқалардың тым үлкен 
мөлшерінің болатынын ескерсек, онда жиналған сарыуыз қоры экзогенді 
жолмен пайда болатындығы анық. Трофикалық материалдардың (сарыуыз 
бастамалары) ооцитке келіп түсуінің келесі тәсілдері белгілі: 1 .фагоцитарлық; 
2. солитарлық; 3. фолликулалык.

1. Фагоцитарлық тәсілде (13-сурет) қозғалмалы ооцитгер дененің эр 
жерінде дамиды, олардың өсуі корші клеткалардың белсенді фагоцитозымен 
«үлкендер кішкентайларды жейді» (губкалар, кейбір ішекқуыстылар мен құртгар) -  
деген қарапайым жолмен қамтамасыз етіледі. Ооцитгерде гидролиздік ферменттер 
синтезін жэне олардьщ мембранамен «қапталуьш» қамтамасыз ететін қуатты 
Гольджи аппараты, түйіршікті эндоплазмалық ретикулум дамиды. Фагоцитоз 
барысында ооплазма қорытудың эр түрлі сатыларындағы фаголизосомалармен 
толтырылады, ал сарыуыз түйіршіктері пайда болмайды.

2. Қоректенудің солитарлық тәсілінде ооцит көмекші клеткалармен 
байланыспайды жэне сарыуыз бен РНҚ- ның барлық түрлерінің өз бетінше 
синтезделетінін көрсетеді. Осыган орай, солитарлық жолмен өскен ооциттерде 
түйіршікті эндоплазмалық ретикулум мен Гольджи аппараты жақсы дамыган 
(14-сурет). Бұл органоидтар сарыуыз белогының синтезін жэне олардыц 
түйіршік түрінде жиналуын қамтамасыз етеді. Қоректік заттардың төменгі 
молекулалы бастамалары қоршаган ортадан түседі. Вителлогенездің осы типі 
кейбір өзгерістермен ішекқуыстыларда, моллюскалар мен тікентерілерде эртүрлі 
варианттармен кездеседі (Голичеиков, 1991).

3. Фолликулалык тәсіл сарыуыз жиналуының ең кеңінен таралган түрі, ол 
көмекші соматикалық (фолликулалык) клеткалардың қатысуымен екі жолмен: 
алиментарлық және нутриалиментарлык жолмен жүзеге асады.

а) бірінші, алиментарлық і  сарыуыз ооцитті қоршап тұрған бір немесе 
бірнеше қабат құрайтын фолликулалык клеткалардан келіп түседі (15а-сурет).
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РНҚ барлык түрлері ооцит ядросында көмекші клеткалардың қатысуынсыз 
синтезделіиеді. Фолликулалық эпителий, өте сирек (бас аяқты моллюскалар) 
сарыуызды ооцитке жеткізетін аралық элементтің қызметін атқарады. Фоллику- 
лалық эпителий шығу тегі экстрагонадалық қоректік заттарды ооцитке тасы- 
малдау қызметінен басқа қорғау, бөгеу жэне реттеу қызметтерін де атқарады. 
Сарыуыз бастамасының негізгі компонентгері виттеллогенин болып табылады, 
ол насекомдарда майлы денеде, шаян тэрізділерде -  гемолимфа мен гема- 
топанкреаста, амфибиялар, құстар мен сүтқоректілерде-бауырда синтезделінеді.

13-сурепи Губкалар ооциттерінің коректенуі (Тюзе бойынша, 1968). А -қарқынды өсудің басталуы
алдындагы ооциттер; Ә,Б,-қарқынды өсуші ооциттер; фк- фагоциттелінген клеткалар

Вителлогенездің гормональдық бақылауы гипоталамуспен, гипофизбен 
жэне жұмыртқа безінің фолликулалық клеткалармен жүзеге асырылады. 
Шағылысу кезеңінің басталуымен гипоталамус, гипофизге гонодотропты 
гормонның релизинг-факторын, ол өз кезегінде қанга гонодотропиндерді бөледі. 
Соңғылары фолликулярлы клеткаларды эстрогеннің секрециялану белсенділігін 
арттыруға қатысады, оның эсерінен бауыр вителлогенин өндіреді жэне қанга 
бөле бастайды. Сарыуыздың бастамалары қантамыр жүйесі арқылы жұмыртқа 
безіне бірге жеткізіледі. Жұмыртқа безінде олар ооцитке түсуі үшін 
фолликулярлы эпителийден өту керек. Вителлогениинің молекулалық салмағы 
өте жогары (шамамен 470 000 дальтон), сол себепті ооцит плазмолемасы арқылы 
диффузия жолымен өте алмайды да, ол жаргақшага микропиноцитоз көмегімен 
өтеді (Dumont, 1978).

і

'\
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14-сурет Солитарлық типпен осетін ооциттің ультракұрылымының сызбасы(Айзенштадт,
1984). Сарыуыз белогы эндоплазмалық ретикулумда синтезделінеді, ал сарыуыз түйіршіктері 

Гольджи аппаратында калыптасады. Сарыуыздың бірінші түйіршіктері ядромаңы цитоплазмада 
пайда болады жэне сыртқа тепкіш тэсілімен таралады, пиноцитоз анық емес. ЭР -  эндоплазмалық 

ретикулум; КГ-Гольджи кеиіені; Я -ядро; Яш-ядрошык; ЖГ-сарыуыз түйіршіктері

Фолликулалық клеткалар мен ооцит мембраналары бір-біріне қарама- 
қарсы жэне арасында орналасқан фоллнкулярлық клеткалар мен ооцит мембра- 
наларьшың өсінділері-микротүтікшелерімен тесілген, жұқа периооциттік 
кеңістікпен бөлінген (14,15-суреттер). Фолликулярлық клеткалардың микротү- 
тікшелерінде жиналған вителлогенин тамшылары периооцитгік кеңістікке түсіп, 
одан эрі пиноцитоз жолымен кішкентай (20-30 нм) көпіршіктер түрінде ооцитке 
енеді. Жетілген жұмыртқада вителлогенин кездеспейді, ол қарапайым белок 
қосылыстарына -  жоғары деңгейде фосфорланған фосфовитин мен липопротеин
- липовителлинге ыдырап кетеді. .т’г.

Бұл екі белок сарыуыз пластинкасының мембранасымен бірге қапталған. 
Гликогенді түйіршіктер жэне липохондриальды қосылыстар сарыуыздың 
көмірсу жэне липидтәрізді компоненттерінің жиналатын орны ретінде саналады.

ә) Сарыуыздың нутриалиментарлы тәсілмен жиналуы (15 б-сурет) 
қоректік заггармен қоса рДНҚ жэне РНҚ басым бөлігі ооцитке оны қоршаған 
фолликулярлық жэне абортталған жыныс клеткаларынан (трофоциттерден) 
келіп түсуімен сипатталады. Трофоциттер оогониялардың ассиметриялы
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митоздык бөлінуінің нәтижесінде пайда болады. Мысалы, дрозофиланьщ эр 
оогОниясы терт рет бөліне отьфып, өзара цитоплазмалық көпірлермен 
байлакысқан 16 клетка береді. Олардың тек біреуі ғана қалыпты оогенезді 
жалғасіырса, ал калган 15 қоректік клеткаларға -  трофоциттерге айналады

15-сурет. Өсіп келе жаткан ооцит пен қызмет етуші клеткалар арасындағы функциональдык 
карым-қатынастар. Фолликулалық оогенезде (А) рРНҚ негізгі көзі-ооцит ядросы, ал 

нутриалиментальдык оогенезде (Ә)- трофоцит ядролары. Сарыуыз белоктарының едәуір бөлігі 
гонададан тыс синтезделінеді жэне фолликула ішіне фолликулалық эпителийдің клеткааралық 

кеңістігі арқылы келеді; сарыуыздың үлкен бөлігіі ЭР мен АГ синтезделінеді де экзогендік 
сарыуызга қосылады. Р-рибосомалар; Вг- вителлогенин; С-кантамыры; ФК- фолликулалық 

клеткалар; Тц-трофоциттер; ЭР-эндоплазмалык ретикулум; АГ-Гольджи аппараты; Яш -
ядропіық; Ж-сарыуыз; К -  кариосфера (Айзенштадт, 1984)

(16-сурет). Бұл жағдайда ооциттің өзіндік синтетикалық белсенділігі 
төмен, ядрода негізінен мейоздық түрлену жүреді, трофоциттерде қарқынды 
синтетикалық процестер байқалады. Синтезделген РНҚ жэне мүмкін белоктар, 
сақгалған цитоплазмалық көпірлер арқылы трофоциттерден ооцит 
цитоплазмасына тасымалданады. Ооцитті қоректендіретін клеткалар саны эр 
түрде эр алуан жэне 8-ден (жүзгіш коңыз) 2000-ға (тоспа үлу сүлігі) дейін 
ауытқиды. Ооцит цитоплазмасында сарыуыз пластинкалары пайда болуымен 
қатар мембранамен қоршалған белоктар мен мукополисахаридтердің 
қосындылары түрінде кортикальдық түйіршіктердің қалыптасуы да жүреді.

Осындай түйіршіктер жануарлардың барлық топтарында кездеспейді, 
мысалы олар қүйрықсыз амфибиялардың жұмыртқаларында кездессе, құйрық- 
тылардың жүмыртқаларында жоқ. Жануарлардың көптеген түрлерінің жұмырт- 
қалары анық байқалатын ассиметриясымен ерекшелінеді жэне тура оогенез

И?
'  1
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процесінде олардьщ анимальды-вегетативтік осінің қалыптасуы жүреді. 
Вителлогениннің ооциттің барлық беті арқылы түгелдей қосылатыны, бірақ, 
содан кейін оның ооплазмада клетка ортасына орын ауыстыратыны белгілі 
(Danilchik, Gerhart, 1987). £  I i

Вегетативті жарты шарларда сары уыз пластинкалары біртіндеп өседі жэне 
кортекстен ішке қарай ығысады. Соңында, сарыуыздың 75%-ы вегетативті 
жарты шарда шоғырланады. Сарыуыз пластинкалары негізінде вегетативті 
жарты шарларында шоғырланса, гликогеннің түйіршіктері, рибосомалар, 
митохондриялар, эндоплазматикалық тор анимальды полюске қарай жиналады. 
мРНҚ-ның орналасуы жэне морфогенетикалық факторлардың қатаң арнайы 
ерекшеліктері болады. Бұл градиенттердің дэл қалыптасу механизмі анықтал- 
маған, бірақ цитоқаңқаның (микротүтікшелер немесе микрофиломенттер) 
ерекше құбылысында (феномен) маңызды рөл атқаруы мүмкін.

Сарыуыз жиналуъша қарай орга- 
неллалардың орналасуы ассиметрия- 
лық сипатқа ие болады. Гольджи 
аппаратынан кортикальды түйіршіктер 
қалыптасады, олар алдымен цитоплаз
мада ретсіз орналасады, содан соң 
шетке ығысады да ооциттің кортикаль- 
дық қабатын түзейді. Бір уақытта ми- 
тохондрияның репликациясы жүреді, 
олар миллиондаған жаңа органелла- 
лардың бастамасын бере отырып бөлі- 
неді, бөлшектену кезінде олар көптеген 
бластомерлер арасына орналасады.

Вителлогенездің соңында ооплазма 
сеграцияланады, біркелкі болмайды. 
Ооциттің шетіне қарай кортикальды 
түйіршіктер, митохондриялар және 
пигмент түйіршіктері бар кортикальды 
қабат қалыптасады.

16 -  сурет . Жүзгіш қоңызының ооциті 
коректендіруші клеткалар (трофоциттер) 
тобымен бірге ( И.И.Соколов бойынша)

Пісіп-жетілу сатысы (мейоздық бөліну)
Өсу сатысы аяқталысымен ооцит ұрықтана алады, ал мейоздық бөліну 

(жетілу) сперматозоид ооцитке енгеннен кейін басталады. Пісіп-жетілу сатысы 
бірінші мейоздық бөлінуден бастап жұмыртқа пайда болуына дейінгі уақытты 
қамтиды. Сонымен қатар, эртүрлі жануарларда сперматозоидтың жұмыртқаға 
енуі жыныстық жетілудің түрлі кезеңіне сэйкес келеді.

Жұмыртқа клеткасының ядросының өзгеруі эр бір түрде өзіне тэн 
мейоздың белгілі бір сатысына дейін жүреді, сонан соң жұмыртқа ұрықтанғанша 
уақытша тоқтап қалады. Кейбір жануарларда мейоз профазасының бірінші 
бөліну сатысында, ядролық қабықша еруіне дейін (I тип -  губкалар, көптеген 
құрттар, моллюскалар; сүтқоректілерден -  түлкі, ит, жылқы), басқаларында -  
І-мейоздық бөлінудің метафаза сатысында (II тип -  кейбір құрттар мен 
моллюскалар, көптеген насекомдар, асцидиялар), үшіншілерде -  метафазасының
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II бөлінуін (III тип — кейбір шаянтәрізділер, барлъщ омыртңалылар, адамды 
цоеа) жэне ең соңында — мейоздық бөлінулер аяқталғанда (IV тип — ішекқуыс- 
mbuiapf теңіз кірпілері және теңіз лилиялары) тоқталады.

Амфибиялардың ооциттері мейоздың профазасының диплотеналық 
сатысында жылдар бойы қалуы мүмкін. Қосмекенділердің мейозының жаңар- 
тылуы үшін фолликулярлы клеткалардан алғашқы ооцитке бөлінетін 
прогестеронның ыкпапы қажет. Прогестеронмен ықпал еткеннен бірнеше 
сагаттан кейін мейоздың бірінші бөлінуі бастапады және жетілген жұмыртқа 
аналық безден мейоздың екінші бөлінуіндегі метафаза кезеңіне овуляцияланады.

Жетілген бөлінулер бэрінен бұрын генетикалық материалдардың күрделі 
рекомбинациялық процесстері өтстін ядроға эсер етеді. Мейоздың жоғарыда 
сипатталынуына байланысты, тек оогенезге ғана тэн ерекшеліктерге тоқталамыз.

Мейоз профазасының ұзақтығы эртүрлі жануарларда бірдей емес - әдетте, 
бірнеше күндерден бірнеше ондаған жылдарга дейін созылады. Диплотенадан 
кейін ооциттер бірден прометафазага кіріспейді, олар диакинез сатысына өтеді. 
Көбінесе, осы сатыда мейоз блогы пайда болады.

Диакинезден шыгу жэне жетілген болінулердің басталуы жыныстық 
жетілу орнымен байланысты жэне аденогипофиз бен фолликулалык эпителий 
гормондарымен кадагаланады.

Аналық гамета мейозынын ерекше жарқын белгісі бірінші, екінші жетілген 
бөлінуінің асимметриялыгы болып табылады. Жетілген бөлінулер кезінде 
эдетте, торт клетка түзіледі, бірақ олардың біреуі гана, өсу кезінде сондай 
киындықпен құралған, цитоплазманың барлық колемін оның компоненттерімен 
коса алады. Бірінші редукциялық бөліну нәтижесінде 1-реттік ооцит озінен 
редукциялық немесе бірінші полярлы денешік деп аталатын шагын цитоплазма 
шеңберімен қоршалған 2-реттік ооцитке айналады.

Екіншілік жетілген боліну процесінде 2-ші реттік ооциттен, хромосома- 
лардың гаплоидтық жиьштыгы бар 2-ші полярлық денешік «бүршіктеніп» 
бөлініп шыгады.

Бір мезгілде, 1-ші редукциялық денешік (егер дегенерацияға ұшырамаса) 
екіге бөлінеді. Осылайша жетілу кезеңінің сонында бірінші ретгік бір ооциттен 
бір жетілген жұмыртқа жэне цитоплазмасы редукцияланган, хромосомалардың 
гаплоидтық жиынтығы бар үш полярлык денешіктер пайда болады.

Жетілген жұмыртқа клеткалары эдетте домалақ немесе сопақша пішінді 
болып келеді (17-сурет). Өте сирек жағдайларда (губкаларда жэне кейбір 
іиіекқуыстыларда) жұмыртқалар амебатэрізді қозгалысқа қабілетті, басқа 
жануарларда олар қозгалмайды. Жұмыртқа клеткапарының колемдері өте кең 
корсеткіштер шеңберінде ауытқып отырады жэне олар күрамындагы сарыуыз 
мөлшерімен анықгалады. Мысалы, кейбір паразитгік жаргаққанаггылардың 
жұмыртқалары өте кішкентай (ені мен ұзындығы 6x10 мкм). Плаценталы сүт- 
қоректілердің кобісінде жұмыртқалардың көлемі 50-300 мкм (адамда - 90-130 мкм).

Кейбір моллюскалар, тікентерілілер мен шаянтәрізділерде жұмыртқапары- 
ның диаметрі 1,4 мм-ге, алгашқы аңдарда -  3,5-4,3 мм, апбырт балықтарында 7-9 
мм, теңіз лақаларында 17-21 мм, акулатэрізді балыктарда -  50-70 мм-ге дейін 
жетеді. Тауық жұмыртқасының диаметрі (белок қабығынсыз) 30 мм шамасында, 
страустың -  80 мм (жалпы массасы -  1,4 кг) боладң. Жалпы құс негұрлым ірі
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болса, оның жұмыртқалары да үлкен болады. Бірақ, балшьщшы маусымқұста 
жұмыртқаның массасы денесінің 28-30 процентіне жетеді. Әдетге, жұмыртқа көлемі 
жануар денесінің көлеміне тэуелді ғана емес, сонымен қатар осы түрдің 
өнімділігімен өзара байланысты. Әртүрлі таксондардағы ұрпағын қорғайтын 
жануарлар көлемі үлкен жұмыртқаларды аз сапады. Сүйекті балықтар ішінде ең ірі 
жұмыртқаларын ауыз қуысында салып жүретін теңіз жайыны бар болғаны 20-40 
уылдырық шашса, ал треска бапыгы диаметрі 1 мм-дей болатын 10 млн-ға дейін 
уылдырық шашады. Ұрықгары даму кезінде қоректерін аналық организмнен 
алатын плаценталы сүтқоректілерде бұндай ара—қатынастық байланыстар 
болмайды. Олардың жұмыртқалары майда эрі аз санды.

Жұмыртқалар -  жоғары маманданған клеткалар. Олар қосымша қабықша- 
лар құрылысымен, сонымен қатар трофикалық қосындыларды, эр түрлі 
физиологиялық, биохимиялық жүйелерді біріктіретін ооплазма құрылысымен 
ерекшелінеді. V і ‘ і ?' .г- , ; ..--J ■.

Жұмыртқа кабықшалары біріншілік, екінш ілік жэне үш інш ілік болып 
бөлінеді. Кейбір қабықшапар жұмыртқаның өзінен бөлінеді, басқалары- 
жүмыртқаны қоршаған фолликулярлық клеткалардан, үшіншілері аналық 
жыныс жолдарынан (овуляциядан кейін) қалыптасады. Жұмыртқа қабықшалары 
клетканы механикалық зақымданудан, жұқпалы аурулардан, температураның 
күрт өзгеруінен, қүрлық жануарларында (көптеген омыртқасыздар, бауырымен 
жоргалаушылар, құстар) -  кеуіп қаиудан және т.б. қоргайды. Сонымен қатар, 
олар полиспермияның алдын алуға, микробтарға қарсы жэне трофикалық 
қызмет атқара алады. Майда жұмыртқаларын суға шашатын көптеген теңіз 
омыртқасыздардың жұмыртқалары қоймалжың затпен қоршалған жүқа сарыуыз 
қабықшасымен ғана қапталады. Әдетте, бұндай жұмыртқалардың үстіңгі қабаты 
сперматозоидтардың жүмыртқаға енуіне қолайлы келеді.

zona pellucidaцитоплазма

икулярлы 
клеткалар қабаты

/  7-сурепи Сүтқоректінің (адамның) жұмыртқа клеткасы
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I Біріншілік (сарыуыздық) қабыкдіа біркелкі негізі клеткалық смес түрінде
жұмыртқа плазмалеммасының сьфтында орналасады. Кейде (кұстарда) сарыуыз 
қабықціасында коллагендік емес белоктың қатты ташнықгары болады. Көп 

I жағдайДа бұл қабықшаны жұмыртқа өзі бөліп шыгарады, сирек оның синтезінс 
жұмыртқаны қоршап тұрған фолликулярлық клеткалар қатысады (мысалы, 
сүтқоректілердің жұмыртқа клеткасыньщ zona pellucida құруға қатысады). Әдетге, 
қалыптасып келе жатқан сарыуыз қабықшасы фолликулалық клеткалар мен 
ооциттің микро- және макротүктерімен тізілген, бұл мембраналардьщ байланысу 
үстін бірнеше есе жоғарылатады, бұл өз кезегінде фолликулалық клеткалар мен 
жұмыртқа арасындағы заттардың белсенді тасымалдауын көрсетеді. Сарыуыз 
қабықшасыньщ қалыптасуы өсу кезіндегі ооплазмаға трофикалық заттардың 
қарқынды келіп түсуімен сэйкес келеді. Жұмыртқадағы сарыуыздың негізгі 
массасы жиналып, овуляция жақындаған соң, микротүктер редукцияға ұшырайды. 
Овуляцияньщ алдында сарыуыз кабықшасы мен жұмыртқа плазмолеммасы 
арасында сұйыққа толган перивителлиндік кеңістік қалыптасады.

Жүмыртқаның екіншілік қабықшасы (хорион) фолликулярлық 
клеткалардан немесе осы клеткалар трансформациясының нәтижесінде түзіледі. 
Кейбір жануарларда хорион айтарлықтай қалың болады.

Үшіншілік қабықшалар эртүрлі жануарлардьщ жұмыртқал ар ы н ы ң 
құрылымдық қызметінің алуан түрлілігімен ерекшеленеді, бірақ олардың 
бірлестігі бэрі де аналық жыныс безінен шыкқаннан кейін, жұмыртқаның 
жұмыртқа жолымен өтуі кезінде пайда болады. Бұндай қабықшаларға- көптеген 
құрттар мен моллюскалардың піллэлары; акула сияқты балықтардың 
жұмырткасының қаггы сыртқы капсуласы мен белоктық қабықшасы; тасбакалар 
мен қолтырауындардың белоктық, ізбес және талшықты қабықшалары; құстар 
жұмырткасының үш қабатты белоктық қабықшасы, екі қабықасты жарғақша, 
ізбесті капсула мен кабықүсті қабықша жатады (18-сурет).

Жұмыртқа қабықшаларыньщ жіктелуінің (дифференциациясы) сипаттамасы, 
оогенез бен ұрықгың даму жағдайларына байланысты (мысалы, жұмыртқа 
инкубациясы) анықгалады. Гипертрофтанған трофикалық жэне қорғаныштық 
қызметтер атқаратын мыкты сыртқы қабықшалар эдетте жұмьфтқа сапатын құрлық 
жануарларында байқалады. Сперматозоидтар өте алмайтын тыгыз қабықшалардың 
дамуына байланысты, ұрықтану екі жолмен жүзеге асуы мүмкін: сперматозоидтар 
ооплазма бетіне қабықшаныц арнайы микропилярлы каналшапары аркылы 
(насекомдар) немесе гаметапар бұндай кабыкдіапар қалыптаспай тұрып, жұмыртқа 
жолыньщ жоғарғы бөлімдерінде бірігеді (акулатектес бапықтар, бауырымен 
жоргалаушылар, құстар). Ооплазмада митохондриялар, Гольджи аппараты, 
эндоплазмалық тор, рибосомапар, сарыуыз қосындылары жэне пигменттік 
гранулалар (түйіршіктер) болады. Көпшілік жануарлар жұмыртқаларының
оо плазм асы на гетерогенді қүрылым тэн. Митохондриялар, кортикальды жэне 
пигментті түйіршіктер клетка шетіне оқшауланып ооциттің кортикальды қабатын 
қүрайды. Гликоген түйіршікгері, рибосомалар, эндоплазмалық тор жэне 
митохондриялар анимальды полюске, ал сарыуыз пластинкалары вегетативті 
полюске қарай ығысады. Ооплазма гетерогенділігінің дэлдік механизмі элі 
толығымен анықгалмаған, бірақ арнайы мРНК және морфогенетикалық 
факторлардың таралуына цитоқанканың маңызды рөл атқаратындыгы мэлім.
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18-сурет. Жана жумырткаланган тауық жүмырткасыныц кұрылыс сыібасы (Карлсон, 1983). I эк 
(ізбес) кабы к; 2-латсбра; 3 кабы к асты кабыкша; 4 ак сарыуыз; 5 сиры сарыуыз; 6 Пан дер 

ядросы; 7 бластодерма; 8 сарыуыз кабықиіасы; 9 ауа камсрасы; 10 жумыртка бслогы 
(альбуминнін сырткы ка биты); 14 жумыртка бслогы (альбуминнін ішкі кабаты). Од жактагы 

кнсык сызык жарыкка шыкқанга дейінгі 18 күн ішінде жумыртка осуінін жылдамлыгын корсстеді

Ооплазманьщ трофикалық компонсттсрі белоктардан, көмірсулардан, 
майлардан, липидтерден, витаминдсрдсн, минералды түздардан түрады. Поли- 
лсцитальды жумырткалардың бслоктарының шамамсн 9/10 бөлігі сарыуыздын 
күрамына кірсді, ол дамып келе жагкан үрықты корскпсн қамтамасыз етстін, 
химиялык тұргыдан ортүрлі заггардың (кобінссс, липопротсидтсрдсн, гликопро- 
тсидтерден тұратыи) жиынтыгы. Қорсктік заітардың жүмырткага сырттан 
түсуінс байланысты сарыуыз үрыкты корскпсн камтамасыз стугс эволюциялык 
тұрғыда бсйімдслудің бір түрі болып табылады. Соидықтан эмбриогснсзі аналык 
организмисн тыс эрі ұзакка созылатын, сонымен катар дорносілдік ксзсңі 
болмайтын түрлердің жүмырткасы сарыуызга отс бай болады (мысалы, қүстар 
мем бауырымен жоргалаумыларда).

Әдстте, сарыуыз түйіршіктср түрінде, сирск пластинкалар түріндс, 
қалыгітасады. Мысалы, тауыктын сарыуызы коймалжыц болады жэнс эртүрлі 
колсмдсгі калкыма түйіршіктсрді бірікі ірсді. Оның күрамына: іиамамон 50% су, 
33% май, 16% белок, 1% кем комірсулар мен витаминдср кірсді. Сарыуыздын 
негізгі белоктары: вителлин мен липовителлин, фосфовитнн жэне ливетиндер. 
Май заттарына: бейтарап майлар, фосфатидтер мен холестериндер жагады.
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Сарыуыздың мөлшері мен оныц цитоплазмада орналасуы бойынша 
\  жұмыртқалардың жіктелуі

Сарыуыз жұмыртка клеткасының маңызды трофикалық компоненті ғана 
емес, сонымен қатар эмбриогенездің ерте сатыларының сипатын, әсіресе, бөліну 
мен гаструляция процестерінің жүрісін айқындайды. Осыған орай, жұмыртқа- 
лардың жіктелуі көбінесе, сарыуыздың мөлшерімен жэне оның ооплазмада 
орналасу ерекшеліктеріне негізделген.

Ооплазмадағы сарыуыздың мөлшеріне қарай жұмыртқалардың: алеци- 
тальды, олиголецитальды, мезолецитальды, полилецитальды типтерін 
ажыратады. ■

Алецитальды (сарыуызсыз) жұмыртқаларда айтарлыктай сарыуыз 
болмайды. Паразиттік жарғаққанаттыларга, плаценталы сүтқоректілерге тән.

Олиголецитальды (сарыуызы аз) жұмыртқалар моллюскаларда, тікен- 
терілілерде, көптеген құрттарда сипатталган.

Мезолецитальды (сарыуызы орта мөлшерде болады) жұмыртқалар типі 
бекіре балықтарына жэне қосмекенділерге тэн.

Полилецитальды (сарыуызга бай) жұмыртқалар буынаяқтылар, сүйскті 
балықтарға, бауырымен жорғалаушыларға, құстарға жэне жұмыртқа салушы 
сүгқоректілерге тэн.

Жұмыртқадағы сарыуыздыц мөлшері филогенетикалық тұрғыдан 
жануарлардың эмбриогенезініц ерекшеліктеріне байланысты болады.

Әдетте ұрық толық қалыптасқанға дейін аналық организмнен қоректік 
заттардыц түспеуіне байланысты кейбір жануарлардың жұмыртқаларында 
сарыуызы көп мөлшерде болады (полилецитальды). Бауырымен жорғалаушылар 
жэне құстардың ұрықтары тек қана жұмыртқаның трофикалық компонент- 
терінің арқасында дамиды, инкубациясы кейде 40-50 тэулікке созылады. Құстар 
тек дамудыц қолайлы температурасын гана қамтамасыз етеді, ал бауырымен 
жорғалаушыларда (өте сирек кездесетін ерекшелік ретінде) жұмырткалары 
толығымен өз бетінше дербес дамиды. Плацентарлы сүтқоректілердің ұрығы ана 
құрсағында дамуына байланысты аналық организмнен оттегі мен қоректік 
заттарды арнайы уақытша мүше арқылы кабылдауының нәтижесінде 
жұмыртқаларында сарыуыз болмайды. Аналық организмнен тыс суда дамитын 
қосмекенділердің мезолецитальды жұмыртқаларындағы сарыуыз мөлшері 
ұрықтың тек дернэсілдік кезеңіне дейін дамуына жетеді. Жұмырткадан шықкан 
дернэсілдер эрі қарай өз бетінше коректеніп өседі. Бірақ, кейбір тропикапық 
құрбақаларда мысалы, Liopelma жэне Агіһгоіеріеііа-бак&шабак кезеңі болмайды. 
Себебі, осы түрлердің жұмьфткаларында сарыуыздың мөлшсрі көп болуына 
байланысты, олар дернэсіл кезеңінен өтпей-ақ, құрлықта дами алады. Сары- 
уыздың молшерінен басқа кейінгі эмбриогенезге оның ооплазмада таралуының 
маңызы жогары. Жұмыртқа цитоплазмасында сарыуыздыц қабатгануы эуелден 
бастап біркелкі болмайды. Жұмыртқада сарыуыз аз мөлшерде жиналған полюсті 
анимальды, ал қарама-қарсы сарыуызы көп мөлшерде жиналган полюсті 
вегетативті деп атайды. Сарыуыздың таралуындагы байқалатын анимальды- 
вегетативті полярлылык жұмьфтқаның кортикальдық қабаты, сонымен катар 
цитоқацқалық құрылымдардыц ұйымдасуында, анималды-вегетативті
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градиснттің болуын айкындайды. Ооциттщ полярлыгындагы кортикальдық 
қабаттың жэне сарыуыздың анықтаушы рөлі жүмырткаларлы цснтрифугапау 
тэжірибслсрімсн дэлслденгсн.

Цитоплазмадағы сарыуыздың таралу сипатын жіктсй отырып, сң алдымен 
оның нсгізгі массасының жұмыртқаның аиималды-всгетативгік осіне шогырла- 
нуын ссспке апады. Сол ссбсптсн жүмырткаларды гомолецитальды, 
центролецитальды жәнс телолецитальды деп айырады.

Гомолецитальды немесе изолецитальды жұмырткаларда сарыуыз 
цитоплазмада біркслкі таралады. Бұл жұмыртқаларда сарыуыз аз немесс өте аз 
болады, оның біркслкі тарапуы да осыган байланысты (тікентерілілер, 
ланцетник, плаценталы сутқоректілердің жұмыртқалары). Бірақ, сарыуызга 
бай гомолецитальды жұмырткалар да ксздессді (гидра, немертиндер). 
Гомолецитальды жұмыртқаларда ядросы ортада орналасады.

Буынаякгылардың эдетте сопак, эллипс пішінді центролецитальды 
жұмыртқаларында сарыуыздың молшері біркелкі тарапады. Ядро сэл ыгыскан. 
Цитоплазманың жұқа қабатшапары сарыуыз кабатымен болінген. Цитоплазманын 
бір қабаты ядроны коршап тұрса, скіншісі клетканың шеткі аймагында орнапасады. 
Олар озара цитоплазмалық копірлер арқыпы байланыскан.

Телолецитальды жұмыртқалар үшін ( 18,19-суреттер) сарыуыздың 
таралуында анық полярлылык тэн, олар негізінен вегетативтік жарты шарда 
шоғырланган. Анималды-вегетативтік багыттағы сарыуыздың шогырлану градиенті 
бір қалыпты (қосмекенділердің мезолецитальдық жүмыртқаларында), немесе 
тыгыздау (penmwiиялар мен құстардың палилецитапьды жүмыртқаларында) 
болуы мүмкін. Соңгы жағдайда сарыуыздын үлкен массасы цитоплазманын барлык 
көлемін түгел алады, тек анимальды полюстің ортасында ядро орналасқан кішкене 
аймагы (ұрык дискі) бос калады. Сарыуыз молшері мен оның таралуы ооплазма 
сегрегациясыныц түрін айқындайтын косымша фактор болып табылады, ол өз 
кезегінде жалпы эмбриогенез жүрісіне, әсіресе, оның алгашқы сатыларына эсер 
етеді. Сонымен бірге 1886 жылдыц өзіндс француз эмбриологы Лоран Шабри 
қабыкгылардың эмбриогенезін зертгей отьфып, эрбір бластомер дернэсілдердің 
арнайы ұлпапар жиынтыгының қалыптасуына жауап беретінін аныктады. 
Дернэсілдін белгілі бір бластомерін кандауыршамен альт тастаганда, дэл сол 
бластомерден қалыптасатын кұрылымдардың болмайтынын тапқан. Одан басқа, 
егерде ұрық клеткаларының белгілі бір тобын оқшаулайтын болса, онда басқа 
клеткалармен байланысы жок окшауланган топтан белгілі бір кұрылымдар (казіргі 
терминология бойынша «бағдарламаланган») түзіпетіні байкалган. Дамудың 
мұндай түрі мозаикалық деп аталады. Бірак, эр клетка, жұмыртка цитоплазмасынын 
болшектерінің боліну нэтижесінде пайда болатыны белгілі. Сондықган 
клсткалардың гетерогенділігі олар пайда болатын цитоплазманьщ сапасының 
эртүрлілігіне негізделеді. Сапалықгың эртүрлілігі ооплазманың түрлі аудандарында 
эртүрлі морфогенетикалық детерминанттардың болуымен байланысты, олар осы 
клетканың белгілі бір типінің дифференциациями қатал бақылайды. Мысалы, 
қабықтылар үлпасының үлкен бөлігі жұмыртқа ұрыкганган соң бірден 
детерминацияланады, тек, кейбір ғана ұлпалар прогрессивті детерминация 
процесінен отеді. Арткы анимальды жұп бластомерлер эктодерманың бастамасын 
береді, артқы вегетативті жұп энтодерманы, мезенхиманы жэне бұлшықег ұлпасын
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өндіреді. Бұлшықет ұлпасын беретін бластомерді алып тастағанда, ұрықгың қалган 
6/8 вадігінен бұлшықеті жок дернәсія шыгады.

Жұмырткд клеткаларының цитоплазмасында орнапасқан жыныс дстсрми- 
нанттары эртүрлі түрлерде табылған. Олардың химиялық табиғаты жэне эсер 
ету механизмі әртүрлі және соңгы жылдары белсенді зерттелуде. Көп кездесетін 
детерминанттар-ол алгашқы жыныс клеткаларын детерминациялайтындар.

Жетілген жұмыртка цитоплазмасы түрлі органоидтарға бай болады. 
Ооплазмадагы митохондриялар саны миллионная асады, ал соматикалық

» .«  клеткалардың көбісінде бірнеше
’ ЧгшЪг жүзден аспайды. Митохондриялар

С.О. саныньщ коп болуы олардың өз
У 9 Z. r. I бетінше қарқынды бөлінуімен байла-

г.ТТ нысты. Осыған сәйкес, митохондрия- 
" н б ің  эрбір бөлінуі алдында оның

K J . ДНҚ редупликациясы өтеді. Осының 
нэтижесінде жетілген ооциттің ДНҚ

1 жинағыньіҢ негізгі бөлігш митохон- 
дриялық ДНҚ құрайды. Митохон- 
дриялардан баска ооцит цитоп- 
лазмасында центриольдер, Гольджи

ш Ш Ш т Ш А  аппаРаты жэне эндоплазмалық рети-
кулумның арнайы формасы — бірсы- 
пыра РНҚ жиналған ұсақ тесікті 
мембраналар үйіндісі түріндегі сақи- 
натәрізді ламеллалар болады. Көп- 
теген жануарлардың жетілген жұ- 
мыртқаларында трансляция аппара- 
тының орасан зор компонентгерінің 
қоры жиналып қалады. Мысалы, 
амфибияларда рибосомалар мен 
тРНҚ саны жүздеген жэне мындаган 
қарапайым соматикалык клеткалар- 
дагы санына пара-пар. Рибосомалар 
ооплазмада белсенді емес 80S 
бөлшектер түрінде, ал РНҚ - тРНҚ, 
5S РНҚ мен м РНҚ түрінде болады.

Сондай-ақ, ооциттерде көп 
мөлшерде рибосомалардың кұры- 
лымдық белоктары және арнайы 
5S РНҚ, м РНҚ түрінде болады. Жет- 
кілікгі көлемде, барлық ооплазма 
белогының 1%-ға дейінгі мөлшерін 
тубулин белогы кұрайды.

19-сурет. Бекіренің телолецитальдык
жұмьтрткасы (анималлы-всгстативтік осі 

бойынша кесінді). Желт.-сарыуыз түйіршіктері; 
ЖК-май тамшылары; ЗП - ұрык көпіршігі;

КГ- кортикальлык түйіршіктер; 
МК-микрокапиллярлык каналдар;

ПГ - пигметтік түйіршіктер, СО- тамырлы 
қабықша; ФЭ- фолликулярлы эпителий;

ЯД- ядрошықтар; z.r. 1 -zona radiata externa; z.r.
П- zona radiata interna Трансляция аппаратының ком- 

поненттері мен құрылымдық белоктардан басқа ооплазмада ұрық дамуьшың 
ерте сатыларында, ең алдымен ДНҚ мен м ,РНҚ (ДНҚ-жэне РНҚ-
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п о л и мер аз ал ар), фосфокиназалар мен рсдуктазалар, ДНҚ-тэуелді РНК- 
полимеразалар, РНҚ синтез жүйесі компоненттері үшін керскті көптеген
ферменттер резсрві болады.

Осыдан басқа, жұмыртқада эртүрлі реттсуші кызметтер (фсрментгер,
рибосомалар, РНҚ активтендіретін, нуклеосомдар кұрастыратын жэне т.б)
аткараты н көптеген факторлар орын алады.

Сарыуыз косындыларынан баска жетілген ооциттс коптеген пигментпк
гранулалар болады.

Гранулалар оогенезде баска қосындылардан кейін пайда болады жэне
сыбагалы салмагы аз болган сон, эдстте, аним альды к жарты шар деп аталады,
ол жүмыртқаның жогаргы жагында шогырланады. Дамуы сулы ортада өтетін
жұмыртқалардың жеңілдеу келетін анимальдык жарты шары жогарыда болады
да, пигментация арқасында, күн радиациясын жаксы кабылдап тез жылынады.

Өзін-өзі тексеру сурактары:

1. Жыныстык жэне соматнкалык клеткалар. Үксастыктары мен айырмашылыктары
2. К.Нсгелидін «идиоплазма» жэне А.Вейсманнын «урыкгык плазма» болжамдары
3. Изо-жэне гетерогамия
4. Жумыртка клсткасы, онын кұрылысы мен касиеттері
5. Жумыртка кабыкшалары. оларлын курылысы мен функциональдык маңызы
6. Ціггоплазмада сарыуыздьиі молшері мен онын орналасуына карай жумырпсанын жіктслуі
7. Сперматозоидтардын морфологияеы мен физиологиясы.
8. Спсрмнянын акросом аппараты, мойны жэне куйрыгыньщ микрокұрылымы
9. Спермия талшыгыньщ козгалу механизм!
10. Алгашкы жыныс клеткаларынын (гоноцнттердің) онтогенезде калыптасуы жайыидагы

казіргі козкарастар . -  > > 1
11. Оогсисз, оның сатылары
12. Жумыртка клеткаларынын коректену типтері-солитарлык, алиментарлык (иутримеи-

тарл ык жэне фолликулалык)
13. Мейоз, мейоз профазасы, мейоз кезіндегі щгголопіялык жэне биохимиялык каГгта курылу
14. Оогсисз биохимиясы: р-РНҚ жэне т-РНҚ сіштсзі мен корлануы
15. Оогенезде жэне р-РНҚ-да курылымлык гендсрдіи транскрипциясы
16. ДНК амплификациясы жэне кепсанды ядрошыктардың түзілуі, оогснездін эртүрлі 

типтеріндс РНҚ мен белоктардын козлері
17. Йре- жэие витоллогенез
18. Сперматогенез жэне онын сатылары
19. Спермиогенез
20. Сперматогеиездің биохимиясы
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Жыныстык процестердін циклділігі. Жануарларлын тіршілік ортасының 
жағдайына байланысты жыныстық циклдің ерекшеліктері: бір реттік, маусымдық, 
үздіксіз жыныстық циклдар. Моноциклді және полнциклді жануарлар түрлері. 
Овуляция ырғағы. Сүтқоректілерде жыныс циклінін гормональды ретгелуі, 
жыныстық көбею процестерін реттеуші гормондар мен негізгі эндокринді мүшелер

Жануарлардың көбеюі — организмнің өзінің күй-жайына жэне сыртқы орта 
факторларына қатаң тәуелді құбылыс. Көбеюге дайындық қызметін атқаратын 
процестердің көбісі циклдық түрде өтеді, ол ең алдымен, репродуктивтік жүйе 
мүшелеріне байланысты болады. Жыныс процестерінің циклділігі, әдетте, 
аталық жануарлардан гөрі, аналықтарда айқын байқалады, әсіресе, ол дамуы 
жатырда өтетін жануарларға тән.

Мысалы, жұмыртқа клеткасының дамуы мен овуляция процестері, жыныс 
жолдарының ұлпалары, жатырдың жэне т.б. қайта құрылуы циклдік түрде өтеді. 
Екі жыныс өкілдерінің де репродуктивті мүшелерінің морфофункциональды 
ерекшеліктерінің өзгеруі гормондардың белсенді қатысуымен, көбінесе, қатаң 
реттелетін кері байланыс принципімен өзара әрекеттесу бойынша жүреді. 
Жыныс гормондарының секрециясы жыныстық пісіп-жетілуге байланысты 
деген көпшілік арасына кең тараган көзқарас шындыққа жанаспайды. 
Шындығында, бұл дегеніміз постнатальды дамудың өте ерте сатыларынан 
бастап пайда болатын жэне әсіресе, жыныстык пісіп-жетілу кезеңінде күшейетін 
тұрақгы (перманентті) қызметгердің бірі ғана.

Мысалы, бір айлық еркек күзендерде тестостерон деңгейі 1,08 ± 0,33 
нмоль/л-ге тең болса, 3 айда - 1,74 ± 0,74 нмоль/л, ал 6 айда -  2,7± 0,63; 7 айда -  
4,86 ± 0,98 нмоль/л болады, 10 айда (жыныстық жагынан пісіп жетіледі) 
алгашкы постнатальды онтогенезбен салыстырганда андроген концентрациясы 
шарықгау шегіне (7,2510,96, Р<0,001) жетеді.

Сонымен қатар, кобею процестеріне сыртқы орта факгорлары мен 
организмнің психикалық жағдайы да айтарлықгай эсер етеді. Көп түрлерде жыныс 
қызметін қоздыру тізбегінің бастапқы буыны жыл маусымдарында эртүрлі болатын 
сыртқы орта әсері болып табылады. Олардың ішінде ерекше көзге түсетін 
факторлар: температура, жарық жэне корек мөлшерінің жеткілікті болуы.

Жануарларды жыл бойы тек жалғыз жыныстык цикл (моноциклді немесе 
моноэстральді түрлер) болатын жэне жыныстык циклдер жыл ішінде бірінен соц 
бірі келе беретін полициклдік немесе полиэстральдік түрлерін ажыратады, 
соцгьшарда ұрпақтар жылдыц кез келген уақытында пайда бола береді, дегенмен 
маусымныц белгілі біреуінде ондай мүмкіндік жогары болуы да мүмкін.
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Бір қызығы сол, маусымдық көбеюі анық байқалатын жануарларда күйлеу 
аяқталған соң тұқым бездерінің қайтымды инволюциясы жүреді, бұл кезде 
олардың массасы біршама төмендейді (10-60 % -ға дейін), тұқым каналшалары 
босайды, олардың ұзындығы мен диаметрі қысқарады жэне сперматогенез 
тоқтайды. Көптеген зерттеушілер бүл феноменді сперматогенезді тежеу немесе 
қамау деп қарастырады (Rodriges, Burgoyne, 2001).

Моноэстральды жануарларға мысал иттер тұқымдасының өкілдері болып 
табылады. Жаз айларында түлкілердің, ақ түлкілердің, қасқырлар мен иттердің 
жергілікті тұқымдарының төбеттерінде жыныс мүшелері дамымайды, ал караша 
айынан бастап олардың біртіндеп дамуы басталады. Қара-сұр түлкілерде, 
мысалы, ұйығу қаңтардың аяғында басталып сәуірде аяқталады. Бірақ аздаған 
географиялық ерекшеліктері де болады. Біршама солтүстік аудандарда көбею 
уақыты 1-2 аптаға кешігеді. Ақ түлкілерде эстральды кезең ақпанның аяғынан 
басталады. v -лг-

Сонымен, жабайы иттектестерде жылына бір рет қана овуляция болады. 
Мысалы, ақ түлкілерде күйлеу 12-14 күнде өтеді, ал ұйығу 3-5 күнге созылады, бұл 
уақыттарда жұмыртқа клеткаларының овуляциясы жүреді. Аналықтары 
шағылысып болтан соң жұмыртка клеткалары жұмыртқа жолына түседі, 
ұрықтанады және жатырға қарай қозғалады, бірақ 15-16 күн оның қабыргасына

- бекінбейді. Үйығу кезінде жатырдьщ қабырғасы мен қынабы қалыңдайды, 
қынаптың сыртқы шеттері ісінеді жэне осы белгілер бойынша күйге түсу жағдайын 
анықгайды. Үйығып болған соң жұмыртқа безінің мөлшері кішірейеді, сары 
денелер пісіп-жетіледі, қынаптың сыртқы шеттері тері жамылғысынан жақсы 
білінбейді. Бұл өзгерістер қаншық ұрықганды ма, элде жоқ па? оған тәуелді емес, 
егер де бұл кезде қаншық байланбай қалса, онда ол ұрпақгы тек келесі жылы ғана 
береді. Көпшілік итгектестердің буаздылық мерзімі 51-66 күндер аралығьшда 
ауытқып тұрады. Жаз айларында (шілденің аяғы, тамыз) біздің географиялық 
ендіктерде қаншықтары мен төбетгерінің жыныс органдары жиі кері дамуға түседі.

Айта кететін жагдай сол, кейбір кезде, сыртқы орта жағдайлары өзгергенде 
эстральдық ыргақта өзгеруі мүмкін. Көп түрлерде моноциклдік ортаның қатал 
жағдайларының, эсіресе, қоңыржай жэне жоғары ендіктерде қыс мезгілінің, 
шектеулігімен байланысты. Қорек жеткілікті жэне қолайлы күтім жағдайында 
моноциклді жануарлардың көпшілігі (үйрек, қаз, қой, ит және т.б.) 
полиэстральдық ыргакка көшеді.

Моноциклді түрлердің күйлеуін қоздыру үшін сыртқы факторлар: күннің 
ұзақтығы, қолайлы температура, керекті ландшафт, ұя салу, апан, үңгір қазу 
мүмкіндігі, мазалайтын жағдайлардың болмауы жэне т.б. белгілі бір оңтайлы 
қалыпта болу керек. Кейде тіпті барлық айтылган жағдайлар болып тұрса да 
жануар бакталас аталықтың жоқтыгынан күйлемейді. Белгілі особьтардың бір- 
бірін өзара тартудың нағыз себептерін түсіндіру киынга соғады.

Мысалы, жеміс шыбынының (Drosophila sulobscura) аналыгы өзіне көңіл 
аударган, оны айнала ұшып жүріп «билеген» аталықпен шагылысуы да, не ол 
жерден ұшып кетуі де мүмкін (Maynard, Smith, 1956). Аналык шыбындардың 
қартайған, жарақаттанган немесе жақын туыс аталмктарына қарамай ұшып 
кететіні анықталған. Ягни олар таңдау жасауға қабілетті жэне оны жасайды да. 
Аталық дрозофила таңдауды аса қажет етпейтін болуы керек, өйткені олар
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иненің басына ілініп койылган балауызды белгілі бір тэртіппен қозгаса, соның 
айнаііасында да «билей» береді. Бейтман бұл құбылысты былайша түсіндіреді: 
аталықгар күн сайын өте көп шағылысуга түседі, осыган орай олар серіктерін 
көп талдамайды.

Аналықтар айқын түсті, экстерьері күшті аталыктарды (гуппи, павлиндер) 
ұнатады, бірақ оларда ұрпактарын (еркектерін) жыртқыштар жеңіл олжалайтын 
гендер болады. Ч.Дарвин тек аталықтарында ғана кездесетін белгілер, әдетте, 
зиянды болып табьіпады деп жазган.

Әртүрлі түрлерде аталыкгардың рөлі біршама ерекшеленеді. Бір жагдайда ол 
ұрпағына тек өзінің гендерін (гаметалар) берсе, екінші жагдайда ол ұя салады, буаз 
аналығын қоректендіреді жэне ұрпактарын асырау мен тэрбиелеуге белсене 
катысады. Rhea атегісапа нандуларының доминантгы (иерархия, доминантгық 
жекпе-жекте аныкталады) қораздары үйір (гарем) жинайды, аналыктармен 
шағылысады жэне ұя жасайды, оган аналыктары 50-ге дейін жұмыртқа салады. 
Сонан соң, аталық нанду аналыктарын куып жібереді (олар эдетге, басқа аталыққа 
қосылады), жұмыртқал арды шайқайды жэне балапандарын өрбітіп, тәрбиелейді.

Жануарларды инбридингке ұшыратпау проблемасы біршама қызық. 
Жақын туысты особьтардың бейімдеушілік қабілеті туыс еместерден шыққан 
ұрпақтармен салыстьфганда томен болатыны белгілі. Бұған дәлел мэліметтер 
бар. Мысалы, Хилл (Hill, 1984) бұгышық тышқандарда (Peromyseus maniculatis) 
нагыз агасы мен қарындасын шагылыстыру арқылы алынган ұрпақтар саны аз 
болатьгаын, ал олардың өлім-жітімге ұшырауы туыс емес жануарлардың 
ұрпактарының өлімге ұшырауынан элде-қайда жогары болатынын көрсетті.

Табиги жағдайда инбридингке жол бермейтін эртүрлі механизмдер болады.
Адамдардың арасында жақын туыстык некелесуге жол бермеудің кең 

таралганы белгілі. Жыныс клеткаларынын жетілу процесі мен ұрықтың дамуы 
жылдың өсуге қолайлы кезеңінде ұрпақтың пайда болуына байланысты өтеді. 
Біздің қоңыржай ендіктерде осындай кезең-көктем кезі. Әрине ерекшеліктер де 
болады. Мысалы, қоңыр аюдың қонжықтары қыс уақытында туылады, ол кезде 
аю 5-6 ай бойы тек қана күзде жинаган майы аркасында тіршілік етеді. Осыган 
байланысты аю ұрпактарын өте кішкентай болып туылатындығынан ғана 
қоректендіре алады, олардың салмагы небэрі 400-500 г (анасының салмагының
0,2-0,3 %, ал жаңа туылған құлынның салмагы бие салмагының 10 % кұрайды) 
жэне баяу өседі. Жыдцың жылы уақытында олар өсіп үлгереді де, қысқа қарай 
біршама күшееді.

Шырша қайшыауызы (Loxia curvirostra) көктем мен жазда гана емес, 
қорек жеткілікті болса, күзде немесе тіпті кыс түскенде де ұялай береді. 
Көбінесе олар қыстың аягында, элі қалың қар жатып, қатты аяздар болатын 
кезде көбейеді. Ал дәл осы кезең құстар коректенетін шырша мен қарагай 
тұқымының ең мол уақыты. Бұл кұстардың ұялары біршама ірі, жылуды жақсы 
ұстайды, қар мен жаңбырдан калың шырша бұтақтарымен бүркеліп қоргапады. 
Қайшыауыз-торгайлардың жүмыртқа шайқауы мен балапандарының 
қанаттануына 4 аптадай уақыт кетеді. Мұнда көбеюдің негізгі жетекші факторы 
қоректену болып табылады.

Күйлеу мезгілі басталғаны туралы сыртқы бслгілер анализаторлар арқылы 
орталық нерв жүйесімен қабылданады да, гипоталамус-гипофиз жүйссі арқылы
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гонадаларға жетіп, жыныс клеткаларының (ооциттер мен сперматозоидтар) 
жетілуін жэне жыныс гормондарының (эстрогендер мен андрогендер) синтезінің 
күшеюіне себеп болады, олар көбеюдегі күрделі физнологнялық жэне мінез-. 
құлық реакцияларын (бір-бірінің көңілін табу, шағылысу, жұмыртқа салу, 
ұрығын көтеру жэне т.б.) айқындайды. Сонымен, жыныс жүйесі негізгі 
репродуктивтік қызметті атқарып қана қоймай, тіршіліктің барлық процестеріне 
әсерін тигізеді. Мысалы, аталық гормонның әсерінен түрлердің көбісінде ірі 
особьтар дамиды, олардың бұлшықет жүйесі қуатты және екінші аталық жыныс 
белгілері бар морфологиялық ерекшеліктер болады. Бірақ жыртқыш құстарда 
аналықтары аталыктарына қарағанда ірірек жэне күштірек болады. Екінші 
жыныс белгілерінде сыртқы (экстерьерлік) ерекшеліктерден басқа, заттар, 
энергия ауысуы жэне т.б. айырмашылыктары да байқалады.

Гонадалардың гормональдық қызметін XIX ғасырда-ақ Бертольд пен 
Броун-Секар анықгаған. XX ғасырдың бірінші жартысында жыныс гормондары 
таза күйінде гонадалар мен зәрден бөлініп алынып, олардың химиялық құрамы 
зерттелген жэне синтезі жүзеге асырылған. Жыныс бездерінің негізгі 
гормондары стероидтар класына жатады, бірақ бүлардан басқа гонадаларда, 
релаксин, ингибин жэне тиразин аминқышқылы сияқты пептидті гормондар да 
өндіріледі. . viw'1

Жыныс гормондары оздерінің нысан-мүшелер деп аталатын құрылым- 
дарында таңдалып жинақгалады. Олардың эрекеті препараттың белсенді 
компоненті рецепторлар-клеткаларының мембранасына не оның ішіне жеткенде 
іске аса бастайды. Протеин негізіндегі гормондар клетка мембранасында 
орналасқан рецепторларга, ал стероидты жэне тиразинді гормондар клетка 
цитоплазмасы мен ядросында орналасқан рецепторларга эсер етеді. 
Тестостеронга байланысты рецепторлар тұқым каналшаларында, тұқым безінің 
косалқысында, қуықмаңы безінде, түқым копіршіктерінде, гипоталамуста жэне 
жатырда, ал прогестерон мен эстрадиол рецепторлары жатырда, жұмыртқа 
безінде, сүт бездерінде, тұқым безінің интерстицийлерінде, қуықмаңы безінде, 
гипофизде, гипоталамуста жэне орталық жүйке жүйесінің басқа болімдерінде 
табылган. Көпшілік гормондар гормон тасымалдаушылар деп аталатын 
плазматикалық белоктар жиынтыгы түрінде тасымалданады жэне тасымалдау- 
шылармен байланысуы қайтымды сипатта болады. Гормондар, әдетге, бауырда, 
сәйкес ферментгермен бұзылады. Қорыта айтқанда, гормондар мен олардың 
бұзылган өкілдері организмнен экскреторлы жүйемен, көп жагдайда бүйрек 
арқылы, шыгарылады. Барлық айтылган процестер гормондардың концентра- 
циясына эсер етеді жэне хабар беруді қадагалауды жүзеге асырады.

Нысана-органдарда гормондарды байланыстыруга қабілетгі рецепторлары 
бар клеткалар болады жэне олар гормональды белгілерді қабылдайды. 
Гормондарды байланыстырган сон рецепторлар ақпаратты клеткага береді жэне 
гормондар әсеріне клеткалык жауап беруді анықтайтын биохимиялық реакция- 
лар тізбегін қосады. Нысана-клеткаларга гормональды белгіні берудің негізгі
2 типі белгілі: стероидты гормондар жататын липофильді гормондар плазмати- 
калық мембрана арқылы клетка ішіне еркін еніп, сол жерде жогары маманданган 
рецепторлармен өзара әрекетгеседі. Димер түріндегі гормон-рецепторлы 
жиынтық ядрода хроматинмен байланысады жэне белгілі гендердің
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транскрипциясының жүруіне себепші болады. мРНҚ (mRNA) синтезінің күшеюі 
немёсе басылуы гормональды белгілерге клетканың жауабын анықтайтьш 
мамавданған белоктардың (ферменттердің) концентрациясының өзгеруіне 
экеледі. Протеин негізіндегі гидрофильді гормондар клеткалық мембрана 
деңгейінде эсер етеді (20-сурет).

белоктык негізде 
гормонның

^  гормонный рецептормен байланысуы

9 нысана клетка
қаы агысының багыты

стероидты гормон клеткалақ 
мембрана арқылы кіреді

капилляр
кабыргасыііан
гормондардын
диффузиясы

нысана клетка

рецептор

гормон мен рецептордың 
комплексі

клетка
гормонының 
эсер етүі

мембран асы 
гормон
pencil гордый
комплекс I

20-сурет. Нысана клеткаларда гормонапьдік белгілердің бершу прннциптері

Гормондар қанда өте төменгі концентрацияда айналысқа гүседі және 
концентрация өте күшті өзгереді. Гормондардың концентрациясының мезгіл- 
мезгіл озгеріске ұшырауы, оның циклі мен ыргагы күннің уақытына, айга, жыл 
маусымына жэне менструальды циклге тәуелді. Көптеген гормондар қанга 
толқынды түрде түседі және ол тұрақты болмайды. Осыган орай гормонның 
концентрациясы жыныс гормондары сияқты мезгіл-мезгіл өзгереді. Гормон- 
дардың шыгарылуы организмнің сыртқы әсерге немесе ішкі күй-жагдайдың 
өзгеру іне жауап болып табылады.

Жыныс гормондарының цитоплазмалық рецепторларымен байланысуынан 
кейін осы жиынтықтарды ядрога тасу жүреді, ол жерде олар ядро хроматинінің
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белсенді орталықтарымен қосылады. Осыған сэйкес цитоплазмада РНҚ мөлшері 
артады және нысана-клеткаларында метоболизмнің күшеюіне әкелетін
маманданган белоктар синтезі белсенділінеді.

Жыныс процестерінің циклі, көбінесе, аналықтарда айқын білінеді, ал 
аталықтарда эдетте, бүкіл репродуктивтік кезең бойында гонадалар белсен- 
ділігінің “бір қалыпты” деп аталатын деңгейі байқалады. Бірақ кейбір түрлердің 
аталықтарында, мысалы бұгыларда, күзде жыныс белсенділігі (“жыныстык күи” 
немесе күйлеу) қарқынды жүреді де одан кейін ұзаққа созылатын жыныстық 
салқындық пен сперматогенездің тоқталу кезеңі болады.

Аналық организмде эстрогендер жыныс органдарының дамуына арнайы 
эсер етеді. Мысалы, эстрогендердің болуы жұмыртқа бездерінде фолликулалар- 
дың дамуы үшін қажет, олар фолликулалы клеткаларда лютеиндеуші гормондар- 
дың (ЛГ) рецепторларының санын арттырып, гонадотропты гормондардың 
әсерін күшейтеді. Эстрогендерде сары дененің секреторлы белсенділігі мен 
кұрылымын қолдай отырып, гипофиздің лютеотропты эсерін арттырады. 
Әсіресе, эстрогендердің жатырга, қьшапқа және сүт бездеріне әсері күшп. Олар бұл 
органдарда зат алмасуды күшейтеді. Жатьфда аэробты жэне анаэробты гликолиз 
(тиісті ферменттердің белсенділігінің арқасьшда тыныс алу) артады, құрылымдьщ 
белоктардьщ синтезі күшейеді. Осыған орай миоциттердің гипертрофиясы жүреді, 
бұл органньщ массасы біршама артады. Бұл процесте прогестерон эслрогендердің 
серіктесі (синергисі) болып табылады. Эстрогендер жатьф мен қьшаптьщ 
эпителийінде митоздар санын арттырады жэне оның пролиферациясын тудьфады. 
Бұл кезде қьшап эпителийінің үстіңгі клеткалары өледі және түседі. 1917 жылдьщ 
өзінде-ақ кейбір жануарларда (кеміргіштерде) мезгіл-мезгіл қынап эпителийінің 
мүйізденуі жүретіні анықталган, бұл қьшап жұгындысьш микроскоп арқылы 
зерттеп, оңай анықтауга болады. Аналықтарда овариэктомия кезінде қынап 
эпителийінің мезгілдік өзгерістері жүрмейді, мүйізденген кпеткалардың болуымен 
аныкталатын (эструс) күйлеу сатысы тоқгайды.

Эстрогендерден кейін эсер ететін прогестерон қьшап эпителийінде 
пролиферациялық өзгерістерді тоқтатады. Эндометрияда ол бездер саны мен 
олардың пролиферациясьш өсіріп, оның секреторлы өзгеруіне жэрдемдеседі. 
Осыған орай имплантацияга дейін ұрықтың қоректенуі үшін қажет маманданған 
белоктар мен жатыр секретінің басқа компоненттерінің синтезі күшейеді. Жатыр 
қабыргасының прогестеронның әсерімен босаңсуы, децидуальды ұлпаның 
түзілуі ұрықтың нидациясына (жатьф қабырғасына имплантациялануы) жэне 
плацентаның түзілуіне көмектеседі. і • -і

Эстрогендер жатырдьщ электрлік белсенділігін, оның жиырылуы мен 
қозуын арттырады. Прогестерон бұл жағдайда қарсы тұрушы (антогонист) 
болып табылады, жатырдың босаңсуын тудьфып, оның қозушылығын 
төмендетеді. Прогестеронның бұлайша эсерлері жүктілікті қолдау үшін қажет. 
Босануы алдында, жатырдың жиырылу қызметі күшейген жағдайда, оған 
эстрогендердің әсері артады, ал прогестерон әсері төмендейді.

Сүт безінің қызметінде эстрогенге прогестерон синергист болып табылады, 
бұл жагдайда эстрогендер өзектердің өсуін, ал прогестерон альвеолдардың 
өсуін, қамтамасыз етеді. Десе де жыныс гормондарының сүт безіне әсері тек 
гипофиз гормондары (бірінші кезекте пролактин) мен басқа гормондардың әсері
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кезінде гана жүзеге асады. Эстрогендер пролактин синтезін арттырады, ал 
прогестерон оны тежейді. Босанганнан кейінгі жыныс гормондарынын 
өнімдерінің күрт азаюы пролактин секрециясының артуына жэне лактопоэздің 
күшеюіие жағдай жасайды.

Жыныс гормондарынын маңызды эсерлерінің бірі оларды орталык жүйке 
жүйесіне, оның ішінде гипоталамусқа эсері болып табылады. Ең алдымен олар 
гонодотропиндердің сскрециясының реттелуіне қатысып, олардың артық 
өнімдерін тежейдіі Әйел организмінде жыныс гормоны, эсіресе эстрогендерге, 
пісіп-жетілген фолликулалардьщ овуляциясын шақыратын овуляция алдындағы 
кезеңде гонадотропиндер секрециясын күшейтуде маңызды рөл атқарады. 
Эстрадиол мен тестостерон аналықтар мен аталықтардың күйлеу мінез- 
құлқының дамуына себепші болады. Эструс кезінде эстрогендер, овуляцияның 
тиісті уақыттарында, аналыққа тэн мінез-кұлықты (лордоз, қозгапмай қалу, 
аталықтарының рецепциясы) тудыратын гипоталамусты қоздырады. ¥ргашы 
приматтардың күйлеу ойыны эстрогендермен қатар, андрогендердің эсерінен де 
басталады. Прогестерон алдымен күйлеу мінез-құлқын арттырып, соңынан 
тежейді. Жыныс гормондары жыныс мүшелері мен орталык жүйке жүйесіне 
эсер етуімен қатар организмнің басқа да жүйелеріне эсерін тигізеді. Эстрогендер 
андрогендер сияқты бұлшық етті дамытатын күшті анаболитикалық факторлар 
болып табылады. Олар организмнің қорғаныштық күшін жақсартады. 
Прогестерон әлсіз иммуно-депресант болып табылады, ол жүктілік кезеңде ана 
мен шарана арасындагы иммундік теке-тіресті басуы үшін маңызды болуы 
мүмкін. Одан басқа жыныс гормондары әсіресе, тері мен бүйректе электро- 
литтер мен су алмасуга эсерін тигізеді.

Гонадалардан басқа, организмде жыныс гормондарынын көздері бүйрекүсті 
безінің қыртысы болып табылады, бұл жыныстык жагынан жетілмеген особьтарда, 
гонадалардың эндокринді қызметі элі де төмен болганда, эсіресе, күшті болады. 
Күйлеу кезеңі басталысымен аталық жануарлар гипофизінде интерстициальдық 
клегкаларга эсер ететін лютеин гормонының (ЛГ) синтезі күшейеді. Қан арқылы ЛГ 
аталық гонадаларына жеткен соң өз кезегінде аталык жыныс безінің интер- 
стициальдық клеткаларымен стероид гормонының (тестостерон) секрециясын 
күшейтеді. Тестостерон андрогендердің (аталык жыныс гормондары) ең маңызды 
өкілі. Ол тұқым бездерінде Лейдиг клеткаларымсн синтезделеді жэне жыныс 
бездерінің дамуы мен қызметін бақылайды. Бұл гормон сол сиякты екінші аталык 
жыныс белгілерінің (бұлшықет дамуы, түк жамылгысы жэне т.б.) дамуына жауап 
береді. Аталық жыныс безінде тестостерон сперматогенезді күшейтетін жергілікті 
әсерін тигізеді, сонымен катар, қанмен тарапып эртүрлі мүшелергс, соныц ішінде 
орталық нерв жүйесіне де ерекше эсер етеді. Көптеген ұлпа-нысаналарда 
тестостерон күштірек эсер тигізетін дигидротестостеронга айналады. Тестостерон 
гипоталамус-гипофиз жүйесіне, гипофиздің гонадотроптык гормондары-ФСГ жэне 
ЛГ синтезі мен секрециясы-тестостерон деңгейімен эруақытта тең жагдайда болып 
түратындай эсер етеді. Жалпы тестостеронның жогары деңгейі осы гормондар 
секрециясын басады, ал төмен деңгейі секрецияны күшейтеді.

Аталық тұқым бездері тестостероннан басқа андростерон, андростендион 
мен дигидроэпиандростен өндіреді. Бұл барлық орталық стероидты гормондар 
андростанның туындылары болып табылады. Тұкым бездеріндегі стероидогенез
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процесі негізінен андрогендер түзілу сатысында тоқтайды, бірак та олардың 
аздагандары ары қарай аналық жыныс гормондарына (эстрогендер) айналады 
жэне қанда бөлінеді. Стероидты гормондардың негізгі продуценттері Лейдиг 
клеткалары болып табылады. Андрогендер секрециясының деңгейі ЛГ 
концентрациясына тэуелді болады. Еркек организмінде андрогендер ФСГ 
эсерімен бірге сперматогенезді күшейту үшін өте маңызды. Сонгысы 
сперматогонийдің бөлінуін жақсартады, ал тестостерон сперматоциттер мен 
сперматидтердің түзілу белсенділігі үшін қажет. Андрогендер тұқым безінде 
гонадотропиндердің рецепторларының түзілуіне жагдай жасайды жэне 
осынысымен олардың эсерін күшсйтсді. Еркектің жыныс органдарында 
андрогендер зат алмасуды жэне клеткалардың пролиферациясын белсендірді, 
осылайша олардың өсуі мен дамуына мүмкіндік береді. Әйел организмінде олар 
жыныс аймагының клеткаларында белоктың биосинтезіне жагдай жасайды.

Андрогендер, солардың ішінде тестостерон, қуатты анаболитикалык 
факторлар болып табылады, олар соматикалық бұлшык еттің (спорттық 
практикада жиі колданылады) дамуына көмектеседі. Олар иммунды жүйенің 
белсенділігін күшейтеді, осылайша организмнің қорганыштық күшін бекітуге
мүмкіндік бсреді. 1 Д І  Н И ' и  ИИ

Тестостеронның жогарылаган концентрациясы эсерімен аталыктардың 
қанында күйлеу мінез-құлық (кейде өте күрделі) дамиды, бұл өз кезегінде 
жыныс клеткаларынын жетілуін тездетеді, нэтижесінде, көбеюге ең жарамды 
аталыктар іріктеліп алынады. Осы мақсатқа неше түрлі күйлік ойындар да 
қызмет етеді-олар құстардың күй-ойнагы мен сайрауы, бұгылардың жекпе-жек 
сүзісуі жэне т.б. ч \

Аталықтардың күилік мінез-құлқы аналыктардың жыныс безінде гаметалар 
дамуына түрткі болады, осыдан кейін аналықтар мен аталықтар белгілі уақыт 
бойында (сагаттар, тэуліктер) көбеюге қабілетті күйде болады. Осы кезде екі 
жыныс өкілдерінде жыныс гормондарынын эсерінен үлкен ми сыңарлары мен 
ми қыртысы астындагы орталықтарда түракты қозу ошагы -  “жыныс 
доминантасы” пайда болады. Жыныс доминантасы эсерімен өзін-өзі сақтану 
түйсігі элсірейді, жануарлар біраз уақытқа дейін қоректену, шөл қандыру, 
ұйықтауды ұмытады. Күйлеу кезеңінде организмнің барлық ресурстары 
жұмылдырылатыны соншама, тұяқтылардың көптеген түрлерінің аталыктары 
арықтайды жэне шагылысудан кейін аталыктарында жыныстық гормондар 
өндіру азаяды, олар өледі. Ал аналықтардың жыныс жүйесі ұрыктанганнан кейін 
буаздық не жұмыртқа басу кезеңі мен ұрпакты өсіргенге дейін белсенді түрде 
қала береді, сосын гана тыныштық күйге көшеді.

Полициклдік түрлердің (насекомқоректілер, кейбір кеміргіштер, 
приматтар) аналықтарында ұрпақ өсуі аяқталганнан-ақ, жұмыртқа безінде жаңа 
ооциттер өсе бастайды, бұл қайтадан жаңа буаздыққа әкеледі. Мысалы, көптеген 
кеміргіштерде буаздық мезгіл қысқа (3 аптадай) жэне лактация (шамамен сондай 
уақыт) кезеңі аналықтың өмірінің бүкіл репродуктивті кезеңі бойында үзіліссіз 
қайталанып түрады. Приматтар мен адамның жыныс жүйесінің қызметі ұқсас.

Сондай-ақ, фолликулалык сатысы гана бар қарапайым жыныс циклдері де 
сипатталган, осы саты бойында жұмыртқа өсіп жетіледі жэне сыртқы ортага 
шыгады (омыртқасыздардың көбісінде, балықтарда, қосмекенділер мен
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бауырымен жорғалаушыларда). Құстарда жыныстык цикл үш сатыдан тұрады: 
фолликулалық (аналық жыныс безі мен жұмыртқа жолдарында жұмыртқаның 
өсуі, жетілуі жэне овуляциясы), инкубация мен балапан қоректендіру сатылары.

Толык жыныстык цикл плаценталы сүтқоректілерге тэн жэне төрт сатыдан: 
проэструс, эструс, метаэструс, диэструстен тұрады.

Аналықтардың жыныс белсенділігі жогары кезеңде (“күйлеу” немесе 
“эструс”) сыртқы мінез-құлыгы, өзініц жыныс мүшелерінің белгілі морфофунк- 
циональдық қайта кұрылуымен сипатталынады жэне уақыт бойынша овуля- 
циямен сэйкес келеді. Егер осы уақытта ұрықтану болмаса, онда регрессивтік 
өзгерістер пайда болады да, өсіп-өнуге тағы да дайын болу үшін организм 
дайындалу кезеңді қайтадан өтуі керек. Осы айтылган қайталана беретін 
өзгерістер катары эстральдық немесе жыныстык цикл деп аталады. Ол буаз 
болмаган жагдайда келесі сатылардан тирады: 1) күйлеумен бірге жүретін 
көбеюге толық дайындықтың қысқа кезеңі-эструс; 2) ұрықтану болмаган 
жагдайда келетін регрессия кезеңі-метаэструс; 3) тыныштық кезеңі- диэструс; 
4) көбеюге дайындык кезеңі—проэструс.

Эстральдық циклдың түрлі кезеңдерінде организмнің гормонапьдық 
статусының өзгеруі, ең алдымен, жыныс жүйесі органдарына, оның ішінде 
аналык жыныс бездері, жыныс жолдары мен жатырга эсер етеді. Омыртқалы- 
лардын ішінде дөңгелекауыздыларда, балықтарда, амфибияларда, рептилияларда, 
құстарда, алгашқы аңдарда жатыр болмайды. Дәлірек айтканда, осы замангы 
омыртқалылардың ішінде жатырдан тыс даму дөңгелекауыздылар мен құстарда 
гана жалгыз нұсқа болып табылады. Омыртқалылардың басқа кластарында 
жатьфдан тыс даму типі (жұмыртқа салушылар) және “тірі туатындар” типті 
түрлері байқалады, оларда онтогенездің ерте кезеңдері аналык организм ішінде 
өтеді не жұмыртка фолликуласы қуысында, немесе аналық жыныс безінде, не 
жұмыртқа жолының арнайы бөлімі-жатырда өтеді. Жатырда осу типі балықтар 
арасында жиі тұқытістілер отрядында, такта желбезектілердің көптеген 
түқымдастарында, акулатәрізділер отрядында (тікенді акулада-Squolus acanthias 
буаздылық 22 айга созылады), саусаққанатты балықтарда, қосмекенділер ішінде 
африкалық құрбақаларда, кейбір саламандраларда жэне көптеген аяқсыз 
амфибияларда кездеседі. Қазіргі рептилияларда жатырда өсу тек қана 
қабыршақтыларда кездеседі. Айдаһар жыландарда (Boidae тұкымдастары), 
мысалы, буаздық кезеңі бес айга жуық созылады да, кейін 30 шақты, ұзындыгы
50-55 см жас жыландар туады.

Омыртқалылар эволюциясында ұрықтың құрсақта дамуын қамтамасыз 
ететін арнайы мүше -  жатыр алгашқы рет қалталыларда пайда болады. Бірақ 
оның құрылысы өте қарапайьш, ұрык оның ішінде аз гана мерзім тұрақтайды. 
Кейде қапталыларды тірі жұмыртқа туатындар деп санайды, өйткені сыртқы 
қабық қысқа, жалпы мерзімі 27 күнге созылатын буаздық мерзімінің аягында 
(квокк кенгуруы -  Setonix brachyurus), буаздылықтың 19-күні, тасталынады 
(Hughes, 1974). Үрықтардьщ жетілуі ана құрсагындагы қалта ішінде өтеді. Ягни, 
калтапылар эмбриогенезі жатыр ішіндегі жэне “қалта ішіндегі” сатыларға 
бөлінеді. Аналық жыныс жүйесінің ең күрделі құрылысы плаценталы 
сүтқоректілерде болады. Гипофиздің гонадотроптық гормондарының әсерінен 
анальпсгың түрлі жыныс мүшелерінде циклдық синхрондық өзгерістер өтеді.
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1. Проэструс сатысы аналық жыныс безінде, жұмыртқа клеткаларында, 
жүреді, онымен бірге фолликулалық гормондар-эстрогендер секрециясы коса 
жүреді. Осымен бір мезгілде жатырдың шырышты қабықшасы өседі, бұлшықет 
қабаттары қалыңдайды, қанмен жабдықталады. Аналық жыныс безінде осы фаза 
фолликулалық, ал жатырда - пролиферативтік деп аталады.

2. Эструс жэне метаэструс сатыларында аналық жыныс безіндс жұмыртқа 
клеткаларының овуляциясы өтеді, ол фолликулалық клеткалар қоршауымен 
жұмыртқа құрсақ қуысына одан жұмыртқа жолының воронкасына түседі, 
ұрықтанған жағдайда жатырға түсіп, оның шырышты қабықшасына импланта- 
цияланады (бекінеді), кейін осы жерде плацента қалыптасады (21-сурет).

Ошуллц

ОВАРИАЛЬДЫ
ЦИКЛ

ЖАТЫРЛЫҚ
ЦИКЛ

Жштырдың
шырышты
фунциональды
қабаты

Базалъды
қабат

ұрықтанбсиан 
жумыртқа сары депеніц

қайта дамуы
жойылады

жұмыртқа урыңтангаи 
жәпе бекінген; сары 
дене сақталады буюдылықтың 

сары денесі

ОВУЛЯЦИЯ 
Аяңтауит овуляция Ж&"*ряи(аның
нзтижгсінде ___  мшрвцыяеи мен
фаликүланың млуіфуню,ионмль4ы Гриқтвму 
тезвсуі I сврыдене

ИМПЛАНТАЦИЯ ПЛАЦЕНТАНЬЩ ТУЗІЛУІ 
Осуляцня тоқталады. 
Сары деме фпметін 
жамастыра береді

щіікч кундері 21 2$

КӘДШ П  МЕНСТРУАЛЬДЫ
ЦИКЛ

БУАЗДЫЛЫҚТЫ АЯҚТАЙТЫН 
МЕНСТРУАЛЬДЫ ЦИКЛ

21-сурет, Менструациялық цикл жэнс олан кейін байқапатын жүктілік ксзеңдерінлс 
эндотермала жүрстін өзгсрістердің жалпы сызба нұскасы (Карлсон, 1983). Жогарыда осы уакыт 

аралытында жұмыртқада байқалатын коррслятивті озгерістср көрсетілгсн. І-мснструация;
ІІ-пролифсративті фаза; ІН-секреторлы фаза; IV-толық емсс цикл; V- плацснтаның қалыптасуы

Аналық жыныс безінде Грааф көпіршігі жарылған жерде сары  дене пайда 
болады, ол жыныс гормоны-прогестеронды өндіреді. Бұл кезде жатырда 
синхронды секреторлық саты жүрсді: жатыр қабыргасы одан эрі қалыңдайды, 
қан тамырлары қанға толады, эндометрий бездері мол секрет бөлсді. Егер 
жүктілік болмаса, бэрі де бүрыніы тыныштық қалпына келеді.

Көптеген кұстар мсн сүткоректілердің көптеген түрлерінің бір ерекшелігі 
күйге дайын фолликулаларды жэне оның овуляциясын белсенділеу болыгі 
табылады. Бұган себепші күйлеу кезіндегі нсрвтік қозу, күй-ойнақ, коитус жэне 
т.б. болуы мүмкін. Шагылысқаннан кейін овуляцияланган фолликулалар көлемі 
жагынан үлкейеді және морфологиясы өзгереді. Бұл жагдайларда овуляция тек
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шагылысудан соң белгілі уақытта (мысалы, кейбір сусартектестерде 30-75 
сағаітан кейін) жүруі мүмкін.

Сүткоректілерде аналық жыныс циклінің і ормональдык реттелуі
Барлық гормональды жүйелер, жыныс циклінің гормондарын қоса, эдетге, 

бір-бірімен өзара байланысты жэне бірқатар жағдайларда иерархиялық баспалдак 
түзейді. Олардың ішіндегі маңыздылары орталық жүйке жүйесімен қадагаланатын 
гипофиз бен гипоталамустың гормондар жүйесі болып табылады. Дем беруші 
немесе тежеуші әсерлерге гипоталамустың жүйке клеткапарын күшейтетін немесе 
тежейтін гормондарды, олар либериндер (релизинг-факторлар) жэне статиндер 
(тежегіш гормондар) деген жалпы атқа ие, шығаруымен жауап береді.

Гипофиздің гонадотропты гормондары-лютеиндік (ЛГ) жэне фолликула 
дамуына эсер етуші (ФСГ) гормондар-гликопротеидтер, бұлардың молекула- 
ларынын салмагы 28000 жэне 35000 дапьтон. Гипофизден ЛГ мен ФСГ қанга 
босатылуы либериндер (релизинг-факторлар, гормондар босатылу факторлары) 
шыгаратын гипоталамуспен реттеледі (22-сурет). Химиялык құрамы жагынан 
бұлар -  декапептидтер болып табылады. Бұл нейрогормондар қысқа тамырлар 
арқылы аденогипофизге жетеді, онда олар тропиндер деп аталатын заттардың 
биосинтезін жақсартады (либериндер) немесе тежейді( статиндер). Гонадотро- 
пиндер, мысалы, жыныс бездерінде стероидты гормондардың биосинтезін 
күшейтеді. Стероидты гормондар тек клетка-нысаналарга гана эсер етеді, ал 
қайта байланыс механизмі бойынша реттеуші каскадтың баска гормондарынын 
синтезін немесе секрециясын басады.

Гипоталамус бөлгенW

либериндер ф

Қыиап эпителийі Жятырдыц шырьииты кабыгы

22 -  сурепи Лдамнын рспродуктнвті циклш қамтамасфз етстін ұрық жэне 
гипофиздің алдынгы болімі гормондарынын байланысы
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Міне, осындай гормональды иерархнялық баспалдаққа эстрадиол, прогес
терон жэне тестостерон сияқты лнпофильді гормондар жатады. Бұлар бездерде 
жнналмайды, биосинтез (тироксиннен басқалары) аяқталған соң бірден қанга 
бөлінеді. Қанмен тасымалданганда олар маманданған плазматикалық белок- 
тармен (тасымалдаушылармен) байланысады. Барлық липофильді гормондар 
жалпы механизм бойынша эсер етеді, яғни клеткаішілік рецепторлармен 
байланысады жэне белгілі гендердің транскрипциясын реттейді. Омыртқалы- 
лардың стероидты гормондарының аса маңызды өкілдері прогестерон, кортизол, 
альдостерон, тестостерон жэне эстрадиол болып табылады. Стероидты 
гормондардың ортақ бастамалары-холестерин. Стероидтар организмнен зэрмен 
жэне аздап өтпен шыгарылады. Я В  = В

ФСГ жэне ЛГ әсерімен фолликулалар стероидтық гормондарды 17Ь- 
эстрадиол мен прогестерон шыгара бастайды. Біреуінен баска фолликулалар 
тез арада дегенерацияга ұшырайды, ал калган жалгыз преовуляторлық фол
ликула циклдың фолликулалық кезеңінің аягында коп молшерде эстрадиолды 
боледі. Эстрадиолдың кенеттен оскен секрециясы гипоталамус-гипофизарлық 
жүйеге эсер етеді, гипоталамустың либерин синтезі мен секрециясының 
деңгейін жогарылатады, бұл өз кезегінде ЛГ мен ФСГ секрециясының тез өсуіне 
экеліп согады, олардың деңгейі де шегіне жетеді. ЛГ концентрациясының 
максимумы фолликуланың жетілуіне керекті соңғы себеп болады, осыдан кейін 
бір тәулік ішінде овуляция өтеді. Овуляциядан кейін, тез арада эстрадиол мен 
прогестеронды секрециялауда жетекші рөл сары денеге ауысады. Қанда осы 
гормондар концентрациясының максимумы шамамен лютеиндік кезеңінің 
ортасына таяу келеді. Қан кұрамында стероидтық гормондар деңгейінің 
біртіндеп көтеріле бастауы ЛГ мен ФСГ секрециялануын тежейді, сол себепті 
олардың қандагы деңгейі коп азаяды. Лютеиндік кезеңнің аягында сары дененің 
регрессиясы басталады, аналық бездер эстрадиол мен прогестеронның 
секрециялануын азайтады, бұл гипоталамустың релизинг-факторларын, содан 
кейін гипофиздің гонадотроптық гормондарын шығаруын күшейтеді. Одан кейін 
жаңа цикл басталады. ‘ * >

Аналық без гормондары аналық жыныс жолдарының түрлі бөліктеріне 
эртүрлі эсер ететінін есте сақтау керек. Мысалы, эстроген жатыр түтігінде 
кірпікшелі клеткалардың санының көбеюіне және жұмыртқа жолындағы 
сұйықтың, ал эстрадиол екінші анальщ жыныс белгілерінің (сүт бездер, майдың 
жиналу сипаты жэне т.т.) өзгеруіне экеледі. Дәл овуляция алдында эстрадиол 
деңгейінің бірден төмендеуі жатыр түтігіндегі бірыңғай салалы бұлшықеттің 
қозгалыс мүмкіндігін күшейтеді, олардың жиырылуы овуляцияланған жұмырт- 
қаның қозгалуын қамтамасыз етеді.

Эстрадиол эндометрий мен жатыр бездерінің өсуін жақсартады, ал про
гестерон жұмыртқа ұрыктанған күнде оның жатырдың шырыпггы қабықшасына 
бекінуін дайындайды -  шырышты қабықша қалыңдайды, оның васкуляриза- 
циялау дәрежесі өседі.

Гормондар эсерімен жатыр мойньшдагы шырыш сұйиды да, сперматои- 
зоидтардың жатырга енуі жеңілдейді. Жүктілікті сақтауда прогестерон мен 
эстроген бөлетін сары дененің секреторлы белсенділігі үлкен рөл атқарады. 
Сары дене өседі жэне эмбрионның ұрықтан тыс ұлпасы бөлетін хориогондық
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гонадотропинді өндіреді. Буаз аналықтардың қанында прогестерон дсңгейі 
ұрыктың жатыр қабыргасына бекінуі кезінде күрт артады жэне әдетте, туар 
алдыНіііа азаяды. Бұл кезде сары дененің гормонапьды кызмстінің белсендіпенуі 
маңызды рөл атқарады. Сары дененің қызметтік белсендіпігін ұстап тұру, 
гонадотропты гормондар мен гипофиздің гормоны-пролактин қамтамасыз етеді.

Еркек организміне қараганда, үргашы организмдердің резистентгік кабілеті 
жогары болуына токтай кетейік. Жыныс циклдарының толқын тэрізді динамика- 
сымен байланысты ұргашы организмдердін бейімдеушіпік мүмкіндіктерінің 
диапозоны еркек организмдерімен сапыстырганда анагұрлым ксң болады. 
Ұрғашы организм диэструс жэне метаэструс (прогестерон сскрсциялану кезені) 
сатыларында төзімділігі ең тиянакты болады да, проэструс жэне эструс 
(эстрогендер секрециялану кезеңі) сатыларында резистенттік қабілеті кемиді.

Организмгс киыншылык, ауыр-салмақ түсіп, бейімдсушілігіне косымша 
талаптар қойылып жатқан жагдайлардың бэрінде-ак, анапықтарында диэструс 
жэне метаэструс сатыларында, демек организм төзімділігінін ең тиянақты 
кезеңінде, жыныстык циклдар тоқтайтыны аныкталган.

Тіршілік ауыртпалыктары жыныстык циклдің жоғалуына-аменореяга 
экеліп согуы мүмкін. Сухуми питомнигіндс ұргашы маймылдарда ерекше ауыр 
кақтыгыстар мен ұрыс-керістерден, сыркаттардан, жакын маймылдардан айыры- 
лысудан жэне т.б. кейін болатын аменорея (сыртқы жыныс мүшесі терісінін 
томпаюы бойынша жеңіл айкындалады) аныкталган. Мұндай күбмлыс менстр- 
уапьдык циклдын жогалу жагдайы, күшті теріс сезімдер бойын билеген, өмір 
ауыртпапығы басына түскен эйелдерде де байкалады.

Өзін-езі тексеру сүрактары:

1. Жануарлардыц жыныс жүйссі мүшслсрінін кызмстгсрінің цнклділігі
2. Онтогснсздс жәнс жылдың турлі маусымларынла жыныс гормондарынын сскрецшсыныц 

динами касы
3. Моноцнклді жэне полициклді жануарлар түрлсрі жайындагы ұгым
4. Бір ретгік, маусымдык, үздікоіз жыныс циклдары
5. Овуляция ырғагы
6. Жыныстық цнклдіц гормональды рсттелуі
7. Жыныс процсстсрінін цикліндсгі фотопсрноднзмнін манызы
8. Жыныс гормондары жэнс нысана-мүшслер. ОЖЖ-не, мінсз күлқыиа, жануарларлын 

баска мүшелсрі мсн ұлпаларына жыныс гормондарынын әсері
9. «Жыныстык доминанта» туралы түсінік
10. Жыныс шпслінін сатылары. Аналыкгарлын жыныс жүйссі органдарындагы цнклдік 

озгсрістср
11. Сүткорсктілерде жыныс цнклінін гормональлы рсттелуі. Гипоталамус піпофш 

гонадалар жүйссі
12. Сары дснсніц гормоиальды қызмсті



7-тарау. ҰРЫҚТАНДЫРУ ЖЭНЕ 
ҰРЫҚТАНУ

Ұ рыктану, оны ң биологиялы к мацы зы . Ү ры ктанды ру. Гам еталарды ц алы стан  озара 
әсерлері. Спермияларды ц акросомды реакциялары  және оііың гам еталарды ц қосылуын- 
дағы  ролі. Ф нзиологиялы к моно -  жэне полиспермия. Ж ұм ы ртқаны ц  белсеиділенуі. Белсен- 
діленудіц екі фазасы: белсенділену импульсі жэне кортикальды  реакция. Перивиттелинді 
кецістікгіц түзілуі. Ф изиологиялы қ моноспермді ж ануарларда коптегеи спермияларды ц 
ж ұм ы рткаға енуін қорғау механизмдері. С ингамия. Ү ры ктанған  ж ұм ы ртқа — зиготадағы 
биохнмиялык озгерістер (ты ны с алу, Д Н Қ  репликациясы , белок синтезі). Қолдан ұрық- 
танды ру және оның балы к, кус өсіруде, мал ш аруаш ы лы ғы  мен медицинадагы мацызы. 
Гаметаларды сақтау. Ж ум ы рі ка меи спермияныц ұры кганды ру қабілетініц ұзакты гы  меи 
оны сақтау ж ағдайлары

Гаметалар-жұмыртқалар мен сперматозоидтар-жетілгеннен кейін, эдетте, 
бірнеше сағаттан бірнеше тэулікке дейін өмір сүреді. Жұмыртқа мен спермия 
қосылған жагдайда зигота пайда болады, ол ұзақ өмірі бар жаңа организмнің 
дамуындағы бастапқы ксзең болып саналады.

Табиғатта ұрықтанусыз даму да кездеседі, бірақ бұл сирек құбылыс. 
Партеногенезді жыныссыз көбеюден ажырата білу керек, соңғысы эруақытга 
соматикалык клеткалар мен органдардың көмегімен жүзеге асады. Табиғатта 
кездесетін табиги партеногенез жэне қалыпты жагдайда ұрықтануды қажет 
ететін, бірақ ұрыктанбаган жұмыртқа клеткасына эртүрлі факторларды 
экспериментальды әсермен жүргізуге болатын жасанды партеногенез болады. 
Партеногенетикалық түрлер мен нәсілдер полиплоидты болып табылады, олар 
гетерозиске жэне жоғары тіршілік қабілетіне ие.

Үрықганусыз көбею немесе партеногенез кейбір бунақденелілерде, төменгі 
сатыдагы шаянтэрізділерде, коловраткаларда, моллюскаларда, ал омыртқалылар 
ішінде-кесірткелердің бірнеше түрінде (мысалы, Lacertia saccicola) кездеседі. 
Кесірткелердсн баска, омыртқалылардың табиги популяцияларында партеногенез 
тек Роесіііа сүйекті балыктарьшда жэне Ambystoma саламандраларында анықталган 
(Cuellar, 1974). Күркетауықгардың ұрықтанбаған жұмыртқалары дамып, олардан 
тек аталықгары болатын линиялары да бар. Балтық майшабағының (салака) 
партеногенезге қабілетгілігі аналықтарының 56 %-ң уылдырыкгарында болатыны 
белгілі. Облигатгы жэне факультативті партеногенез болады. Облигатгы 
партеногенезде жұмыртқалар тек партеногенетикалық дамуга қабілетгі, ал 
факультативтікте - ұрықгану нэтижесінде де даму мүмкін. Мысалы, араларда 
ұрықганбаган жұмыртқапардан аталықгары дамыса, ап ұрықтанғандарынан- 
аналыктары (қоректенуіне байланысты аналық-патшайым жэне жұмысшы аралар) 
дамиды. Аталықтары болмайтын жануарлардьщ көптеген түрлері партеногенез
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жолымен ұзақ уакыт көоеюге кабілетті, мүндай партеногенезді константгы 
(тұракгы) партеногенез деп атайды. Ксйбір түрлерде партеногенетикалык аналык 
нлсілмыі катар косжынысты нэсіл де (негізгі түр) кетдеседі, ол кейде баска таралу 
аймагына не болады (гсографиялык партеногенез), бұларға кейбір көбелсктер, 
когггеген коңыздар, көпаякгылар, ап омырткалылардан-кесірткелер жатады.

Партеногенезге түсу кабілеті бойынша, аталыктар мен аналықтар томен- 
дегідей белінеді:

1. «Арренотокмя» - бүл жагдайда үрыктанбаган жүмырткалардан гаплондты 
аталыктар (жарғакканатгыларда), ал үрыктангаидардан -диплоидты аналықтар 
дамиды. Осындай жолмен кебейетін популяция жыныстык көбсюдін эволюциялык 
басымдылыгынын жай іске асырылуын жогагггпайды.

2. «Тслитокия» - ұрыктанбаган жұмырткалардан аналыктарынын дамуы. 
Бүл нұсқа облигатты, циклды, факультативті немесе өте снрск кездсссді.

3. «Дейтеротокия» - мүнда скі жыныстын особьтары да дамиды.
Телитокияны ортүрлі генетикалык нәтижелер бар аломиксистикалык жэнс

аутом икс исти кал ык деп боледі. Апомиксисте мейоз тежелген жэне жетіпуде тек 
бір гана митоздын белінуі жүрсе, онда ұрпактары генстикалык жагынан анасына 
үксас болады. Аутомиксиете мейоз калыпты жагдайда отеді, нлтижссіндс торт 
гаплоидты пронуклеус калыптаеады. Екі гіронуклеустін не белшектенудің скі 
ядросынын косылуы нэтижсеіидс хромосоманын диплоидты жиынтыгы калпына 
келеді. Екі жагдайда да ұрпактары генетикалык жагынан анапыгынан срскшс- 
лінеді жэне онымен салыстырганда біршама гомозиготалы болады.

Аутомиксиске карама-карсы апом икс иске тән срскшелік-гснетикалык 
гетерезиготалыкты еактап калу, ол эволюциялык жагдайда біршама прогреесивті 
болып табылады. Осыган орай апомиксис бізтүмсык коныздарда ксн тараган 
жэне көбеюдің жалгыз формасы болып табылады.

Партеногснстикалык омырткапылар арасында тслитокиянын тагы да бір 
мсханизмі жүзеге асады. Бсс туыска жататын, оларлын ішінде дала кесірткслері 
Lacerta, жармаскылар Hemidactylus жэне амсрикалык ксеелдер Chemidophorus 
бар, партеногснстикалык кесірткслсрдің 30-га жуык нэсілі белгілі (Maglin,1971). 
Chemidophorus-Te хромосоманың прсмейоздык екі еселенуі (эндомитоз), сонан 
соң-сырттан Караганда биваленттері диплоидты (кейбір нэсілдсрінде- 
триплоидты) санды калыпты митоз жүреді, нэтижесіндс жұмырткаиын ядросы 
ага-анасынын хромосомалар жиынтыгын алады.

Бұл процсстің генстикалык іс-эрекеті нэтижесі кандай жолмен бивапент- 
тсрдін капыптасуына байланысты болады. Егер (бұл мүмкін болады) жұптар тек 
кезекті (еншілес) хромосомалар түзсе, онда бұл процесс генетикалык жагынан 
апомиксиске сэйксс келеді. Ұрпақгары генетикалык жагынан оздерінің ата- 
анасына ұксас жэне гетерсзиготалык еакталады. Егер де биваленттер кезсксіз 
(сншілсс смсс) баска хромосомалардан түзілсе, онда гомозиготалық артады.

Гиногенез -  сирек кездесетін кебею типі, ол аздаган, генетикалык жагынан 
тек аналыктар болатын жануарларда кездеседі. Әдетте, гиногенез толық кұнды 
емес ұрыктану нәтижесі болып табылады, бұл кезде спсрмия жүмырткага отеді, 
бірак ооплазмада оның белсенділігі жойылады жэне аналык пронуклеуспен 
косылмайды. Біраз уақыт откен соң ядро жойылады. Кобеюдің бұл тэсіліндегі 
спсрмия рөлі белгіеіз. Болжам бойынша, ол ядрога клеткалык боліну аппараты -
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центросоманы әкеледі немесе өзіндік «физиологиялық гетерозис» шақырады. 
Ягни тек жұмыртқа клеткасын дамуға итермелейді. Бірақ гипогенетикалық 
ұрықтардың ойдағыдай дамуы тек жұмыртқада хромосоманың редукция- 
ланбаган саны сақталган жагдайда да гана мүмкін болады, ол эртүрлі түрге 
маманданган тәсілдермен жүзеге асады (Черфас, 1987).

Қиыр Шыгыста кездесетін боз мөңкенің популяциясы әрі аталықгарынан эрі 
аналықгарынан түрса, Оралдың, Солтүстік Кавказдың, РФ-ң орталық аймагында, 
Солтүстік Қазақстанда популяциялары тек аналықгардан тұрады. Олардьщ 
уылдьфықтары осы кезде сол суқоймаларында көбейетін басқа түрлердің 
аталықгарымен ұрықтанатыны белгілі. Мөңкенің кэдімгі (қос жынысты) форма- 
сының диплоидты жиынтыгы 94-100 хромосомадан тұрса, жеке жыныстысында 
135-146, ягни триплоидгы болады. Триплоидты формасьщда мейоздьщ профаза- 
сында хромосоманьщ коньюгацнясы жүрмейді жэне биваленттер түзілмейді. 
Жетілудің бірінші бөлінуі түсік болып табылады жэне хромосома санынын 
редукциясына экелмейді. Алдымен үш полюсті ұршық түзіледі жэне унивалент- 
хромосомалар осы ұршықтың полюстерінің арасында орналасады, содан сон ол кос 
полюстіге айналады. Сонымен жұмыртқа мейоздьщ екінші бөлінуінің метафаза- 
сында овуляцияланады, біракга бірінші бөліну болмагандықган, бұл нақты түрде 
бірінші бөліну болып табылады. Мейоздың бөлінуі басқа түрдің спермиясы 
жұмыртқага енген соң, әдеттегідей аяқгалады. Бірақ бұл жагдайда спермия 
пронуклеус түзбейді, ол мембранамен қоршалады жэне даму процесінде 
шыгарылады. Сонымен, онтогенез тек аналық ядро есебімен гана жүреді.

Гиногенетикалык формалар үш- жэне төртплоидты Cobitis шырмабалыгы, 
тұқылар тұқымдасына жататын Rutilus туысының триплоидты формалы 
балықтары (бұлардың шыгу-тегі гибридті деп саналады, Collares Pereira, 1988), 
пецилийтектестердің триплоидты формалары болып табылады.

ХХ-гасырдың 80-жылдары жыныстық жолмен көбейетін түрлердің 
гиногенетикалык ұрпактарын алу тәсілдері жасалган. Бұл үшін, біріншіден, 
ооцитгерде хромосома санының редукциясына жол бсрілмейді (эдетге, 
уылдьфыктың диплоидизациясы температура әсерімен жүзеге асьфылады); 
екіншіден -  спермиялардыц генетикалық белсенділігін жояды (ионды сэулелену 
немесе диметилсульфат типіндегі химиялық заттар әсерімен). Индукцияланган 
диплоидгы гиногенез бекіретэріздіпер, албырттэрізділер, сигтәрізділер, 
камбалатәрізділер, тұқытәрізділер, шырма-бсиіықтар және балықтардың басқа 
да түқымдастарынан апынган.

Андрогенез. Андрогенезде ұрық аналықгың қатысуынсыз, тек аталық 
ядроның бақылауымен жүзеге асады. Омыртқалылардың табиги популяцияларында 
осы тәсілмен көбею анықталмаган. Андрогснетикалық ұрпакгы эксперимент™ 
жолмен алады. Ол үшін жұмыртқаларға рентген немесе ультракүлгін сәулелерімен 
эсер етіп, аналық хромосомалардың белсенділігін жояды, ал содан соң атапық 
хромосомалардың диплоидизациясын шақырады. Соңгысы бөлшсктенудің бірінші 
бөлінуінде немесе жұмыртқага екі спермияның енуімен хромосомалардың қосылуы 
арқылы жүзеге асады. Андрогенетикалық диплоидты ұрықтар Жапонияда қиыр- 
шыгыс албырты -  симадан (Oncorhynchus masu) алынған. Бұл кезде диплоидизация 
үшін гидростатикалық қысым қолданган (Ү amazaki, 1983).

Сүтқоректілерде партеногенез байқалмайды, оны аталык жэне аналық
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пронуклеустердің (гаметалар ядроларының) тең болмайтындыгымен байланыс- 
тырады. Көптеген түрлерде бұл екі пронуклеус тең деп саналағанмен, сүтқорек- 
тілерде олардың арасьшда біршама қызметтік айырмашылықтары болады. Олар 
сперматозоидтар мен жұмыртқа клеткаларының ядроларындағы ДНҚ-ң эсерімен 
эртүрлі модификациясының пайда болуымен байланысты. Тышқандарда 
пронуклеустерді қайта орналастыру тэжірибелерінде екі аталық жэне екі аналық 
пронуклеустері бар зиготалар алынган (McCrath, Solter, 1984). Бұл зиготалар 
бөлшектенген, бірак олардың дамуы әдетге тышқандардың шамамен 
буаздылығының ортасында тежелген.

Аралар, соналар, құмырскаларда кездесетін факультативтік деп аталатын 
партеногенез назар аудартады. Осы түрлердің патшайымы (аналық) ұрықтанган 
немесе ұрыктанбаған жұмыртқалар салады. Араларда ұрықтанган жұмыртқа- 
лардан жұмыскер ұрғашы араның немесе қорек мол жағдайда патшайым-аналық 
дернәсілдері, ал ұрықтанбаган жұмыртқалардан еркек ара (трутень) дернәсілдері 
дамиды.

ХІХ-ғасырда-ақ, ұрықтанбаган жұмыртқалардың дамуына оларды түрлі 
химиялық қосьшдылармен, механикалық эсермен, жыльггумен жэне т.б. өндеу 
арқылы қолдан ықпал ету мүмкін екені байқалған. Зоолог А.А.Тихомиров 1886- 
жылы жібек құртының ұрыктанбаган жұмыртқаларына химиялық жэне физикалык 
эсер ету (концентрациялы күкірт қышкылын пайдалану, температураны және т.т 
өзгерту) арқылы белсенділендіріп дернэсілдер мен жынысы жетілген көбелектер 
алған. Академик Б.Л.Астауров 1930-1960 жылдары классикалық зертгеулерге 
айналған ұзақ жұмыстар нэтижесінде жібек кұртының ұрыктанбаған жұмырт- 
каларының дамуын температуралык эсер етумен жаппай белсенділендіру әдісін 
дайындаған. Температуралық эсер ету ұрыктанбаган жұмыртқаның дамуын 
активтендіреді, сонымен бірге мейоз сатысын, ягни жұмыртқаның диплоидтык 
ядросының гашюидтықка айналуын бөгейді. Даму ана генотипі мен жынысын дэл 
қайталайтын дернәсілдер шығуымен аяқгалған. Зертгеу жетістігіне қарамастан, ол 
көңілден шықпады: партеногенетикалық ұрпакгардың дамудың эмбриональдық 
және постэмбриональдык сатыларында тіршілікке икемділігі төмен болды. 
Дернэсілдер арасында кемтарлық көп орын апып, ап олардың піллэларының (жібек 
алудың көзі) сапасы нашар болып шықгы.

РҒА академигі, оның шэкірті В.А.Струнников (1977,1982) көптеген іріктеу 
жұмыстары нэтижесінде селекцияға арналган жібек құртының клондарының 
генотипінде партеногенезге икемді жэне тіршілікке жогары бейімделген 
көптеген гендерді жинастыра алды. Бірак, ең жақсы гибридтік ұргашылардан 
алынған тіршілікке ең икемді клондар іс жүзінде пайдалануга жарамады, өйткені 
ұргашы жібек кұрты аталыкка Караганда тұт жапырагын 20% артық жейді, ал 
жібекті 20%-га кем береді. В.А.Струнников лабораториясында атапық тұт жібек 
құрттарын клондау жұмысы ойдагыдай жүзеге асты. Оның қызметкерлері 
керекті жынысты жаппай алу мәселесін жэне таза линияларды гибридтеу 
арқылы гетерозисті күрт көтеруді шеше алды.

Жыныстық көбеюге қайта оралсак, ұрыктану нэтижесінде барлық жұмыртқа 
тіршілігі өзгереді деуге болады. Үрыктануга дейін жұмыртка тежелу жагдайында 
болады, онда зат алмасу процестері едэуір редукцияланган. Сонымен катар, онда 
сарыуыз косындылары түрінде қоректік заттардың қорлануы жүріп жатады.
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Спермияның жұмыртқа бетімен ең бірінші түйісуі-ақ, жұмыртқа дамуының 
басталуына себеп болады. «Аяқталмаған ұрықтануы» деп аталатын жагдайлар 
кездеседі, онда спермия жұмыртқаға енбей, тек қана түйіседі, сонда да 
жұмыртқа активациясы басталады (көбінесе жұмыртқаларды туыс түрлер
спермиясымен ұрықтандырғанда). - • ' Н б Я І

Бірақ, қалыпты жағдайда, спермия жұмыртқаға аталық организмнің толық 
хромосомалар жиынтығын енгізеді, яғни ұрықтану нәтижесінде аталық-аналық 
гендері бірігеді. Сонымен, популяцияда тұқымқуалау факторларының көптеген 
жаңа комбинациялары пайда болады, организмдердің генетикалық эртүрлілігі 
қалыптасады. г-"

7.1. Үрықтандыру

Әсіресе, ағысы қатты өзендерде уылдырық шашатын балықтар көп 
спермиялар (албырттар, ақ амур 100-200 млрд. спермия шашады) өндіреді.

Су жануарларының көбісінде ұрықтандыру сыртқы ортада жүреді: 
жұмыртқалар мен спермиялар тікелей суға шашылады да ұрықтану сонда өтеді. 
Әрине, бұл жағдайда сперма жұмыртқаларға өте жақын жэне белгілі уақытта 
шашылуы керек. Қозғалмайтын жэне аз қозғалатын жануарлар да екі жыныс 
өкілдері үлкен топтар құрайды да жыныс өнімдерін суға бір уақытта шашады, 
жұмыртқалардың жаппай ұрықтануы жүреді.

Қозғалатын жануарлардың көпшілігіне күйлеу мінез-құлығының эртүрлі 
формалары тэн, аталық пен аналық бір-біріне жақындайды жэне жыныс өнімдерін 
бір уақытга шығарады. Үрықганған жұмыртқалардың проценті бұндайда жеткілікті 
дэрежеде болады. Сырттай ұрықтандыруда жұмыртқалар мен спермиялар негүрлым 
жақын болуы өте маңызды, өйткені су ішінде олар ұрыктану қабілетін тез, теңіз 
суында бірнеше сағатган кейін, ал түіцы суда бірнеше минут өткен соң-ақ, 
жоғалтады. Спермиялардың өз бетінше қозғалу қабілеті өте төмен, мысалы, теңіз 
кірпісінің спермиясы 1 минутга 10 мм жүзеді, ал шортан спермиясы одан да кем-6 
мм. Ескеретін нэрсе жыныс өнімдері өте жиі су қозғалысымен, мысалы, су 
агысымен жан-жаққа тарап кетеді. Сырттай ұрыктандыратын жануарлардьщ орасан 
зор көлемде гаметалар шығару феномены осыдан-ақ түсінікті (теңіз кірпісі, треска 
жэне тағы басқаларының аналықтары) болса керек. Іпггей ұрықгандыру су 
жануарларында, мысалы, аталық акула сперманы аналық акуланың жыныс жолына 
өзі ендіреді, гаметалар кездесу мүмкіндігі өте жоғары, сондықтан олардың санының 
аса көп болуы қажетсіз. v

Іштей ұрықтандыру құрлықта тіршілік етуге бейімделудің бір түрі ретінде 
пайда болуы мүмкін, өйткені ауада ұрық сұйықтығы (сперма) тез кебеді. Іштей 
ұрықтандыруда спермиялар арнайы шағылысу мүшелерінің көмегімен 
аналықтың жыныс жолына тікелей енгізіледі. Кейде іштей ұрықтандыратын 
түрлердің шогалы спсрмиялардың жиынтығы емес, олардың сперматофоралары 
және сперматоцейгмдері деп аталатын агрегаттары болып табылады. 
Сперматофоралар -  сыртын іркілдек кабык қаптаған спермиялардың шырышты 
заттармен желімделген түйіршіктері. Тірі туатын балықтарда жиі кездесетін 
іркілдек кабықсыз спермиялар агрегаттары сперматоцейгмдер деп аталады. 
Іштей ұрықтандыру жэнс көптеген балықтар үшін спермиялардың аналықтың
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жыныс жолдарында ұзақ сакталып (акулалар мен гуппилерде бір жыл жэне одан 
да үзад), ұрықгандыру қабілеті тэн.

Академик М.С.Гиляров көрсеткендей, сырттай жэне інггей ұрықтандыру 
арасында кейбір топыракта тіршілік ететін төменгі сатьщағы буынаякгыларда 
кездесетін сырттай-іиггей ұрықтандыру эдісі бар. Көптеген топырақ субстратгары, 
су режимі бойынша, ауа мен су орталары арасындагы орынды алады. Бұнда 
аталығы сыртқы ортаға қабықпен қоршалған спермия жиынтығы -  сперматофор 
түрінде сперма шыгарады. Сперматофорды жыныстық саңылауына не аталыгы 
немесе аналығының өзі жеткізеді. Кейбір құйрыкты амфибияларда осыған ұқсас 
ұрыктандыру түрі кездеседі. Әдетте, көптеген жануарлар түрлерінің түқым бездері 
мен олардың қосалқыларынан сперма үлестеп шығарылады, ол үрыктанудың 
тиімділігінің жоғары болуьша жәрдемдеседі. Бір үлес сперманың (эякулятгың) 
көлемі эдетте 0,5-150 мл арасында ауытқып тұрады, десе де ірі жануарларда өте 
көп, мысалы китгәрізді акулада 18 л-ге дейін жетеді. Өнімділік мүмкінділігі тек 
сперманьщ көлемімен гана емес, сонымен катар эякулятгьщ бірлік көлеміндегі 
спермиялардың концентрациясымен де анықгалады. Сүгқоректілерде, эдетге, 1 мл 
эякулятга 100-150 млн-ға жуық спермиялар болады (адамда 1 мл-де 130 млн-ға 
жуық). Балықтардың спермиясының концентрациясы бұдан да жогары. Барлық 
айтылып отырған жағдайпарда спермиялар саны жұмыртқапар санынан көп есе 
артық, өйткені ұрықгану жеріне жеткізілгенше, олар көп шығынга ұшырайды. 
Мысалы, адам шәуетіндегі шамамен 100 млн спермиядан жүмыртқа жолындагы 
ұрықтану жеріне (жұмыртқа жолының үстіңгі 1/3 бөлігі) дейін небэрі бірнеше 
мыңы ғана жетеді. Әдетге, олардың біреуі ғана жалғыз овуляцияланған 
жұмыртқаны ұрыкгандырады. Тіпті бір маусымда саны орасан зор жұмыртқа 
салатын (400 млн. дейін) теңіз кірпілерінде де спермиялар саны әлдеқайда коп (100 
триллионға дейін).

7.2. Қолдан үрыктандыру

Ауьш шаруашылыгында көбею көкейтесті мэселелердің бірі, өйткені мал 
мамандары эрқашанда сапасы жогары тұқым малынан мейлінше көп төл алуга 
тырысады. «Жақсы бұқа-жарты үйір мал» деген ұгым эр халықта бар. Бірак, 
табиғи жагдайда асыл тұқымды мал (бұқалар, айгырлар, қошқарлар, т.б.) саны 
шагын ұргашыларды гана ұрықтандыра алады (он шақтыдан бірнеше жүзге 
дейін, одан аспайды). Осыган байланысты, багалы жануарлар спермасын тиімді 
пайдалану эдістерін іздестіру бұрыннан келе жатқан мәселе.

XVIII гасырдың екінші жартысында осы проблемапарды зерттеуде үлкен 
қадам жасалды. Аббат Ладзаро Спалланцани эртүрлі, терең ойлы тәжірибелер 
көмегімен бақа немесе құрбақа уылдырыгы даму үшін оган аталық бақаның 
аталық безінде өндіріліп, түқым көпіршіктерінде жиналатын ұрық сұйықтыгы- 
ның әсері қажет екенін, ұрықтану табысты болу үшін сперманың көп сумен 
араластырылган өте аз мөлшері жеткілікті екенін дэлелдеді, кейінірек мал 
шаруашылыгында осы факт аса маңызды роль атқарды. Кейде сұйылтудың өте 
көп болгандыгы сонша, ол микроскоп астында сперматозоидты таба алмаган, 
оптикалық техника сапасы жеткіліксіздігінен болган осы қате сапдарынан ол 
ұрықтандыру қабілеті сперматозоидтардың өзінде емес, спсрманың сұйық 
қүрамында деген түжырымга келген. Л.Спалланцани қолдан ұрықтандыруга



жұмыртқа салатын жануарлардьщ ғана емес (амфибиялар, тұт жібек құрты), 
тірілей туатын иттің жұмыртқаларында өсіре алған. Жатырға шприцпен төбеттің 
спермасын енгізіп, ол 2 айдан кейін қаншыққа ғана емес, төбетке де ұксайтын 
күшіктер алған. Л.Спалланцанидің тамаша еңбектерінен кейін қолдан ұрыктан- 
дыру әдісін іс жүзінде пайдалануға дейін талай уақыт өтті. Деседе балық өсіру 
шаруашылығында бұл эдіс бұрынырақ енгізілді.

Балық уылдырығын қолдан ұрықтандыруды алғашқы рет Германия да 
1763 ж. Стефан Людвиг Якоби іске асырды. Ол Л.Спалланцани еңбектерінен 
бұрын, балықтар ұрықтануы сыртқы ортада, уылдырықтың спермамен араласу 
нәтижесінде өтетінін тәжірибемен дәлелдеді. Ол табиғаттағы бақылауларының 
көшірмесін жасады: жетілген албырт балықтарын, бахтахтарды жэне басқа 
балықтардың (сұйық жыныс заттары бар) уылдырығын алып, сосын спермасын 
(шоғалдарын) су құйылған ыдысқа салып араластырды. Бұл «ылғал» әдісі деп 
аталып кеткен қолдан ұрықтандыру тәсілі, кең өріс алған жоқ, өйткені нэтижесі 
тұрақсыз жэне ұрықтану проценті өте томен болды. Балық өсіруде нағыз өрлеу 
1850 ж. В.П. Врасский зерттеп дайындаган «құрғақ» ұрықтандыру эдісімен 
байланысты, онда алдын ала уылдырық пен сперма араластырылады да, одан кейін 
гана су қосылады. «Құрғақ» эдіс албырт балықгары уылдырығында өте жақсы және 
тұрақгы нәтиже беріп, «орыс» әдісі деген атпен дүниежүзіне танылды.

Қазіргі уақытта қолдан ұрықтандыру әдісі бекіре, албырт және басқа 
кейбір балықтарды өсіруде балық өсіру шаруашылыгында кеңінен пайдаланады. 
Бұл кезде эртүрлі балықтар үшін түрлі ұрықтандыру әдісі пайдаланады, ол 
жыныс өнімдері ерекшеліктерімен байланысты. Мысалы, албырт балықтарында 
жұмыртқалары мен сперматозоидтары су ішінде өте тез (спермиялар бір минут 
ішінде-ақ) ұрықтану қабілетінен айрылады, осыдан «ылгал» эдістің нэтижесі 
төмендейді. Сонымен қатар, бұл балықтар спермалары жұмыртқаны қоршаган 
қуыстық сұйықтықта жақсы қозады да ұзақ уақытқа дейін қозғалу қабілетін 
сақтайды. Сондықтан, осы балықтар тобы үшін ұрықтандырудың «құрғақ» әдісі 
тиімді. Ал бекіре балықтардың спермиясына қуыс сұйықтыгы теріс эсер етеді, 
сондықтан бекіре балықтарының уылдырықтарын ұрықтандыруда «құргақ» эдіс 
емес «жартылай құргақ» эдісі жақсы нэтиже береді, бұл әдісте сперманы 
уылдырыққа қосу алдында сумен араластырады.

Балық өсірудегі қолдан ұрықтандыру балық өнеркэсібін үйымдастыруга 
мүмкіндік берді. Көптеген елдерде арнайы балық зауыттары багалы түрлердің 
шабакгарының (мысалы, бекіре балықтар) орасан зор санын табиғи су 
қоймаларына жібереді. Тоган балық өсіру шаруашылыгында шабақ алуга ең 
багалы балықтардың уылдырыгы мен сперм асы пайдаланады.

Қолдан ұрықтандырудың өнеркәсіптік зоотехникалық негізін қапаушы 
И.И.Иванов (1870-1932) болды, ол өзінің күш қуатын алуан түрлі практикалық 
әдістерге жұмсайтын өте сирек кездесетін адамдардың бірі еді. 1901 жылы ол 
Орлов губерниясында жылқыны колдан ұрықтандыру тәжірибелік пунктын 
ұйымдастырды. Кейінірек академик И.П.Павловтың колдауымен И.И.Иванов 
Петербургте көбею биологиясы бойынша жұмыстар циклын жүргізді. 
И.И.Иванов жануарларды түр аралық гибридтеу саласында да жұмыс жасады. 
1910-жылы ол Аскания-Новада зоотехникалык станция кұрды, кейінірек ол 
Батые Африкага гылыми экспедиция ұйымдастырып Сухуми маймыл питомнигіне 
алгашқы шимпанзе мен павиандар жеткізді. Өмірінің соңгы жылдары И.И.Иванов
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Қазакстанда жұмыс жасады, Алматы зооветеринарлық институтының (қазіргі Қазақ 
ұлтгық аграрлық университетінің) көбею физиологиясы кафедрасын басқарды. Ол 
ауыл \  шаруашылық жануарларының спермасыньщ қолайлы жагдайларда 
ұрықтандыру қабілетін біршама уақыт бойы сақгайтынын көрсетті. Табиғи жэне 
жасанды ортада құстар мен сүтқоректілер үшін қолдан ұрықтандыру нұсқаларын 
дайындады. Сүтқоректілер спермасын ұзақ уақыт сақгау мэселесін шешуді көздеп, 
ол төменгі температураларды (Цельсий бойынша 0 градусқа жуық) пайдалануды 
ұсынды. V

Өз эксперименттеріне сүйене отырып, И.И.Иванов қолдан ұрықгандыруды ең 
багалы асыл түқымды малдан неғұрлым саны көп ұрпақ алу үшін пайдалануды 
мақсат етгі. Қолдан ұрықгандырудың алғашқы тәжірибелерін іс жүзінде 
пайдалануды И.И.Иванов 1899-жылы жьшқылардан, ал 1910-жылы ірі жэне ұсақ 
қара малдан бастады. Кейінірек осы эдіс Кеңес Одағында мал жэне кұс 
шаруашылыгында кеңінен таралды, ал 1930-жылдан бастап Дания, АҚШ, Англия 
жэне т.б. елдердің ауыл шаруашылыгында пайдалана бастады. Бұл эдістің зор 
практикалық маңызы асыл тұқымды мал спермасын пайдалану тиімділігін ондаган, 
кейде жүздеген есе арттыруға мүмкіндік берді. Ол үшін спсрманы жұмыртқа 
сарыуызы сұйықгыгымен арапастырып сұйыптады. Мысалы, егер табиги 
шағылысудан бір асыл тұқымды бұқадан жыл ішінде 100-150 бұзау алынса, қолдан 
ұрықтандыру нэтижесінде 1500-4000 бұзау алынады. Бұл таңдаулы асыл түқымды 
малды жаппай көбейтуде жэне мап тұқымын жақсартуда үлкен мүмкіншіліктер 
туғызады.

Көп жылдар бойы қолдан ұрықгандыруды пайдалануга үлкен кедергі болган 
сперманы ұрыкгандыру қабілетін төмендетпей ұзақ уақьгща сактау мәселесі болды. 
Осы мэселені шешуде революциялық рөл атқарган сперманы терең тоңазыту эдісі 
болды (қатгы көмір қышқылында -  79°С жэне сұйық азотта-196°С). Бұл эдісті 
пайдапану, спермияларды тоңазьггу мен ерітуде температура ауысуының зақым 
тигізетін әсерінен қорғау эдістерін зертгеп табудан кейін мүмкін болды. Бұндай 
қоргау сұйытылган спермаға криопротекторлер (глицерин, диметильсульфоксид 
жэне т.б.) қосу арқылы анықгалды. Терең тоңазьггуда спермиялар коп жылдар бойы 
үрыктандьфу қабілетін сақтайды. 25-30 жыл бойы терең тоңазьпуда (-79 С жэне - 
196°С) сақгалған спермамен ұрыктандьфылган малдан, кэдімгідей сау төл алынған. 
Қолдан үрықтандьфу әдісі өркендеген елдердің медициналық практикасында да 
кеңінен таралган. Әдетге, мұндайда денсаулық жағдайы, ақьш жетістігі, жасаган 
жасы жэне т.б. жагынан қатаң талдаудан өткен еркек-донордың спермасы пай- 
даланады. Статистика бойынша, қолдан ұрықтандыру нэтижесінде туған балалар 
денсаулыгы, сабақ үлгеруі жагынан өз катарластарынан эпдеқайда алда болған.

73. ¥рықтану

Үрықтану процесінде бірінен кейін бірі келетін сатыларды ажыратуға 
болады: гаметалардың жақындасуы, белсенділенуі жэне қосьшу. Жогарыда 
айтылғандай гаметалардың жақындасуы жануарлардың морфологиялық бейім- 
делушілігімен, синхрондық мінез-құлқы жэне физиологиялық белсенділігімен 
қамтамасыз етіледі. Жақындасуга ең қолайлы жагдай іштей ұрыктандыру 
кезінде жүзеге асады, бұнда спермиялардың жұмыртқамен кездесу жеріне 
жеткізілуі жьшыс жолдары қабыргасының қызметі арқылы іске асырылады.
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Арасы жақын жерде немесе тікелей түйіскен жагдайда гаметалар арасында 
байланыстар қалыптасады (гаметалардың дистантты жэне контактылы өзара 
эсерлесуі деп аталады). Дистантты өзара эсерлесу аттрактант-гамондармен 
қамтамасыз етіледі. Жұмыртқа клеткалары гиногамондар, ал сперматозоидтар- 
андрогамондар бөледі. Үрықтану процесін биохимиялық тұрғыдан зерттеу 
америкалық ғалым Ф.Лилли (1912 ж) теңіз кірпісі жұмыртқасының шырышты 
қабықшасында фертилизин затын ашқаннан кейін белсенді түрде басталды. 
Фертилизин “жұмыртқа суы“ деп аталынған сұйықтық (ұрықтанбаған жұмырт- 
қалар жуындысы) спермиялар агтлютинациясын туғызады. Кейінгі зертгеулер 
фертилизин (химиялық құрамы бойынша-ликопротеид) сперматозоидтардың 
эртүрлі реакциясын туғызатынын көрсетті: спермиялар белсенділігін арттыру 
мен сақтау, акросомаға эсер ету, «артық» спермияларды жою үшін олардың 
бастарын бір-біріне жабыстыру. Осыдан кейін көп уақытқа дейін гаметалардың 
өзара әсерлесуін фертилизин-антифертилизин жүйесімен түсіндіру қалыптасты. 
Бұл жагдайда антифертилизин спермиялар бөліп шығаратын қышқыл белок- 
а н дрогам о н болып табылды. ' **" щ\ у< 1 11 §§§*

Көптеген жануарлар үшін, яғни ішекқуыстылар, моллюскалар, тікентерілер 
мен алғашқы хордалылыр үшін, спермалардың тартылуында түрлік ерекшелік- 
тері болатыны дәлелденді (Miller, 1985). 1978-жылы Miller ішекқуысты 
Orthopyxis caliculata жұмыртқасының сперманы өзіне тартатын аттрактант 
өндіретін жэне тек белгілі бір кезде ғана (мейоздың екінші бөлінуі аяқталған 
соң) бөлетінін дәлелдеді. Теңіз кірпісі (Strongylcentrotus puipuratus) жұмыртқа- 
сынан бөлетін заттардың құрамында 10 аминқышқылдарының қалдықтары 
болатын сперакт-пептид (Hansbrough, Garbes, 1981) жэне жұмыртқаның (Abaeia 
punctulata) іркілдек қабагынан бөлінетін құрамында 14 аминқышқылдарының 
қалдықтары болатын резакт -  пептид (Word et al, 1985) атграктант-заттардың 
мысалы бола алады. гЦ :1  '  ̂'

Үрықтанудың барлық түрлерінде, аталык безден атқыланған спер
матозоидтар сумен кездескенде немесе ұргашының жыныс жолдарына түскенде, 
ортаның күрт өзгеруіне ұшырайды, бұл олардың белсенділенуіне экеледі. 
Спермиялар белсенділенуі (қозғалыс қабілетінен басқа) бірқатар эртүрлі 
процестерді қамтиды. Олардың қатарына сүтқоректілер сперматозоидтарына тэн 
кагіацитация реакциясы қосылады. Реакция сперматозоид мембранасының 
өзгеруі, оның үстіңгі бетіндегі гликопротеиндік молекулалардың қайта қүрылуы, 
клеткалар қозгалысының жогарылауы жэне т.б. түрінде көрінеді. Капацитация 
аналык жыныс жолдарында басталады жэне оны аналық жыныс жолы 
сұйықтыгы бар ортада сперматозоидтарды инкубациялау арқылы қолдан 
жасауға болады. Тек капацитациядан кейін гана спермиялар акросомалық 
реакцияға қабілетгі бола алады. Спермиялар капацитациясы үшін белгілі уақыт 
керек (қойда шамамен -1,5 сағат, үй қоянында - 5 сағат, адамда -7 сағат). Спер- 
мия жұмыртқага бскітілгеннен кейін (бұнда талшықтың қозғалыс белсенділігі 
үлкен рөл атқарады деп есептелінеді) гаметалар арасында контактгылық өзара 
эсерлесу басталады. Бұл күрт белсенділенген екі гаметаның құрылымдық - 
физиологиялық өзгерістерінің күрделі тізбегімен байқалады. Сперматозоидтың 
белсенділенуі, ең алдымен, акросомалық реакция деп аталатын жұмыртқаның 
іркілдек қабығының материалы түрінде көрінеді.
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Акросоманың ажырауы спермияның кальцийге тәуелді акросомалык 
мембранасының оған іргелес жатқан плазматикалық мембранасымсн қосылуы- 
ның нэтижесінде жүзеге асады деп санайды.

Көптеген теңіз омыртқасыздарында акросомалық реакция 2 сатыда жүреді: 
акросомалык көпіршіктің жарылуы жэне акросомалык өсіндінің козғалуы (23- 
сурет). Акросомалык реакция тек қоймалжың қабықпеи түйіскенде ғана емес, 
іркілдек қабыкгың еріген материалымен түйіскенде де (ол ондағы сульфаттанған 
полисахаридтердің болуымен байланысты деп саналады), сол сияқты теңіз 
суында кальций концентрациясы жасанды көбейгенде де жүзеге асады.

Акросомалык реакцияны сперматозоидгың кез-келген қатты зат бетімен 
кездескенінде де бақылауға болады жэне ол, ец алдымен, акросомалык 
аппаратқа әсерін тигізеді.

Теціз кірпілерінде акросомалык түйіршіктің бұзылуы протеолитикалық 
фермеиттердің (спермализиндер) бөлінуімен жүзеге асады, олар сперманың 
коймалжыц қабьщ арқылы жұмыртқаның бетіне өтуін қамтамасыз етеді.

Спермализиндер жұмыртқа қабықтарын жэне сперматозоид пен жұмыртқа 
мембраналарын ерітіп, екі гаметаның заттарының қосылуына мүмкіндік береді. 
Акросомалык өсінді ұзарып, жұмыртқаның қабықтарының жұмсарған жерімен 
өтіп, жұмыртқаның плазмалық мембранасымен түйіседі. Теціз кірпілерінде 
түрлік ерекшеліктерін танудың негізгі сатысы дэл осы кезде жүзеге асады, ол 
акросома өсіндісіндегі ерімейтін белок биндиннің болуымен байланысты.

23-сурет. Теңіз кірпісінің спермасының акросомалык реакциясы. А-Б.
Сперма плазмалемманың астында орналаскан акросома мембранасының аймағы акросомалы 

копіршіктсн бөлінгсн затпен байланысады. В-Г. Актин молекулаларының полимсризациялануына 
қарай филаменттердін түзілуінен есіндінің алға карай жылжуы жүреді (Saunders бойынша, 1970)

Жұмыртқаның сарыуыз қабығында теңіз кірпілерініц осы түрінде биндинді 
байланыстыратьш табиғаты гликопротеинді түрлік рецепторлар болады. 
Плазмалық мембраналар түйіскен жерде қосылып цитоплазмалық кепір 
жасайды, оның кемегімен алдымен екі гаметаныц цитоплазмалары бірігеді, 
сосын ооплазмаға сперматозоидтың ядросы мен центроилі кешеді. Осы 
мезгілден бастап спермия мен жұмыртқа бір клеткага-зиготаға-айналады.

Акросомалык өсіндініц калыптасуы өте тез етеді. Мысалы, теціз кірпілерінің 
спермияларында бұл процесс түйіскеннен 1 сек. өткесін-ақ басталады. Өсінді 
негізінде алғашқы 10 сек. іигінде ұзарады, ал оньщ толық калыптасуы 60 сек.-та 
аяқгалады. Акросомалық есінді глобулярлы актиннің полимеризациясы жэне 
актинді филаментгердіц түзілуінің нэтижесінде қалыптасады (24-сурет). Бір
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мезгілде спермия мойнында динеинді АТФ-ң белсенділенуі жүреді жэне 
митохондриядағы тыныс алу қарқындылығы күрт артады. . d

Акросомалық өсіндінің ұзындығы түрлі жануарларда құбылмалы және 
спермия алдындағы кедергі қалыңдығына байланысты болады. Мысалы, теңіз 
жұлдыздары мен голотурияларда сарыуыз қабықшасы ғана емес, сыртқы 
қоймалжың қабықшасы да едәуір қалың, сондықтан спермия сыртқы қоймалжың 
қабықшасымен түйіскенде, акросомалық реакция процесінде ұзын 90 мкм дейін 
болатын акросомалық өсіндіні лақтырады. I

Теңіз кірпілерінде жұмыртқа қабықшаларының құрылысы ұқсас 
болғанымен, оны қоймалжың қабықшасы өте іркілдек, спермия оның қабатынан 
оңай өтіп, бірден ішкі сарыуыз қабықшасымен түйіседі, осы қабықшаның 
жұқалығына сәйкес акросомалық өсінді өте қысқа, 0,5-тен бірнеше микрометрге 
дейін болады. Жұмыртқа қабықшалары қалың кейбір жануарларда (акула 
балықтары, рептилиялар, құстар), гаметалардың қосылуы осы қабықшалар 
қалыптасуынан бұрын өтеді. , > I . Н  Щ Д И

акросома ж эн е  сперма
мембранасывыв
б р ы .ту ы

24 - сурепи Сүтқоректілердің акросомалық рсакциясы және 
сперманың жұмыртқамен туйісуінің бірінші сатысы көрсетілген (Austin, 1972)

Омыртқасыздар мен төменгі сатыдағы омыртқалыларға қарағанда, 
сүтқоректілерде акросомалық реакция акросомалық өсінді түзбей-ақ өтеді 
(23,24-суреттер) . Сперма мен жұмыртқа кездескеннен кейін сьфтқы 
акросомалық мембрананың көп жерлері жабысады, осы жерлерде тесіктер пайда 
болады, олар арқылы сыртқа акросомалық түйіршіктердің ферменттері 
(гиалуронидаза, протеиназа-жұмыртқалық төмпешіктің фолликулалық 
клеткаларын өзара байланыстыратын қоймалжың заггы қорытатын фермент)
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шыіады. Спсрмия осылай жұмыртқа қабықшасына (zona pellucida) жол салады. 
Содан кейін жабысқан мембраналар көптеген ұсақ көпіршіктерге бөлінеді 
(везикуляция процесі) жэне спсрмияның алдыңғы бөлігі тек ішкі акросомалык 
мембранамен қоршалып қалады (24,25 суреттер).

Гаметалардың плазмалық мембраналарының қосылуы жұмыртқаның 
белсенділінуіне әкеледі. Сондай-ақ жұмыртқа плазмалеммасында тұрған 
сперматозоид мембранасының (дэлірек - оның акросомасының) Na+ иондарының 
өткізгіштігі жоғарЬілайды жэне осы мембрана клеткалар ішіндегі деподан Са2+ 
иондарын босататын автокатализдік реакцияның басталып кетуінде маңызды 
рөл аткарады. Са" иондарының жаппай босатылу толқыны жұмыртқа 
белсенділенуінде негізгі рөл атқарады деп саналады. Бір мезгілде жұмыртқа 
мембранасының теріс заряды оңға айналып, поляризациясы қарама-қарсы 
өзгереді. Бұл реакция жұмыртқаға артық спермиялар енуіне кедергі жасайды, 
сондықтан ол спермияларды жедел кедергілеу реакциясы деп аталады (Gray et 
all., 1982). Бірнеше минуттан кейін Са2+ концентрациясы бұрынғы қалпьгаа дейін 
төмендейді де сперматозоид енген жерден шамамен 5-25 мкм/сек жылдам- 
дықпен сыртқа теуіп таралатын кортикальдық түйіршіктер экзоцитозы 
басталады. Осы процесс жұмыртқаның кортикальдық рсакциясының маңызды 
элементі болып табылады, оның барысында кортикальдық түйіршіктер 
мембраналары жұмыртқаиың плазмалық мембранасымен жабысады да, осы 
жерде түйіршіктер жарылып, оның ішіндегі заттары жұмыртқа кабыкшасының 
астына кұйылады (ңара: 24-сурет).

(А) сперматозоид
мсмбрапасы

акросома
мембрамасы

ядро

Центриоль

спермия мсіі оган 
іргелсс акросома 
мёмбраііаеыііьш 

косылуы

25 -  сурепи Атжалман спермасының акросомалык реакциясы 
А) Атжалман спермасының акросомалык реакциясы барысынла жасалынган микрофотография.

Мембрана көпіршіктер түзейді.
Ә) Электронды микроскопия көмегімен жасалынган сперманын бас бөлімінде плазмалык жэне

акросомалык мембраналардың түйісуі көрсетілгсн түсіндірмелі сурет (Meizel, 1984)

Кортикальдық түйіршіктер ішінен әртұрлі реакцияларды қоздыратын 
заттар босатылады:

1. Протеолитикалық фермент-жұмыртқаның сарыуыз қабықшасы мен 
плазмалық мембранасын бөліп тұратын вителлинді деламиназа;

2. Протеолитикалық фермент-жұмыртқа бетіне( жабысқан спермиялардан 
тазартатын сперморецепторлы гидролаза; ч
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3. Вителлинді деламиназа көмегімен суды сіңіріп алатын осмотикалык 
активті гликопротеид, плазмалық мембрана жэне сарыуыз аралығындағы куыс;

4. Сперматозоидтарды өткізбейтін ұрық қабығының түзілуіне ықпал 
ететін фактор; Ы - Щ1 11 =,0

5. Жұмыртқа клеткасының плазмалеммаүсті гиалинді қабықтың қалып- 
тасуына қатысатын құрылымдық белок. ..

Кортикальдык; түйіршіктердің материалыньщ бөлінген бір бөлшегі суланады 
жэне ериді, перивителлді сұйықгық түзейді, ол сарыуыз қабығын ооплазманың 
бетінен ығыстьфады (26 в-сурет). Бұл материалдың басқа бөлімі сарыуыз 
қапшьпымен қосылады, ісінеді, тығыздалады жэне «ұрықгану қабығына» 
айналады. Кортикальды түйіршікгердің қатысуымен бұдан да басқа жұмыртқа 
бетінде тығыз біртекті құрылым-гиалинді қабат қалыптасады (26 б,в- сурет).

Кортикальдық түйіршіктердің өнімдерінің болінуі гаметалар бір-бірімен 
түйісе салысымен бірден басталмайды, біраз уақыт өткен соң басталады. Бұл 
жасырын кезеңнің ұзақгығы теңіз кірпісінің жұмыртқасында, мысалы 17 секундтан 
70 секундқа дейін созылады (орта температурасына тәуелді). Кортикальдық 
денешіктердің заттарының секрециясы 10-90 сек ішінде жұмыртқаньщ барлық 
бетіңе таралады. , - , ш  і .' ■ ! В %

пм жо кг

В

26 -  сурет. Теңіз кірпісінің жұмыртқасындағы кортикальдық реакциясы (Saunders, 1970).
А-сперманың жұмыртқаға жақындауы; Ә-В-кортикальдық реакцияның сатылары; 

сперманың кірген жерінен бастап кортикальдык түйіршіктегі заттардың сыртка шығуы, қабықтың 
ажырауы жэне перивителлиндік қуыстың қалыптасуы көрсетілген. Гиалинді кабыктын 

қалыптасуы; гс гиалинді қабат; жо -сарыуыз қабыгы; кг -  кортикальдык гранула; оо -  ұрықтану 
кабыгы; пм -  плазмалық мембрана; гпт -  перивителлинді сұйық толған перивителлиндік қуыс

Зертгелген жануарлардың тек аздағандарында (қоежақгаулы моллюскалар 
мен сақиналы кұрттардың бірнеше түрлері) кортикальдық түйіршіктер ұрыктанған 
кезде бұзылады жэне цитоплазмада дамудың соңғы сатыларына дейін сақталады.

Сонымен, кортикальдык реакция барысында ұрықтанған жұмыртқадан 
осмостық активті мукопротеидтер бөлінеді жэне жұмыртқа мен ооплазма 
арасында перивителленді сұйықтық қабаты түзіледі. Бұл процестің биологиялық 
маңызы өте үлкен: ол жұмыртқаға артық спермалардың енуіне кедергі келтіретін 
механизм қызметін атқарады. Осымен катар, кортикальдык реакция нәтижееінде 
түзілетін перивителлинді сұйықтық ұрықтың жүмыртқа қабығын тастап 
шығатын уақытына дейін өтетін кезеңцегі арнайы орта қызметін атқарады.

Кортикальдык реакция соңынан, шамамен гаметалар түйісуінен 6-8 
минуттан кейін, ооплазмада белок синтезінің белсенділенуі басталады. Белок



биисмитш клетка ішіндсті pH-и жогарылауынаи күшсйелі дсп саналэды, pH 
жогарылауы <п кстспндс кейбір иондар (Н \ Na’ жэне т.б.) гасымалдау даты 
«пгерістермсн байланысты. Сон дай-ак, белок синтез* трансляция денгейіндс 
жүрелі жэне ялронын кагысуын галан стпсйді. Үрыктанудаи ксйін белок 
снитпдеу ал паратым ы и барлык компонеиттсрі (РНК, рнбосомалар, АТФ жэне 
т.б.) дереу жүмыс істей бастайды, матрицалык РНК молекулалары ииформосом 
курам ы мам шыгады да трансляция аппараты компоненттсрімен «пара эсерлсседі, 
полирибосомалар жэнс т.б. калыптасады.

Гаметалардын косылуы. Проиүклеүстер калыпгаеуы. Сингамия

Егер гамсталар кеідесуі мсн бірігуіидс сперматозоид белсснді рол аткарса, 
акросома өсіндісінін мембранасы мсн жүгмыртканың платмалык мсмбранасынын 
туй icy і жэнс қосылуынан кейш релдер ауысады: спермия ко и алые кабілсгін 
жогалтады жэнс жүмыртка клеткасынын белеснділігі аркасында ол оогшазма 
іііііне гартылады. Бул кейде жумыртка мсн спермия түйіскен жердсгі ооплазма 
жиырылып (27-суpent), кабылдаущы деп аталіан тимпсипк калыптастырады 
(тенн кірпісіндс үрықтану томпешігінін биіктігі 6,7 мкм жэнс c h i  2 мкм). Сосын, 
үрыктану томпеипгі аркылы ооплаіманы тсрсн бойлап ядро, ортангы беліктсгі 
органоидтар, фибриллдердш білікгік комплексі көшсді (кейбір түрлсрде галшык 
жұмыртка бетіндс калып, ксйіннен шыгарылады).

УЛтт даму биологиясы _____________________________________________ 101

27-сурет. Үрыгтану сатылары және болінудін бастаяуы (сыэба иұска).
I -оопла іма. I а-корггшсаяьдік түйіршіктср; 2-ядро: 3-жы.тгыр кабык: 4-фолликулярлы эпителий;

5-сперма; 6- бағыттағыш денсоіггср; 7-жеплу сатысындағы беліну, 8-ұрыхтану бүршігі; 
9-урьпетану қабығы; 10-аналык пронуклеус; 11-аталык пронуклеус; 12-синкарион; 13-урыктын

алгашкы и я п т а ш  болінуі; 14-бластомерлер

Теніз кірпілерінде жұмыртканын барлық аймагы спермнямен косылуга 
кабілепгті, бірак көгггегсн омырткасьпдар мсн кейбір амфибияларда спермияны жәнс



102 С. Т. Нүртазин, Э.Б. Всеволодов, Б.Есжанов

олардьщ қосылуын плазмалық жарғақшаньщ тек маманданған аймактарынан гана 
білуге болады. Спермияньщ құйрық бөлімінің қызметі -  козгалыс, ал ооплазмада ол 
ешқандай рол атқармайды, дегенерацияға ұшырайды. Сперматозоидтардың кейбір 
органоидгары да: байланыстыру бөлімінің митохондриялары, талшық түбіндегі 
центриоль, акросома қалдықгары осылай бірте-бірте жойылады.

Басқа органоидтар жұмыртқаның одан эрі дамуына қосылады. Спермия 
ядросы алғашқы сағаттар арасында бірте-бірте аталық пронуклеуске айналады, 
оның жоғары конденсациялық хроматині ДНҚ тізбегінің деконденсациясы 
арқасында томпая бастайды, ДНҚ репликациясы өтеді, көзге білінетін 
ядрошықтар пайда болады, пронуклеус жұмыртқа ортасына қарай көшеді.

Аталық пронуклеустің ядролық қабықшасы жазық майда көпіршіктерден 
қайтадан пайда болады. Көпіршіктер ұрық ядросы хроматин массасының бетінде 
тізіледі де бір-бірімен қосылып, кэдімгі қос қабат ядро қабықшасын құрайды.

Аталық ядросының өзгерулері мен көшуі, әдетте жетілудің екінші 
бөлінуімен бір уақытта өтеді (кейбір жағдайларды санамағанда, мысалы, теңіз 
кірпісінде спермияның енген уақытына дейін аналық пронуклеусы қалыптасып 
қалады). Егер де спермия мейоздың ерте сатыларындағы жұмыртқамен (дэлірек 
ооцитпен) қосылса, ол жетілудің екінші болінуіне дейін ешқандай өзгерістерге 
ұшырамайды. Ооплазмада осы сатыда спермия ядросының өзгеруіне себепті бір 
фактор пайда болуы мүмкін. Ш  І ЯНІЦ

Екінші полярлық денешік бөлініп кеткеннен кейін ооплазмада қалған 
аналық ядроньщ хромосомалар тобы айналасында да ядролық қабықша 
қалыптасады, хромосомалар деконденсацияланып, домалақ аналық пронуклеус 
пайда болады, ол жұмыртқа орталығына қарай жылжи бастайды.

Сарыуыз қосындыларынан бос цитоплазма орталығында екі пронуклеустер 
жақындайды да, “пронуклеустер биінен” кейін бір-бірімен түйіседі. Сүтқорек- 
тілерде пронуклеустердің жақындау процесі шамамен 12 сағатқа созылады. Осы 
сатыда олардьщ көлемі де, кұрылымы да бір-бірінен аумауды, немесе бір 
пронуклеустің көлемі екіншісінен үлкенірек болуы мүмкін. Осы сингамия кезеңі, 
яғни аталық жэне аналық хромосомалардың араласуы, екі геномның бірігу кезеңі. 
Кейде (мысалы, гибридизация жағдайында) геномдар эртүрлі болып, бір-біріне 
ұқсамайды, осы кезең дамып келе жатқан организмге бөтен генетикалық инфор- 
мацияны енгізуге өте қолайлы. Жаңадан қалыптасып келе жатқан зигота геномы 
ооплазмага енгізілген, ол синтезделген in vitro гендерге (трансгендік жануарлармен 
жасалган тәжірибелер) жеткілікті түрде шыдамды. Сингамия-бүл аналық без бен 
сперматозоидтың түйісуінен басталатын ұрықтану процесінің соңгы сатысы.

Кейде (теңіз кірпілерінде, кейбір цұрттарда) пронуклеустер қосылып 
біріккен ядро-синкарион құрайды (қара: 24-сурет). Пронуклеустер ядролық 
қабықшалары түйіскен жерде бұзылып, олардың ішкі затгары ортақ ядролық 
қабықша астында бірігеді. Бірақ, пронуклеустер өте жиі тыгыз түйісіп, 
бөлшектенудің бірінші бөлінуі басталганга дейін, қосылмаган қалпында қалады. 
Соңгы жагдайда аналық жэне аталық геномдар экваторлық (метафазалық) 
пластинка қалыптасып келе жатқанда, бірінші митоздың метафаза сатысында гана 
бірігеді. Кейбір жануарларда хромосомалық жиынтықтар бұл сатыда да қосылмай 
ұзақ уақытқа дейін бөлініп жатқан жұмыртқа бластомерлерінде жекешеленіп, екі 
бөлек хромосома топтарьш құрап тұрады (гономерия қүбылысы).

Аталық пронуклеус аналық ядросымен кездесу жеріне көшкенде ұрықтық 
жұлдыздың (сперматозоидтың) центросомасы бөлінеді, пайда болган екі клетка
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орталықтары кос пронуклеустердің екі жағына карай таралады. ¥рықтық 
жұлдыз кос полюсті ұршыққа айналады, ал зигота бөліне бастайды (27-сурет).

7.4. ¥ры қтану кезіндегі ооплазма сегрегациясы

Ұрықтану процесінде ядролар мен ұрықтық жұлдыз гана емес, ооплазма- 
ның эртүрлі компоненттерінің де көшетіні байқалады. Бұл процесс қатаң 
тәртіппен, зақцылықпен өтеді жэне эр түрдің жұмыртқасы ооплазмасының 
гетерогендік қасиетін көрсетеді.

Әдетте көпшілік жануарларда жұмыртқа ооплазмасы гетерогендік кұрылы- 
мын өзінің аналык безде даму процесінде-ақ қүрайтынын айта кету керек. 
Мысалы, амфибиялар жұмыртқалары анимальдык жэне вегетативтік жартыларга 
дифференциалдану аркасында морфологиясы бойынша поляризацияланган. 
Анимальдык полюске таяу пигменттік жэне гликогендік түйіршіктер, 
рибосомалар концентрациясы жогары болады, жұмыртканың ядросы да 
(ұрыкгык көпіршік) осы жаққа ауысады. Осыган қарсы вегетативтік полюсіне 
карай сарыуыз пластинкаларының концентрациясы жогарылайды. Құйрыкгы 
амфибияларда болашак ұрыктыц кранио-каудальды осі анимальдык және 
вегетативтік полюстерді косатын сызықпен тура келеді.

Ұрықтану нэтижесінде кортикальдык жэне онымен байланысты реакция- 
дан басқа жұмыртқа материалының үстіңгі, сол сияқгы терең бөліктерінде де 
араласу жүреді. Бұл кезде тек болашақ ұрықтың осі гана емес, сол сияқты 
шамамен болашақ органдардың пайда болатын орны да аныктапады. Ары қарай 
бөліну жұмыртқаның «үндемес» өз геномында жүреді. Қазіргі кезде морфогене- 
тикалық детерминанттардың ядродан тыс, ооплазмалық таралуын дэлелдсйтін 
көптеген деректер жинакталган. Детерминанттар ретінде эдетте, аРНҚ актин 
мен гистондардың, жеке мРНҚ, рРНҚ, кортекс белоктары, органоидтарды 
қарастырады. Үрық бөліктсрінің тагдырының айырмашылыгы кейде оолемма 
компоненттерінің анизотропиясымен де анықталады.

РНҚ (РНП), митохондрия, пигмснтті жэне кортикальдык түйіршіктер жэне 
баска да мембраналық органоидтардың ооплазмасында кеңістікте орналасуы 
олардың цитоқацкалык торларымен, желім сияқты байланысуымен түсіндірі- 
леді. Клетканың тірек-козгалыс цитоқаңқасы жүмыртқаның морфогенетикапық 
детерминанттарын қатыруда, сол сиякты олардың ооплазмалық сегрегация 
кезінде қайта орнапасуын қамтамасыз етеді. Сонымен, жұмыртқада фибрил- 
лярлы актинніц орналасу анизотропиясы кортикальдык цитоқаңқа торымен жэне 
онымен байланысты болатын барлык мембраналық органоидтар, РНҚ 
торларының пассивті қозгалуына көмек көрсететін, ең соңында олардың 
орналасуының полярлануына апып келу нэтижесі болып табылады. Осыдан-ак 
жұмыртканың полярлану процесін актинді тсжсйтін цитохалазинмен тоқтатуга
болатыны да түсінікті.

Егер көптеген түрлердің жұмыртқапарының анимальды -  вегетативті 
остері оогенез процесінде анықталса, онда билатерапьды жануарлардың эртүрлі 
өкілдерінде дорсо-вентрапьды осі ұрыктанганга дсйін нс ксйін жэне онымсн 
байланысты эртүрлі уакытгарда қалыптасады. Хордалыларда осы скінші нсгізгі 
остің аныкталуы жүмыртқага спермияның енген уакытына байланысты.

Сперматозоидпен түйіскеннен соң бірнеше секундтан кейін-ақ, ооплазмада 
биохимиялық өзгерістер: кортикальдык түйіршіктердің йідырауы жэнс цитоплазма



компоненттерінің көшуі басталады. Соңғы құбылыс пигментгі түйіршіктердің 
көшуімен көзге түседі. Амфибиялар жұмыртқаларында, сперматозоид енген жердің 
қарама-қарсы жағында, экватор маңайында пигментация өзгереді: пигмент ішке 
қарай жылжиды, соның арқасында осы беттің түсі ашылады да (кара пигмент болса 
сұрланады, қоңыр пигмент жагдайында саргыштанады) сұр орақ (жарты ай) пайда 
болады (28-сурет. Сұр орақгың орта жерінің дене арқасының ортасына сәйкестігі 
экспериментпен дэлелденген және ол болашақ ұрықгың дорзо-вентральды осін 
айқьшдайды. ■ v.'fF* 1 1  ШШ I  - I I  I  Я
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28-сурет, Амфибия жұмыртқасындағы ұрықтану жэне сұр орақтың пайда болу процесі.
А. сперматозоид жұмыртқамен байланысқа түседі. Ә. жұмыртка жэне сперма пронуклеустерінің 

жақындауы және кортикальдық реакциясының басталуы. Б. Сұр орактың дорзальді бөлімде 
қалыптасуы. 1- орақ ядросы; 2-сперматозоид жолы; 3- пронуклеус; 4-ядро; 5- сұр орақ

Дорсо-вентральды осьтің бұрыннан қалыптасқан кранио-каудальды осьпен 
қиылысатын үшінші медио-латералды осьтің орнын таза геометрия бойынша 
айқындайды. Сонымен болашақ ұрықтың негізгі симметрия осьтері зиготада 
белгіленеді. . -ү - - Н  1 ■,■

Сұр орақтың маңыздьшыгы - тагы да кейінгі даму процесінде осы жерде, 
ұрық ұйымдастырушысы деген атаққа ие болып, дамудың реттелуінде зор рөл 
атқаратын бластопордың арқалық ернінің қалыптасуы. Егер зигота сатысында 
сұр орақ материалы алынып тасталса, онда жұмыртқа бөлінгенмен, гаструляция
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басталмайды. Егер де сұр орақ материалы тең бөлінетіндей етіп зиготаны екіге 
белее, онда екі дені сау ұрык дамиды. Қалыпты тұқым даму үшін сұр орак 
материалының жартысы сақталса жеткілікті. Сондай-ак сұр орақ материалының 
белсенділігі оиың кортикальдык қабатымен айқындалады, бұл сұр орақтың тек 
кана кортикальдык қабатын тұкымнын баска жерлеріне коидыру эксперимент- 
терімен дэлелдеигеи. Сұр орақ презумптивтік хордаға сәйкес келеді.

Сонымен, ұрыктану нәтижесінде ооплазма компоненттерінде маңызды орын 
алмастыру жүзеге' асады, ол ары қарай дамудың, эсіресе, цитожіктелу ерек- 
шеліктерінің сипатын айқындауда маңызды орын алады. Жогарыда айтылгандай, 
кейбір түрлердің жұмыртқаларының цитоплазмасында арнайы гендерді 
белсендіретін немесе әлсіздендіретін морфогенетикалық детерминантгары болады. 
Ооплазмада детерминанттардың кеңістікке орналасуы олардьщ жұмыртқа 
бөлшектенген кезде эртүрлі бластомерлердің орналасу ерекшеліктеріне 
байланысты, ягни бұл саты қалыпты дамудың шешуші жагдайы, болып табылады.

7.5. Моно- жэне полиспермия

Әдетте, көптеген жануарларда өте көп сперма болады, олардың жүздеген 
жэне мындагандары жұмыртқа клеткасына бекінуі мүмкін (29-сурет), бірак 
ұрықтану процесінде жұмыртқамен бір гана сперматозоид косылады — бұл 
физиологиялық моноспермия. Ол, жұмыртқа көлемі кішкентай, сырттай ұрық- 
тандыратын жануарлар топтарының бэріне жэне іштей ұрыктандыратындардың 
көбіне ортақ болады.

29-сурет. Сарыуыз кабығына көптеген сперматозоидтар жабысқан теңіз кірпісінің 
жұмыртқа клсткасы А) жеке сперматозоид үлкейтіліп көрсетілген; Ә) растрлык злектроиды

микрофотография (C.Glabe,2005)

Физиологиялық полиспермия деп жұмыртқа ішіне бірнеше (2-7) немесе 
одан да көп (25-45) спермиялар енген жағдайды айтады.

Қазіргі уақытқа дейін ұрықтанудың осы түрі буынаякгыларга (насекомдар), 
моллюскаларга (бауыраяқтылар класы) жэне хордалыларға (акулатәрізді 
балыктар, құйрықты амфибиялар, рептилиялар мен құстар) тэн. Филогене-
тикалық тұргыдан ұрыктанудың бірінші типіне моноспермия, ал физиологиялық

Л
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полиспермия эволюцияда кейінірек пайда болган деген көзқарас қалыптасқан. 
Физиологиялық полиспермияға бейімді жануарларда барлық жұмыртқага енген 
спермиялар алғашқьща синхронды өзгереді, бірақ кейін аналық пронуклеусімен 
жалғыз ғана аталық ядро қосылады, ал қалғандары даму процесіне қатыспайды 
да жойылып кетеді. .=>■..&щ  ННШшЯ

Егер физиологиялық полиспермді жануар ооплазмасына енген спермиялар 
саны мөлшерден көп асып кетсе, бұл даму процесінің бұзылуына әкеледі. 
Мысалы, Triturus palmatus тритонның дамуы енген спермиялар саны 10-нан кем 
болса, әдеттегі қалпынша өтеді. Ал егер, осы сан 10-нан асып түссе, шамадан 
тыс ұрық ядролары дамуының эсерінен эрдайым бөлшектену процесі бұзылады 
да, аномалияға жэне дамудың тоқтауына әкеледі. Ооплазмадағы спермиялар 
саны 20-дан асқанда жұмыртқалар бірінші бөліну аяқталмастан өледі.

Егер, физиологиялық моноспермді жануарлар жұмыртқасына бірнеше 
спермиялар енсе (ұрықтанғанда спермиялар концентрациясы өте жогары 
болгандықтан немесе жұмыртқаның ақауы болуынан), олардың бэрі өсуге 
кіріседі жэне жұмыртқаның бірінші бөлінуінде-ақ бір уақытта екеу емес, үш, 
төрт тіпті одан да көп бластомерлер пайда болады. Кейін осындай жұмыртқада 
бөлінудің кез-келген сатысында бластомерлер саны көп болып шығады. 
Мысалы, теңіз кірпілері екі спермамен ұрықтанганда үшплоидты ядро пайда 
болады, онда эр хромосома екі емес, үш көшірмеден тұрады. Нэтижесінде 
биполярлы ұршықтың көмегімен хромосомалардың бөлінуімен бірге екі еншілес 
клеткалардың арасында триплоидты жиынтықтың төрт клетка арасында 
орналасуы жүреді. Бұл кезде бір клеткалар кейбір хромосомалардың артық 
көшірмесін алса, басқаларында бұлар болмайды. Полиспермдік ұрықтардың 
даму сапасы нашарлайды, олар өмірге қабілетсіз болады (сондай-ақ, 
полиспермия негұрлым айқын түрде болса, согұрлым даму ақаулары күштірек 
болады да, өлім ертерек келеді). Сонымен, физиологиялық моноспермді 
жануарларда полиспермия -  патологиялық кұбылыс.

Осымен байланысты, эволюцияда жұмыртқага артық спермиялар енуіне 
тосқауыл жасайтын бірнеше механизм қалыптасқан, олардың кейбіреуі 
жоғарыда келтірілген-ұрықтану қабықшасының пайда болуы. Бірақ, мұндай 
механизм толық моноспермияны қамтамасыз ете алмайды, өйтксні қабықша 
ұрықтанудан кейін біртапай уақыт өткеннен соң, жұмыртқа бетіне көптсгсн 
сперматозоидтар жетіп үлгірген кезінде қалыптасады. Ягни, бұдан ертерек 
сатыда қызмет істейтін қорганыс механизм болуы керек.

Агылшын зерттеушілері Н.М.Ротшильд пен М.М.Суон (1952) гипотеза- 
сына сэйкес, моноспермді жануарлар жүмыртқаларында полиспсрмияны 
болдырмайтын екі сатылы тосқауыл орын алады. Полиспермияга қарсы жылдам 
жартылай тосқауылдың алгашқы сатысында, гаметалар өзара түйісуінен 1-2 
секунд өткеннен соң, жұмыртқа бетінде спермияларга ксдергі болатын көзге 
білінбейтін өзгерістер өтеді. Ксйінгі жұмыстарда, сперматозоид мембранасының 
жұмыртқа мембранасына косылуы енген жерде жүмыртқа мембранасының 
деполяризациясы коса жүретіні жэне жұмыртқа мембранасы өзінің теріс 
зарядын оңга ауыстыратыны көрсетілген. Зарядтың өзгеруі полиспермияга 
қарсы жылдам тосқауылдың негізінде жатады, ол артық спермиялар енуіне 
тосқауыл болады (Gray et al., 1982). Осыдан кейінгі екінші саты жұмыртқаның 
кортикальдык қабатының көзге көрінетін өзгерістеріне сэйксс баяу өтеді; ол
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аякталганнан соң жұмыртка бел түгелдей спермияларды өткізбейтін болады 
(тольік тосқауыл сатысы).

Қазіргі кезде теңіз кірпісінің ұрық клсткасының полиспермияға тосқауыл 
коюы плазматикалық мембрананың электрлік потенциальшьщ жьшдам өзгеруімен 
қамтамасыз етіледі деп саналады. Барлығымызға белгілі мембрананың екі жағында, 
иондардың, эсіресе, натрий жэне калий иондарыньщ, концентрациясы эртүрлі 
болады. Нәтижесінде клетка ішіндегі теріс зарядталған затгармен сыртқы ортадағы 
заттардың айырмаіііылыгы шамамен 70 милливольт потенциалды құрайды. 
Алғашқы сперма анапық ұрыққа жеткеннен кейін бір секундтың оннан бір бөлігі 
аралығында мембрана деполяризацияланады жэне мембраналық потенциал ұрыққа 
натрий ионының түсуінің нәтижесінде оң зарядталынады (0-ден +20мВ-ке дейін). 
Сперматозоидтар потенциалы-1 ОмВ-тан аз теріс зарядгалынған ұрық мембрана- 
сымен байланыса алмайтындыгы дэлелденген.

Жұмыртқа мембранасынын натрий каналдарының өте жылдам ашылуы 
арнайы акросомалы белоктың көмегімен іске асуы мүмкін (Gould, Stefano, 1987).

Зертеу жұмыстары полиспермияны жылдам тосқауылдау процесі тек бір 
минутка созылатындығын дәлелдеді. Осыдан кейін полиспермияны жай 
тосқауылдау процссі немесе кортикальдық реакция жүреді.

Теңіз кірпісінің ұрығының плазмалық мембранасынын астында диаметрі 
шамамен Імкм болатьш 15000-й түйіршіктер орналасады, бұлар сперма жэне 
плазмалеммамен байланыса отырып, сарыуыз қабығымен мембрана аралық қуысқа 
өзінің ішіндегі затгарды бөледі. Сарыуыз қабығын ұрық бетімен байланыстыратын 
белоктар түйіршіктерден босап шыккан протеолитикалық ферментгермен еріп 
кетеді, ал босап шыккан мукополисахаридтер плазмалеммамен сарыуыз қабығы 
арасьшдағы қуысты суға толтырады. Нэтижесінде сарыуыз қабығы ұрық бетінен 
алшақгайды да, осы уақыттан бастап, ол - ұрықтану қабығы деп аталады. Осы 
қабық қалыптасқаннан кейін сперматозоидтар ұрыктан алшақгай бастайды. Бұл 
процесс алғашқы ұрықтандырушы сперманьщ байланысуынан 20 секундтан кейін 
бастальш, бір минутқа созылады. Сонымен қатар, протеазалар сарыуыз қабығының 
биндинді рецепторларының қасиетгерін өзгертеді. Ал кабықтың катаюы көрші 
белоктардың-тирозиннің қалдықтарымен көлденең байланысуының нэтижесінде 
іске асады. Бір мезгілде кортикальді түйіршіктерде жиналған белок-гиалинді 
белоктың-бөлінуі жүреді. Плазмалық мембрана осы белокпен біріге отырып, 
ұрықгы коршай орналасқан кабьгқ түзеді. Гиалинді қабық бөлшектену барысында 
бластомерлерді ұстап тұрады. Теңіз кірпісінде кортикальдық түйіршіктердің ішкі 
заттарының секрециясының нәтижесінде ұрықганганнан бір минутган кейін ұрық 
беті спермалар өте алмайтын дәрежеге жетеді. Спермалар перивителлинді қуысқа 
түскеннен кейін, олардьщ беті жабысқак бола бастайды да, бір-бірімен құйрыгы 
жэне бастары арқылы жабысады. Егер ұрыкгың перивителлинді сұйыктыгын сумен 
жуьш тастаса, ооплазмага көптеген сперматозоидтар кіретіндігі экспериментгерде 
байқалган. Сүтқоректілерде кортикальдық реакция ұрықтану қабыгын түзбейді, 
бірақ оньщ барысында ферменттер спермалардьщ түссіз қабығының рецепторын 
өзгеріске келтіреді (түссіз қабық реакциясы). Сонымен катар, полиспермияға 
тосқауылдайтьш көмекші факторлар да бар. Теңіз кірпісінде полиспермияга қарсы 
ұрықтың қоймалжың қабығының маңызы өте жогары. Осы қабык арқылы өткен 
спермалардьщ 80-90% ұрықтандыру қасиетінен айьфылып калады. Осы қоймалжың 
қабықга спермаларда акросомалык реакцияны болдыраіын Лилли фертилизиніне



108 С. Т. Нуртазин, Э.Б. Всеволодов, Б.Есжанов

ұқсас зат болады делінеді, ал егер сперматозоидтьщ акросомалық өсіндісі сарыуыз 
қабығымен байланысудан бұрын түсіп қалса, онда ол ооплазмаға кіре алмайды.

Осындай спермалардың элиминация факторы -  фертилизин көптеген жан- 
уарлардың жұмыртқаларында (теңіз жұлдыздарында, жұмыр құрттарда, 
моллюскаларда, дөңгелек ауыздыларда, балықтарда, құйрықсыз қосмекенділердің 
жұмыртқаларында) кездеседі. ЩЛ

Жұмыртқа беткі аймағының кез-келген жерінен спермалар кіре алатын кейбір 
жануарлар түрлерінде, артық спермалардың кіруіне тосқауыл ретінде, 
кортикальдық реакция барысында ооплазмадан ажырайтъш сарыуыз қабыгы болып 
табылады. Алғашқы спермадан соң ұрықпен байланысқа түскен сперма күшпен 
одан алынып тасталынады. Артық спермалардың алынып тасталынуы қабыктыц 
ажырауы тәрізді кортикальдық түйіршіктердің протеазаларының көмегімен іскс 
асуы мүмкін. Жұмыртқаға бір мезгілде бірнеше сперматозоидтар байланысқа түссе, 
олардьщ барлыгы ооплазмаға кіреді. Келесі полиспермияға көмекші тосқауыл 
факторы сперматозоидтьщ ооплазмаға кіретін аймағының шектеулі болуы. 
Мысалы, сүйекті балықгардың жұмыртқасы (уылдырығы) сперматозоидты 
өткізбейтін қабықпен қоршалған, онда аталық жыныс клеткасы ооплазмага өте 
алатын жалғыз микропилярлы канал бар. Каналдың шеткі бөлімінің диаметрі оның 
барлық куысына сперма толатьшдай тізбектелініп бірінен кейін бірі орналасады. 
Осыдан соң бірінші ұрыктандырушы сперма ооплазмамен түйісіп сіңірілген соң, 
калган спермалар кортикальдық реакциясымен тосқауылданады (артық сперма- 
лардьщ агглютинациясы факторларымен). Жоғарыда айтылған сүйекті балықтардың 
полиспермияға қарсы айтарлықтай тұрақты механизмі, қолайсыз жагдайда да 
(сперматозоидтардың жогары концентрацияеында жэне үрыктыц нашар 
физиологиялық жагдайында) қалыпты ұрықгандыруга мүмкіндік береді. Алайда 
полиспермияга тосқауыл механизмі, сперматозоидтардың томен концентрация- 
сында ұрықгандыру пайызының (тек экспериментте гана емес, табиғи жагдайда да) 
төмен болуына әкеледі. ./ <

Дөңгелек ауыздылар мен кұйрықеыз амфибияларда (соңгыларына сперма
тозоидтар тек анимальды жарты шар арқылы гана өтеді) спермалар жабысатын 
жұмыртқа беті шамалы шектелгсн.

Әдетте, эртүрлі түрлердің аналық ұрыгының белгілі бір беткі аймақтары 
сперматозоидтармсн оңай байланысқа түседі жэне ұрықтандыратын сперма
тозоид көп жагдайда тек осы аймақтан ооплазмага өтеді.

Сонымен, жогарыда айтылган полиспермияга тоскауыл мсханизмінің негізі 
кортикальдық реакция болып табылады, сол сиякты қолайлы жагдайда ұрық- 
танудыц жогары тиімділігін көрсстетін баска да көмекші факторлар қатысады. 
Кейбір жануарлар түрлерінде (мысалы, жапырақаяқты иіаянтәрізділерде - 
Ar/emia salina, кейбір асцидияларда) кортикальдық денешіктер табылмаган.

Жұмыртқаларында кәдімгі кортикальдық түйіршіктер бар кейбір жануар- 
ларда ұрықтану процесінде кортикальдық реакция байқалмайды жэне 
түйіршіктер дамудың соцгы ксзснінс дейін тыныштык күйде болады (кейбір 
косжақтаулы моллюскалар, буьштық кұрт-Chaetopterus). Бұл кезде қосжактаулы 
моллюскалардың бір түрінде (Spisula solidissima) артык сперматозоидтардыц 
жұмыртқа клеткасына енуі ұрықтанган соң 15 секундтан кейін толықтай 
тосқауылданатыны аныкталган. Ұрықтанган жұмыртқаның сарыуыз қапшыгын 
алып тастау полиспермияга тосқауыл болатын уақытқа эсер етпейді, бірақ
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тосқдуыл жұмыртқаны цитохалазин В (плазм алы к мембранага эсер ететін 
белокгар жэне эртүрлі клеткалық белсенділікті басатын заттар) элсіз 
ерітінДісімен өқдегеннен кейін тосқауыл дамымаған.

Spisula-да полиспермияга тосқауыл жасау жұмыртканың плазмалық 
мсмбранасы деңгейінде жүретіні және мембранада конформациялық өзгеріс- 
тердің тез түсу жолымен жүзеге асырылуы мүмкін деген болжам да бар.

ФизиолОгиялық полиспермия кезінде дамудан саны көп
спермаларды шығару

Жоғарьща айтылгандай, жұмыртқага артық спермалардың өтуі физиоло- 
гиялық жагынан полиспермиялық жануарлар үшін қауіпті, осыган орай ооплазмага 
спермалардың өтуін шектейтін арнайы механизмдер болуы керек. Жануарлар 
организмінде бірыңғай механизмдердің жан-жақты таралуына толықтай сәйкес 
болатын физиологиялық полиспермиялы жануарларда да, сол сияқгы моноспер- 
миялы жануарларда да коп санды сперманың отуіне басты тоскауыл кортикальдык 
түйіршіктерінің синтезі болып табылады. Бірақта полиспермиялы жануарларда 
кортикальдык түйіршіктер майда жэне саны коп емес, осыган байланысты бұл 
механизм оларга төменгі тиімділікпен эсер етеді десе де, ол енуші спермалар санын 
біршама шектейді.

Басқа механизмдерге ооплазмага отетін коп спермалардың олімі жатады, 
бұл эр алуан түрлерде дамудың түрлі сатыларында өтеді. Үрықтану барысында 
құрсақаяқты моллюскаларда оте ерте коп спермалар резорбцияга ұшырайды. 
Басқа жагдайларда барлық спермалардың ооплазмага енген бастары синхронды 
түрде ұрық ядросына айналады, бірақ аналық пронукпеуспен тек жақын 
орналасқан бір сперма ядросы бірігеді. Содан сон зигота ядросы бөлшектенудің 
бірінші бөлінуіне өтеді. Бір мезгілде немесе біршама кешігіп көпсанды ұрық 
ядролары митозга отеді. Бірак бұлардың бөлінуі, әдетге, аяқгалмайды жэне 
көпсанды ұрық ядролары резорбцияга ұшырайды.
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4. Спермияның акросомалык реакциясы жэне оның гаметалар косылуында алатын рөлі
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ұзакгығы және сақгау жагдайлары
11. Табиги жэне жасанды партеногенез
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8-тарay. БӨЛШЕКТЕНУ ЖЭНЕ 
БЛАСТУЛАНЫҢ ПАЙДА БОЛУЫ

Бөлшектену процесінің жалпы сипаттамасы. Бөлшектену кезеңіндегі клетка- 
лардың бөліну ерекшеліктері. Гертвиг-Сакс клеткалық бөлінуінің ережелері. Болшек- 
тену тнптері, олардың цитоплазмада сарыуыздың орналасуына (толықтай тең және 
тец емес; жартылай: дискоидальды және беттік) жэне цитоплазманың касиегіне 
(радиальды, спиральды, қоссиметриялы) тәуелділігі. Әртүрлі типті жануарларда 
бластуланын құрылысы. Сүтқоректілерде болшектенудің және бластоциста түзілуінін 
ерекшеліктері. Бөлшектенудің синхронды бөлінуі кезеңіндегі клеткалық циклдің 
күры іымы. Бөлшектену биохимиясы. Бөлшектенудің синхронды және асинхронды 
бөліну кезенінде белоктардың, ДНҚ мен РНҚ синтезі. Ана геномынын ұрык геномы- 
мен алмасу қызметі. Бөлшектену процесіндегі ұрықтың ннтеграцнясы. РетсЬ және 
ретті жұмыртқалар, бұл жіктелудің шарттылығы, бластомерлерді болу және қоргау 
бойынша тәжірибелер, жеке бластомерлерді жою. Бөлшектену процесінде ядролардың 
эквипотенциялдылығы. Ядролардын орын алмастыруы бойынша Шпеман экспери- 
менттері. Ядроларды қайта орналастыру жэне белсенділігін жою. Біржұмыртқалы 
егіздердің пайда болуы

¥рықтану процесі анабиоздық жагдайда болатын жыныс клеткасының 
метаболизімін күрт белсендіреді. Ең алдымен оттегіні пайдалану жоғарылайды, 
көмірсу және фосфатты зат алмасу күшейеді, белоктың қарқынды түрде 
синтезделуі басталады. ' •, * H j H B S H

Үрықтану процесінің ең маңызды нэтижелерінің бірі ұрықтың митоздық 
бөліну арқылы майда клеткаларға -  бластомерлерге бөлшектенуі болып 
табылады. Бұл жагдайда клеткалардың бөлінуі өте жогары жылдамдықта 
жүреді. Мысалы, бақаның жұмыртқасы 34 сагат ішінде 37000 клеткага бөлінеді. 
Бөлшектену көп клеткалы ұрықтың пайда болуын камтамасыз етеді жэне барлық 
Metazoa өкілдерінің онтогенезінің маңызды сатылары болып санапады.

Бөлшектену сатыларының мынандай маңызды ерекшеліктері бар деп 
есептейді: 1) бөлшектену барысында ұрық өспейді; 2) сыртқы пішіні өзгермейді, 
бірақ оның ішінде алгашқы дене қуысы - бластоцель пайда болады; 3) эрбір 
бөлінгеннен кейін ядродагы ДНҚ екі еселенеді, сондықтан ұрықтагы ДНҚ 
көлемі үздіксіз өседі; 4) бөлшектену процесінде ооплазманың қүрылымдық 
гетерогенділігі өзгермейді; 5) бластомерлерде қалыпты ядролық -  плазмалық 
байланыстар калпына келеді. 8

Бөлшектену бірнеше жүз, ал кейбір түрлерде бірнеше мың морфологиялық 
жэне функциялық жагынан маманданбаган бластомерлерден тұратын бла- 
стуланың қалыптасуымен аяқталады. Бірақ бұл кезеңде коптеген жануарларда, 
бластомерлерде эртүрлі мРНҚ синтезі жүріп, генетикалық біркелкілігіне



Жеке даму биологиясы 111

карамастан бластомерлердің сапасы өзгереді. Бұл құбылыс көптеген жануарлар 
жұмьфтқасының цитоплазмасының біркелкі сместігін көрсетеді. Сапасы эртүрлі 
жұмьфТқа цитоплазмасының аймақтары бөлшектену кезінде эр алуан бласто- 
мерлерге түсіп, ядроға эрқалай эсер етіп, геномның эр аймақтарының белсен- 
ділігін анықтайды. Әртүрлі жануарлардың жұмыртқаларының бөлшектенуі 
бірнеше көрсеткіштер бойынша ажыратылады. Ооплазмадағы сарыуыздьщ 
мөлшері жэне олардың орналасуы, сонымен катар жануарлар тобының 
филогениясы айтарлықтай маңызға ие.

Бөлшектену процесін жіктейтін құрылым келесі көрсеткіштерге сүйеніп 
жасалынады:

1. Жұмыртқа цитоплазмасы қаншалықты толық бластомерлерге бөл- 
шектелінеді. Оеыған байланысты голобластикалық немесе толык жэне 
меробластикалық немесе толық емес бөлшектену деп бөлінеді. Голобластикалық 
бөлшектенуде (қара: 31,36-суреттер) ооплазманың барлық көлемі бластомерлерге 
бөлінеді. Сарыуыз бөлшектенуге аздап болса да кедергі жасайды, сондыктан 
жұмьфтқаның сарыуызға бай аймагындагы бластомерлер салыстьфмалы түрде 
ірірек келеді, бірак олардың саны аз болады. Голобластикалық бөлшектену а-, 
олиго- жэне мезолецитальді жұмыртқаларға тэн.

Меробластикалық бөлшектенуде (30-сурет) ооплазманың бір бөлігі,
эдетте, сарыуызга бай болады да, бласгула- 
ларға бөлшектенбейді. Бұндай бөлшектену 
типі сарыуызға бай полилецитальді, тело- 
лецитальді жэне центролецитальді жұмырт- 
қаларга тэн. Топографияеына байланысты 
бластомерлерге бөлшектенген ооплазманың 
аймактарын төмендегідей бөліп қарае- 
тырады:

а) беткейлік бөлшектену -  бұл 
бөлшектену типінде цитоплазманың тек 
жогары кабаты гана бластомерлерге бө- 
лінеді (бунақ денелілердің жұмыртқаеы);

э) дискоидальді бөлшектену -  
сарыуыздан бос, жұмыртканың анимальді 
полюсінде орналасқан цитоплазманың жу
ка дискісі гана бөлінеді (сүйекті бапыктар- 
дың, бауырымен жоргалаушылар, құстар, 
алгашқы аңдардың полилецитальді, телоле- 
цитальді жұмыртқапары).

2. Бөлшектену барысында пайда бол- 
гаи бластомерлердің көлеміне карай 
төмендегідей түрлерге бөлсді:

а) біркелкі бөлшектену — пайда 
болган бластомерлердін көлемі шамамен 
бірдей болады. Осылайша тікентерілердің 
жәнс ланцстниктің изолецитальді жұмырт- 
қалары бөлінеді.

Д
30-сурет. Сүйскті бапыктарлын 
жұмыртқасының лисконлальлы 

бөлшсктенуі: бахтах (A-В, О.Корш 
бойынша), мурсналар (Г, по Г.Бук 

бойынша) 1-перибласт; 2-бластоцель; 
3- бластодерма; 4-сарыуыз
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э) біркелкі емес - бластомерлер бір-бірінен ажыратылады (микро-, 
макромерлер жэне т.б.). Бұл тип бойынша қосмеқенділердің телолецитальді 
жұмыртқалары бөлінеді (31- сурет). § 9

31 - сурет. Қосмекенділердің бөлшектенуі мен бластуляциясы А-екі бластомер пайда болу 
стадиясы; Ә - торт бластомер пайда болу стадиясы; Б- сегіз бластомер пайда болу стадиясы 

(макромерлер жэне микромерлер); В-морула; Г - бластоцелі (в)- дамыған бластуланың кесіндісі 
Д-бластула; Е-инвагинация қуысы пайда болтан бластуланың кесіндісі. а -  анимальды полюс;

б -  вегетативті полюс. ' I 1  1

3. Бластомерлердің бір уақытта бөліну дәрежесіне байланысты бөлшектену 
процесін келесі типтерге белуге болады: а) синхронды бөлшектену, 
бластомерлер бір уақытга бөлінеді. Әдетте алғашқы бірнеше бластомерлердің 
бөлшектенуі синхронды болады, содан соң бұл синхрондьшық бірте - бірте 
бұзылады. V f; rЦ

э) асинхронды бөлшектену, Әртүрлі бластомерлердің бөлінуі эр алуан, 
тек митоздың профаза фазасынан басқа фазапары ансинхронды болады. Яғни 
синхрондылық салыстырмалы түрде іске асады. Деседе көптеген жануарлардың 
жұмыртқалары эуел бастан-ақ асинхронды бөлшектенеді, өйткені 
сарыуызға біршама бай бластомерлер жай бөлінеді.

4. Пайда болған бластомерлердің кеңістікте орналасу "геометриясына" 
байланысты бөлшектенуді төмендегідей түрлерге бөледі:

а) радиальді бөлшектену -  жұмыртқаның полярлы осі радиалды 
симметрия болып табылады және эртүрлі ендіктегі ярустарда бластомерлер бір- 
бірінің үстіне дұрыс “қатар” құрып орналасады (тікентерілер, ланцетник, 
дөңгелек ауыздылар, қосмекенділер);

э) спиральді бөлшектену -  әрбір кеңістік қабатында орналасқан блас
томерлер көрші бластомерге қарай өзінің жарты еніндей қашықтыққа жылжы- 
ған. Бластомерлер қабаты (ярус) бір-біріне спиральданып оралып орналасқан. 
Бластомерлердің спиральданып орналасу бағытына қарай дексиотропты 
бөлшектену - спиральдану сағат тілі бағытымен, леотропты бөлшектену - 
спиральдану сағат тіліне қарсы жүреді деп бөлінеді. Спиральдану бағытты
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эдетте аналык геномымен анықталынады. Леотропты бөлшектену аннелидтерге, 
немертиндерге, сонымен қатар көпшілік моллюскаларға тэн.

б) билатеральді бөлшектену - бластомерлер айналы симетриялы 
орналасады ( нематодтар, коловраткалар, асцидиялардың жұмыртқалары);

г) ретсіз (анархиялық) бөлшектену - бластомерлердің бөлшектенуінде 
белгілі заңцылық байқалмайды. Әдетте, ол үшінші бөлінуден кейін анық 
байқалады. Бұл бөлшектену түрінде түр аралық ерекшелік болмайды (кейбір 
ішек қуыстылардьің жэне метагенетикалық медузалардың жұмыртқаларында 
кездеседі). I

Белшектену кезіндегі клеткалардың бөліну ерекшеліктері 
Митоз процесі өзіне ядроның (кариотомия) жэне цитоплазманың (цито

томия) бөлінуін біріктіретіні белгілі. Цитотомия бөлшектену кезеңінде жұмырт- 
каның үлкен көлеміне байланысты, оньщ эрі қарай даму сипатын аныктауда 
маңызды рөл атқарады.

Цитотомияның екі: жиырылғыш жэне өсу түрін ажыратады. Жиырыл- 
ғыш цитотомия сарыуызы аз жұмыртқаларға тэн (тікентерілер) жэне жарты 
бластомердің арасында орналасатын микрофиламенттерден тұратын жиырыл- 
гыш сакина аркылы іске асады. Жиырылгыш сақина жұмыртқаның ең сырткы 
қабаты -  кортексте қалындыгы шамамен 0,1 мкм болатын сақина тэрізді 
құрылымды құрайтын актин белогынан тұрады. Жиырылғыш сақина митоздьщ 
метафаза кезеңінде митоздық ұршықтың индукциялық эсерінен қалыптасады 
жэне оған перпендикуляр түрінде орналасады. Микрофиламентарлы қылтаның 
жиырылуының нәтижесінде жаңадан пайда болтан бластомерлер бір-бірімен 
кішкентай ортақ аймақ арқылы байланыста болады. Бластомерлердің толығымен 
бір-бірінен ажырауы осы аймақтарда клеткалық мембрана қалыптасқаннан 
кейін, интерфазада жүреді. Ажыраған бластомерлер мембраналык байланыстар 
арқылы «жабысқан» күйде болады. Жиырылғыш цитотомияда жұмыртқа 
рельефі айтарлықгай өзгеріске ұшырайды (321 сурет).

Цитотомияның өсу типі сарыуыз мөлшері көп жұмыртқаларға тэн (мезо- 
жэне полилецитальді), микрофиламентарлы қылта цитоплазманы бөле алмайтын 
жұмыртқаларға тэн. Бұл жагдайда бөлшектену сайшасы жаңа цитомембраналар 
синтезі есебінен жұмыртқаға тереңірек еніп, оларды бластомерлерге бөледі. Бұл 
цитотомия типінде жұмыртқаның кеңістіктікте эртүрлі орналасуы сақталады.

Бөлшектену кезінде цитотомияның екі типінің де комбинациясы орын 
алады. Мысалы, Henopus laevis жұмыртқасында жұмыртқа клеткасының ани- 
мальді бөлімінде пайда болатын бөлшектенудің бірінші сайшасы микрофила
менттерден тұратын жиырылғыш қылта негізінде болады жэне сарыуызға бай 
вёгетативтік жартысына таралып, мембрананы толық кұру жолымен осу типі 
бойынша жұмыртқа ішіне қарай терецдейді.

Болшектену барысында клеткалық циклдер, эсіресе, синхронды типінде, 
бірнеше ерекшеліктермен сипатталады: 1) Ооплазма өте көп мөлшерде ДНҚ 
репликациясы (ДНҚ-полимеразалар, нуклеозидтрифосфатазалар, гистондар 
жэне т.б.) мен синтезі инициациясының барлық факторларына ие болатын- 
дықтан ДНҚ редупликациясы жэне хромосоманың жиналуы ооплазманың кез- 
келген аймағында жүруі мүмкін; ч
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тартылыс

32-сурет. Электронлы микроскоп көмегімен түсірілгсн бака жүмырткасынын болиісктену 
процесінін микрофотосурсті. Бірінші (А), екінші (Ә), жэне тортінші (Б) бшішектенудін болінуі.

Соңгы сурепе (16 клеткалык кезеңде) ушінші бөлінуде пайла болган анимальді жэне 
вегетативті клеткалардьщ колемі жагынан анык ажыратылатынлыгы байкалынады

2) G1 жэне G2 ксзсңдерінің қатты рсдукцияга үшырауына байланысты 
клсткалык циклдар айтарлыктай, an S- ксзсңі мсн митоз біршама қысқарган.

Белінгсниен кейін кайта калыптаскан бластомерлср, жогарыда айтып 
кстксндсй өспейді, ДНҚ-нын сингсзіне ксрскті заттар артығымеи бар 
болғаидықтан G 1 -кезеңі толыгымсн жүрмейді. G2 -  ксзеңінің қысқаруы, эдетте, 
бөліну алдында синтсзделстін митозга ксрскті байланыстардыц басым болімі, 
пісіп-жетілгсн жұмыртқада болуымсн байланысты. S- ксзсңі геномның барлық 
рспликондарында жүретін рспликацияның синхронизациясының нэтижссінде 
айтарлыктай кыскарган. Эукариоттар клеткалары полирспликонды сксндігі 
бслгілі. эрбір рспликлон жске өзіншс рспликациялана алады. Гсномның ДНҚ 
рспликациясының ұзақтыгы рспликондар санына, рспликациялық айырдын 
козгалу жылдамдыгына жэне ортүрлі репликондарда рспликацияныц синхрон- 
дық дэрсжссіне байланысты. Әртүрлі рспликондарда ДНҚ синтсзінің бір 
мсзгілдс жүруі болшсктсну ксзіндс S-ксзсңінің кыскаруының нсгізіндс жатыр. 
Жүмыртканың бөлшектснуінде полирспликондык геном нрокариоттар клстка- 
сының монорепликондық геномы сияқты рспликацияланады.

Асинхронды болінуге көшксн кезде клеткалык циклдсрдің сипаты өзгсрсді 
-  S ксзеңінің, митоздык барлык фазаларының узактыг ы артады, G1 жэнс G2 
кезендері пайда болады. Жұмырткалардың болшсктсну жылдамдыгы, здстгс, 
жануарлардын гүрінс тэуелді. Сүткоректілердің жүмырі калары оте жай болшек- 
тснеді, бөліну арасындаіъі ксзсн 10 жэнс одан да коп сагаггарга созылады. 
Баканың мезолеиитальді жұмырткасы шамамен, сагатына бір рст бөліну жыл- 
дамдыгымсн жүзеге асады жэнс 43 саіэтта 37000 клетка бөліиуі мүмкін. Буы- 
наяісгылардың жүмырткалары отс тсз болінеді, олардың клеткалык циклдерінің 
үзактыгы 10 минутка жуык болды. Бірак сошы жагдайда цитотомия уакыт 
бойынша кариотамияга сәйкес кслмсйді, Жүмырткалардың болшсктсну жыл
дамдыгына орта тсмпсратурасы (жануарлардыц эр гүрі үшін температура 
аралыгы калыпты) эсер етеді. Болшсктсну ритмініц озгеруі бүл жагдайда 
химиялык реакциялар үшін карастырылатын Вант-Гофф срсжссінс багыналы: 
температураның 10°С-ка жогарылауы нсмссс томсндеуі тиісіншс пронес іі 2-3 
ссс нс жылдамдатады нсмссс баяулатады.
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Белшектенген цитоплазма, дэлірек айтсақ, оның кортикальдык қабаты басты 
рөл аікарады. Цитоплазма бөліну темпін жэне белок синтезінің жылдамдығын 
аныктакды, бұл ядроны алып тастағанннан кейінде тұракты болып калады. Өйткені 
жұмыртқа цитоплазмасы осы аналык организмнің туындысы болып табылады, 
ұрықтың дамуы бөлшектену кезеңінде аналык тип жолымен жүреді жэне оның 
ерекшелігі ана генотипімен (мысалы, дексиотропты немесе леотропты спиральді 
бөліну) анықталады. Бөлшектену толыққанды болмаса да, ядроны алып тастағанда 
немесе инактивтендіргенде жүруі мүмкін. Бөлшектену процесі кариотомиямен 
бірге, калыпты жагдайда бөлінбейтін, шөп бакасының эритроцитінен ядросын 
алдын-ала денуклеинденген зиготага салу кезінде сипатталған.

Бөлшектену кезінде белоктын синтезделуі

Жұмыртқа клеткасының ядроларьшда жэне зиготада РНҚ-ның синтезі эдетге, 
жүрмейді, ол тек бөлшектену сатысында байқалады. Қосымшадағы органоидтар- 
дың жэне макромолекулалары мен сарыуыз коры аз жұмыртқаларда РНҚ синтезі 
дамудың ерте стадияларында жүре бастайды, ал сарыуызга бай жұмыртқаларда бұл 
процесс біршама кеш, тек бластуляция алдында басталады. Бөлшектену кезеңінде 
транскрипциялық белсенділік эр түрге тэн жэне РНҚ-ң эртүрлі кластары белгіпі бір 
ізділікпен транскрипцияланады. Қазіргі көзқарас бойынша геномның эртүрлі 
аймактарының белсенділенуі сыртқы фактордың (гормон, антиген, медиатор) эсер 
етуінің нәтижесінде іске асады. Нәтижесінде кпеткаішілік ферментативті про- 
цестерді (клетка шеттерінде аденилаткиназа-цАМФ-протеинкиназа) жүргізу жүзеге 
асады.

Қосмекенділердің ұрыгында бөлшектену кезінде жаңа РНҚ өте аз мөл- 
шерде синтезделінеді, мРНҚ, жэне рРНҚ синтезделінуі ұрық бластула стадия- 
сына көшкенде гана белсене түседі. Бөлшектелініп жатқан ұрықта ядрошықтар 
болмайды, олар гаструляция кезеңінде қайта пайда болады.

Сүтқорекгілердің ұрықгарьшда РНҚ синтезі екі бластомер стадиясында 
басталып, терт бластомер стадиясында РНҚ-ның барлық түрлері синтезделінеді. 
Тиісінше бөлшектену барысында бластомерлер ядросында ядрошықтар болады. 
Бөлшектену процесінде бластомерлер ядросы, эдетте ,өзінің толық генетикалык 
ақпаратьш сактайды, бірақ сапасы эртүрлі бластомерлердің цитоплазмасынын өзара 
эрекеттесуіне генетикалык материалдың жіктелу экспрессиясы үшін жагдай 
жасалыпады. Бұл ұрықтың эртүрлі клеткалары үшін ерекше болатын РНҚ, белоктар 
түрлері синтез жолымен жүзеге асады жэне клеткалық жіктелу үшін негіз болады.

Ю. Сакс пен О. Гертвиг ережелері

Әртүрлі жануарлар түрлерінде жұмыртқа клеткаларының бөлшектену сипаты 
жогарыда көрсетілгендей біршама өзгермелі болып келеді. Осыған орай, тіпті 
бөлшектену сайшаларының морфологиясының шыгу тегі жайында жалпы 
заңдылықтарды бөлу үлкен қызыгушылық танытады. Бөлшектенудің жалпы 
принциптері немістің өсімдіктер физиологы Юлиус Сакстың (1832-1897) ереже- 
лерімен анықгалынады, олар өсімдіктердің жогары меристемаларына байланысты 
қалыптасқан, бірақ олардың жан-жақтылыгы соншама, эртүрлі бөлінуші клеткалар 
жүйесінде де колданылады. Ю.Сакс ережелерінің маңыздылығы мынада:
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1. Клеткалар бірдей еншілес клеткаларға бөліне алады;
2. Әрбір жаңа бөліну сайшасы алдыңғысына тік бұрышпен ене алады.
Атақгы неміс биологтары ағайынды Гертвигтердің біреуі-Оскар (1849-1922)

жұмыртқалардың бөлшектенуінің эртүрлі типтерінің ерекшеліктерін зерттеп, 
төмендегідей ережелерді ұсынды. О. Гертвигтщ бірінші ережесі: ядро белсенді 
(сарыуыздан бос) цитоплазманың ортасынан орын алуға ұмтылады. Осыган орай, 
олиголецитальді жэне гомолецитальді жұмыртқаларда ядро шамамен 
геометрикалық орталықта орналасады, ал телолецитальды жұмыртқаларда ядро 
анимальды жарты шарға қарай ығысқан (ЗЗА-А1сурет). Гертвигтің екінші ережесі: 
болінетін ұршыктың ұзын осі эдетге сарыуыздан бос цитоплазманың ең ұзына бойы 
бағытына сәйкес келеді, ал бөліну сайшасы клетка цитоплазмасының орталығын 
ұзын осіне перпендикуляр бағытга бөледі (ЗЗБ-Б1 сурет). Кейбір ерекшеліктерге 
қарамастан (шаншарлардьщ, шаянтэрізділердің және т.б. жұмыртқаларының 
болінуі) О.Гертвиг ережесі коптеген жануарлардьщ түрлерінің жұмыртқаларының 
болшектену сипатын түсіндіре алады. Оны амфибиялар жұмыртқаларының 
бөлшектенуін мысалға альш қарастырамыз. Бұл класс өкілдерінің жұмыртқа 
клеткалары сарыуыз молшеріне карай мезолецитальды , ал орналасуына қарай 
телолецитальды. Ядро анимальды жарты шарда орналасады жэне белсенді 
цитоплазманың ең ұзындығы ендік бағьггта (экваторлық сызьгққа параллель) 
болады. Бұл бағытта ядроның бірінші бөліну ұршығы да жатады, ал бөлшектенудің 
бірінші перпендикулярлы сайшасы меридиан бағьпта өтеді. Бөлінуші ұршықтың 
эрбір пайда болған екі бластомері, бірінші болінудегідей ендік бойынша 
орналасады, бірақ 1 -бөлшектенудің бұрынғы ұршығына перпендикуляр жатады, 
нэтижесінде торт бластомер пайда болады. Алғашқы екі болшектену толық эрі 
біркелкі болғанымен, меридианды сайшалар анимальді полюете пайда болады және 
содан соң вегетативтік жарты шарға таралады. Болшектену процесінде вегетативтік 
жарты шардың сарыуызда батып жатқан бластомерлері жай бөлінеді жэне 
анимальды жарты шар бластомерлеріне қарағанда ірілеу болып қалды.

33-сурет. Бөлшектену ұршыгының орны: үстіңгі қатар - бүйірін, ал астынгы 
қатар-анимальді полюсті көрсетеді. А ,А‘-бірінші бөлшектенудің басталуы; Ә,Ә'-екінші 

бөлшектенудің басталуы; Б,Б'-үшінші бәлшектенудің басталуы; В,В'-үшінші бөлшектенуден
кейінгі бластомсрлсрдің орны
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Алгашкы ею бөлшектенуден соң белсенді цитоплазманың ең ұзындыгы жэне 
бөліну ұршыгының барлық төрт бластомерлерінің орналасуы анимальді- 
вегетативтік ось бағытында болады. Осыган орай, үшінші бөлшектенудің 
сайшалары ендік жазыктыкта өтеді жэне эр бір төрт бластомерлерді үстіңгі, 
анимальді, мөлшсрі кіші микромерге жэне астыңгы, вегетативтік, біршама ірі 
макромерге бөледі (33 Г-Г*сурет). О. Гертвиг ережелерін осымсн қатар басқа да 
телолецитальді типті - сүйекті балықгар, реггтилиялар жэне құстар жұмыртқаларына 
да толықгай қодцануга болады.

Бластуляция, бластула типтері

Бластуляция деп Metazoa жұмыртқаларының бөлшектену кезеңінің соңгы 
фазасын айтады. Бүл фазаның басқаларынан срскшсліктсрі мынапар:

1. Үрық қабыргасының эпитслизациясы басталады. Оны құрайтын клеткалар 
бір немесе көп кабатты дене қабыргасы бластодерманы калыптастырады. 
онымен тыгыз қарым-қатынас түзейді.

2. Көпшілік жагдайда ұрык ішінде бірте-бірте үлксйетін бластодермамен 
коршалган алғашқы дене қуыс - бластоцель куысы (Бэр қуысы) пайда болады. 
(34, 36-суреттер).

3. Клеткалардың бөлінуі бірте-бірте асинхронды болады, G 1 фазасының 
есебінен интсрфазаның ұзаруына байланысты митоз циклдары ұзарады.

Бөлшектену нэтижссіндс - көпкпсткалы, анотомиялык тұйык ішкі қуысы 
бар ұрық - бластула пайда болады. Бластула стадиясын өзінің дамуында барлык 
Metazoa басынан еткізеді, бұл жануарлар әлемнің шыгу тегінің ортак екендігін 
керсететін бір белгі болып табылады. Құрылысының ерекшелігіне байланысты 
бластулалардың келесі типтерін ажыратады:

Целобластула -  үлкен шар сияқты (тікентерілер, ланцетник) немесе 
созылынкы (кейбір ішек қуыстылар) үлкен бластоцель куысы бар бір қабатты 
бластула (34 Ә -сурет).

34 -  сурет. Бластула типтсрі. Л-Clava моруласы; Ә теңіз кірпісінің бластуласы; Б баканың 
бластуласы; В-суйекті балыктың бластуласы; Г-кұстардың бластодискісі; Д- губканың жүзіп 

жүргсн амфибластуласы; E-Luccmaria стсрробластуласы; Ж-Cuculanus clcgans плакуласы
(кьфынан жәнс тобесінен корсстілгсн).
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Стерробластула (34 Ж-сурет) - өте кішкентай жэне ортасында орнапас- 
қан бір қалыпты қалың клеткалармен қапталған бластула (моллюскалар, 
құрттар, плацентарлы сүтқоректілер). . > |Щ

Перибластула -  бір қабатты перидермалы бластула. Сарыуызда ядро 
көрінеді. Перибластула -  буын аяісгылардың центролецитальді, полилецитальді 
жұмыртқаларының үстіңгі бетінің боліну нәтижесінде пайда болады.

Дискобластула -  бөлшектенбеген сарыуызда орналасқан бірнеше клетка 
қабаттарынан тұратын диск тэріздес бластула (34 Г, Д-сурет). Сүйекті балыкгарда, 
бауырымен жоргалаушылардың жэне құстардың телолецитальды, полилецитальды 
жұмыртқаларының дистальды болшектену нэтижесінде пайда болады.

П лакула -  екі қабатты пластинка тәріздес бластула, бластомерлер толық 
болшектену кезінде екі паралельді жазықтықта орналасуының нәтижесінде 
пайда болады (34-сурет). Құрлық олигохеталардың көпшілігінде кездеседі.

Кейбір эмбриологтар бластуланьщ бір типі ретінде амфибласіуланы да 
жатқызады. Бұл кабыргасы коп қабатгы, майда (анимальды жарты шарда) жэне ірі 
(вегетативті жарты шарда) бластомерлерден тұрады. Губкаларда, аз қылтанды 
құрттарда жэне қосмекенділерде кездеседі (32, 34 В - суреттер).

Бластула стадиясында болашақ мүшелердің бастамасы ұрықтың үстіңгі 
бетіне шығады. Олардьщ орналасуын жэне болашақ тағдырын бластуланың 
эртүрлі аймақтарын түрлі түсті белгілер сала отырып жэне олардың қозғалысы 
мен өзгеруін зертгеу арқылы анықтайды.

Презумптивтік (болашақ) мүшелер сызба-картасын бірінші больт неміс 
эмбриологы Вальтер Фохт (1888-1941) жасады. Ол алдын-ала әлсіз токсинді 
витальді бояумен боялған агар-агар бөлігін алып, оны бластуланьщ эртүрлі аймақ- 
тарына жапсырды. Бояуларды араластырды жэне ұрықгың түйісіп жатқан аймагын 
бояды. Алдын-ала боялған аймақгардың қозғалысын жэне айналуын бақылай 
отырып, гаструляциядан кейін эр бір аймақтың қайда орын ауыстыратынын жэне 
қандай органның бастамасына айналатынын бақылауға болады (35-сурет).

1 П

35-сурет. Тритон ұрыгының бластуласы-ерте гаструла кезеңінде, болашақта пайда болатын 
әртүрлі органдар бастамасының картасы: (Vogt, 1929). І-бластопордың арқа ерін жагынан көрінісі.

11 қырынан көрінісі (бірінші беті). 1 -эпидермис; 2-жүйке тактайшасы; 3-хорда; 
4-сомитгер; 5-бластопордың арқа еріні; 6-желбезек калталары; 7-бүйір тактайшалары; 

8-құйрық; 9-алдынғы аяқтары; 10- инвангинацияга ұшырайтын материалдың шекарасы;
11-энтодерма, сп - арқа жағы; бр-құрсақ жагы
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Корыта айтқанда, бластула -  бұл эртүрлі клеткалардан жэне орналасуы эр 
алуан клеткалардан тұратын жэне эртүрлі сапалы кеңістіктік құрылымы бар, 
сонын негізінде келесі дамудың процестерін жүзеге асыратын көп клеткалы 
ұрық.

Өзін-езі тексеру сұрақтары:

1. Болшсктсну процесінің жалпы сипаттамасы
2. Бөлшектену кезеңіндегі клеткалардың бөліну ерекшеліктері (клеткалар өсуінің болмауы, 

митоздық циклдің қысқалылығы)
3. Гертвиг-Сакс клеткалык болінуінің ережелері
4. Болшсктсну типтері, олардың цитоплазмада сарыуыздың алмасуына (толыкгай: тең және 

тец емес; жартылай: дискоидальды және беттік) және цитоплазманың касистінс (радиапьды, 
спиральды, косснметриялы) тэуеллілігі

5. Бластуляция, бластула типтері
6. Болшектенуі әртүрлі типті жануарларда бластуланың құрылысы
7. Сүткоректілерлс бөлшектену және бластоциста түзіпу ерекшеліктері
8. Болшектенудің синхронлы бөлінуі кезеңіндегі клеткалык циклдіц кұрылымы
9. Болшектену биохимиясы. Болшектенудің синхрондық және асннхрондык бөлінуіндегі 

белоктардың, ДНҚ мен РНҚ синтезі.
10. Ана геномының ұрық геномымен алмасу кызметі
11. Болшектену процесіндегі ұрыктың интеграциясы



9-тарау. ХОРДАЛЫЛАРДЫҢ
КЕИБІР ӨКІЛДЕРІНДЕГІ 

БӨЛШЕКТЕНУ ПРОЦЕСІНІҢ ЖАЛПЫ
СИПАТТАМАСЫ

Асцидия жұмыртқасының бөлшектенуі. Ланцетник жүмыртқасынын бөлшек- 
тенуі. Минога жұмыртқасыныц бөлшектенуі. Акулалар мен скатгар (тактажел- 
безектілер) жумырткаларының бөлшектенуі. Сүйекті балықтардың жүмыргкалары- 
ның бөлшектенуі. Рептилиялар жумыртқаларының бөлшектенуі. Қүстар жумыртка 
клеткаларынын бөлшектенуі. Біртесікті (клоакалы), қалталы және плаценталы 
сүтқоректілердіц жумыртка клеткаларынын бөлшектенуі. Жинақталу кубылысы. 
Біржумырткалы жэне әртүрлі жумырткал ы егіздер

Асцидия жұмыртқасының бөлшектенуі. Асцидиялар жұмыртқалары - 
олиголецитальды, телолецитальды, бөлшектенуі-голобластикалық (толық). Ал- 
ғашқы екі бөлшектену сайшасы меридианальды, олар ұрықгы төрт бластомерге: 
2 ірі жэне 2-біршама ұсақ; үшінші жэне одан кейінгі бөлінулері біркелкі емес. Ең 
қызығы бірінші бөлінудің жазықгығы ұрықтың бірден-бір билатеральды сим- 
метрияның жазықтығын түзейді. 32 клеткалық сатыда кішкентай бластоцель 
калыптасады жэне гаструляция басталады. Вегетативті бластомерлердің клеткалық 
циклдары анимальдық бластомерлерге қарағанда ұзағырақ болғанымен, 
64 клеткалық сатысына дейін бөлшектенуді синхронды деп санайды. Бұдан кейін 
клетка бөлінуінің синхрондығы күрт бұзылады жэне анимальдык жарты шар 
бластомерлерінің жоғары митоздық белсенділігі айқын көзге түседі. Гаструляция 
бөлшектенудің жетінші бөлінуінен кейін (124 клетка) басталады. Жұмыртқалары 
мен дамуы детерминациялық (мозаикалық) типке жатады. Кейбір қабықтылардың, 
мысалы Salpae partita, жұмыртқаларында цитоплазманың боялған аймақгары 
болады. Бөлшектену кезінде олар эртүрлі клеткалар арасына таралады. Оның 
болашақгағы тағдыры кандайда бір бластомердің цитоплазманы алуына тэуелді. 
Ашық цитоплазмаға түскен клеткалар эктодерманы түзсе, сары цитоплазмаға 
түскендері мезодерманы, ап көкшіл-сұр қосындьшары бар клеткалар энтодерманы 
түзейді және т.т. ' ііУ?’'

Ланцетник жүмыртқасының бөлшектенуі. Ланцетник жұмыртқалары 
олиголецитальды, бірінші редукциялық бөлінуден кейін изолецитальды, ал бөл 
шектену басталуы алдында - телолецитальды.

Бөлшектенуі толық, сондай-ақ, алғашқы 7 бөлінуі (128 бластомерлер саты 
сына дейін) синхронды, ал сегізінші бөлінуден бастап бөліну асинхронды.
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Екінші біркелкі емес бөлшектену билатеральдық симметрия жазыктығын айқын- 
дайды. Бұдан да біркелкі емес үшінші бөліну алғашқы екеуіне ортогональды 
ендік жазықтықта өтеді де 8 клеткалық ұрықты төрт майдалау анимальдық жэне 
төрт ірілеу вегетативтік бластомерге бөледі. Бірыңғай қоймалжың затпен толған 
ішкі қуыс (бластоцель) 16 бластомер сатысында пайда болады (36-сурет). 
128 бластомер сатысында ұрық сәл созылыңқы кэдімгі бірқабатты целобластула 
калпына келеді. Гаструляция процесі бластула клеткаларының саны мыңга 
жеткенде басталады.

36 -  су рет Ланцетник жұмыртқасыңың голобластикалық бөлгаектенуі.
А -  зигота, Ә, Б, В, Г, Д- бластомерлердің 2,4, 8, 16,32 клеткалык кезендері.

Е, Ж- морула. 3, И, К- бластуланын даму кезеңдерінің көлденең кесіндісі

Ланцетниктің бөлшектену кезеңіндегі жұмыртқасы алғашқьща детермина- 
цияланбаған, ретгеушілік дамудың классикалык мысалы ретінде саналған. Екі 
клеткапық ұрықгы жасанды жолмен бөлгенде әр бластомерден толық бағалы сэл 
кішірейген дернәсіл дамып өседі. Бірақ 4 клеткалык сатысында ұрыкгы бөлгенде, 
оның нәтижесі ұрықты қай жазықтыкта бөлгенге тікелей байланысты. Егер ұрык 
бөлшектенудің 1-бөлінісі жазыктыгымен екіге бөлінсе, эр жарты бластомерден 
көлемі кішірек , бірақ толык багалы дернэсіл дамиды, ал бөлшектенудің 2-бөлінісі 
жазыктыгымен бөлінсе, эр жартыдан сапасы төмен, ақауы бар дернэсщдер дамиды. 
8 бластомер сатысында да осындай жағдай бақыланады. Сондықтан ланцетникпң 
жұмыртқасы мен ұрығын бөлшектену кезеңінде «толыгымен жіктелінбеген» немесе 
«жартылай реттелген» деп санауга болады. 128 бластомер кезеңінде ұрық бір 
қабатты, аздап созылған целобластула пішінді болады. Гаструляция шамамен 1000 
клетка кезеңінде басталады. .
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Омыртқалылар

Минога жұмыртқасының бөлшектенуі. Минога жұмыртқалары мезолеци- 
тальді, телолецитальді. Болшектенуі толық. Алғашқы екі болшектену біркелкі деп 
саналынады, ал үшіншіден бастап болшектену біркелкі емес жэне асинхронды. 
Вегетативті бластомерлер анимальді бластомерлерден митоздық циклдерінің 
ұзақгығымен ерекшеленеді. 8-16 бластомерлер кезеңінде болшектену қуысы пайда 
бола бастайды. 128 бластомер кезеңінде коп қабатты целобластула қалыптасады. 
Анимапьді (микромерлер) жэне вегетативті (макромерлер) бластомерлердің 
колімінің эртүрлі болуына байланысты олардьщ жарты шарын амфибластула деп 
жіктесе де болады. Сыртқы беткі қабат біртіндеп эпителий клеткасымен қапталады, 
клеткалар бір-бірімен эпидермис тэрізді тыгыз байланысады. Кейінгі бластула 
кезеңінде бластоцель көлемі айтарлықгай үжейеді, ұрық анимальді аймақтың 
қарқынды өсуінің нәтижесінде оте үзарады.

Акулалар мен скаттардың (тақтажелбезектілер) жүмыртқасыныц 
болшектенуі. Тақтажелбезектілердің жұмыртқалары полилецитальді, телолеци- 
тальді. Үрықтануда полиспермия байқалады. «Артық» сперматозоидтардың 
ядролары жұмыртқаның сарыуызында, бластодерма жанында ұзақ уақыт сақта- 
лады жэне оның қалыптасуына ықпалын тигізуі мүмкін.

Болшектену толық емес жэне дискоидальді. Бесінші болшектену сайшасы, 
бластомерлер жиынтығын сарыуыздан бөліп тұрады. Шеткі бластомерлер жэне 
ең төменгі клеткалар қабаты сарыуызбен байланысын сақтайды. Алғашқы алты 
болшектену салыстырмалы түрде синхронды болып саналады. Кейінгі бол
шектену асинхронды болады. Бластомерлер түбінде (негізінде) перибласт немесе 
мероциттер қабаты қалыптасады. Болшектену нәтижесінде бір-бірімен өте 
тығыз байланысқан клеткалармен қапталған дискобластула қалыптасады. Уақыт 
оте бластула қуысы бластодерманың бір шетіне қарай кеңейе түседі. Бласто
дерма құрылымы жэне бластодиск пішіні болашақ ұрықтың билатериальді 
симметриялыгын анықтайды деген болжам бар. Бұл кезде бластоцельдің 
кеңейген аймағы ұрықтың каудальды ұшына сәйкес келеді.

Сүйекті балықтардың жүмыртқасының бөлшектенуі. Жұмыртқалары 
полилецитальді, телолецитальді. Тақтажелбезектілер тэрізді бөлшектенуі толық 
емес жэне дискоидальді. Үрықтанғаннан кейін сарыуыздан бос ооплазма сары- 
уыздың төбесіне домалақ қалпақ тэрізді болып, анимальді полюске жинапады. 
Алғашқы екі болшектену меридианді өтеді. Үшінші бөліну жазықтығы тік 
орналасады жэне ол көлемдері шамамен біркелкі бластомерлерден тұратын 
шеңбер жасайды. Төртінші, әсіресе, бесінші болінуден бастап болшектену 
вертикальді боліну сызықтарымен кезектесіп коп қабатты бластодиск түзетін 
ендік бөліну сызықтарының пайда болуымен күрделене түседі (30,34 Г-сурет). 
Нәтижесінде дискобластула пайда болады. Бластомердің беткі қабаты 
(перидерма) эпителиальді құрылымды, ал оның астындагы клетка жиынтығы 
эпибласт, ал ең ішкі қабатта сарыуызда орналасқан бластомерлер сарыуыз 
синцитийі-перибласт түзейді. Эпибласт жэне перибласт ортасында орналасқан 
бос клеткалардан амебоидты қозғала алатын клеткалар қалыптасады 
(гипобласт). Бластодиск ортасы біртіндеп көтеріледі де сарыуызбен екеуінің 
аралығында бластоцель қуысы пайда болады. Бластомерлердің көбеюінс
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байланысты бластодиск сарыуыздың барлығын қамтып сарыуыз қапшығын 
түзейдҚ Соңғысы сарыуыздың өқделуін қамтамасыз етеді жэне балықтар, реп- 
тилиялар, кұстар, сүткоректілер ұрықтарына тэн. Бұдан баска, сарыуыз қапшы- 
гында алғашқы қызыл аралшыктар қалыптасады, кейіннен бұлар қантасымалдау 
тамырлары мен қан клеткаларын түзейді. Осыған орай сарыуыз қапшығы тыныс 
алу қызметін де атқарады.

Қосмекенділердің жүмыртқасының бөлшектенуі. Құйрықты жэне 
қүйрықсыз қосмекенділердің жұмырткалары мезолецитальді, телолецитальді. 
Бөлшектену өте тез жүреді, әдетте ол 24 сағатқа созылады. Вегетативті жарты 
шарда салыстырмалы түрде көп жиналған сарыуыз осы аймақта бластомерлер- 
дің бөлшектенуін киындатады. Бөлшектену толық болғанымен ол біртекті емес. 
Алғашқы бөліну сайшасы анимальді полюстен басталады да сұр орақты екіге 
бөледі. Аксолотльде бөлшектену анимальді аймақтан Імм/мин жылдамдықпен 
таралады, ал ол сарыуызға бай вегетативті аймаққа жақындағанда бөлшектену 
жылдамдығы 0,03 мм/мин-ке дейін төмендейді. Бірінші бөліну сайшасы веге- 
тативті жарты шарды толық бөліп бітпесе де, екінші бөліну сайшасы анимальді 
полюстен байқала басталады.

Бірінші жэне екінші бөлшектену ортогональді бөліну сайшасымсн мери- 
дианды бағытта жүріп, нәтижесінде көлемі тең терт бластомер қалыптасады. 
Үшінші бөліну сайшасы горизонтальді (ендік жазықтықта), вегетативті жарты 
шарда сарыуыздың концснтрациясының жогары болуына байланысты, 
анимальді полюске жакын өтеді. Ол ұрықты анимальді жарты шарда орналасқан 
майда 4 бластомерлерге (микромерлер), вегетативті жарты шарда орналасқан 
салыстырмалы 4 ірі бластомерлерге (макромерлер) бөледі. Нэтижесінде жыл- 
дам бөлінетін бластомерлері бар анимальді аймақ, ірі сарыуызга бай бластомер- 
лері бар вегетативті аймақ пайда блады. Әдетте морула деп аталынатын 64 
клеткалық кезеңіне дейін бөлшектену синхронды жүреді, ал кейінгі митоздық 
бөлінулер вегетативті жарты шардың жай бөлшектенуінен асинхронды болады. 
Морула кезеңінің соңында, 128 клеткалық кезеңінде, анимальді жарты шарда 
бірте-бірте үлкейетін өте кішкентай бластоцель қуысы пайда болады (31-сурет).

Бластоцель маңызды екі қызмет атқарады: біріншіден, бұл қуысқа 
гаструляция кезеңінде клеткалар ұрық ішіне миграция жасайды. Екіншіден, 
бластомерлердің алдын ала байланысына кедергі келтіріп, оларды бөліп тұрады.

Үрық 128 клеткалык кезеңнен гаструляция кезеңіне тэн клеткалардың 
морфологиялық көшуі басталганга дейін амфибластула деп аталады. Осы 
уақытка дейін ұрық 10-15 мың бластомерден тұрады жэне одан үш аймақты 
көрсетуге болады:

1) Бластоцельдің төбесін жауып тұратын эктодерма ұрық жапырагын 
түзейтін, салыстырмалы түрде майда, пигментарлы клеткалардан тұратын
анимальді полюс аймағы;

2) Болашақ эндоплазманы түзейтін сарыуызга бай ірі бластомерлерден 
тұратын вегетативті полюске жабысып орналасқан аймақ;

3) Болашақ хордамезодерманы түзейтін беткі клеткалардың жиелік 
шеңберін қамтитын субэкваториальді аймақ;

Бауырымен жорғалаушылардың жүмыртқаііарының бөлшектенуі. 
Жұмыртқалары полилецитальді, телолецитальді. Бөлшектенуі толық емес,
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дискоидальді. Бірінші жэнс екінші бөліну сайшасы ортогонапьды жэнс мери- 
дианды жазықтықта болады. Үшінші жэне төртінші беліну сайшасы да 
меридианды жэне олардың багытталуы бірінші беліну сайшасымен байланысты 
смес. Ксйінгі болінулср тангенциапьді жэне меридианды багытталган, белшек- 
тену үрық дискісінің ортасында орнапаскан клеткапарга Караганда, шеткі 
аймакта орнапаскан клеткалар асинхрондылыгымен ерекшелінеді. Нэтижссіиде 
бластодиск ортасында бірнсше кабат түзіп майда автономды клеткалар орна- 
ласады, ал бластоцит шетінде шсткі псрибласт калыптасады. Сарыуыз каба- 
тында балыктардын псрибластысы тэрізді, бластодискіге біркелкі кеп ядролы 
құрылым орнапаскан. Кеп қабатты бластодиск аймагынын астында сұйытылган 
сарыуызга толтырылган ұрықапды куыс деп аталатын куыс калыптасады. 
Дискінің мөлдір аймагы area pellucida деп аталса, салыстырмалы күңгірт шеткі 
аймак area ораса деп аталады. Шеткі перибласт сарыуыз түйіршігімен толгаи 
клеткаларды - мероциттерді - бел in тұрады. Бластодискіні сыртынан қаптап 
тұратын клеткалар цилиндрлі эпителий құрылымын капыптастырып, ұзарады.

Қүстардың ж үм ы ртқасы ны ң болшектеиуі. Үрыкганган жұмыртқаның 
анимальді плюсінде ооплазманың сарыуызынан бос кішкентай (тауыктарда 
шамамен диамстрі 3 мм болады ) ақшыл бластодиск (үрык дискісі) орналасады. 
Бластодиск күңгірт шсткі аймақ -  перибластпен коршалып жатады. Полилеци- 
тальді, телолецитальді жұмыртканын белшектенуі, бауырымсн жоргалаушы- 
ларга ұқсас дискоидальді, меробластикалык типке жатады.

Алгашкы беліну сайшасы бластодискінін ортасынан басталады. Беліну 
сайшасынын негізінде микрофиламенттер табылган. Құстар жұмыртқасының 
белшектенуі біртекті емес жэне үшінші белінуден кейін асинхронды болады. 
Беліну ұршыгының қатпары алдыңгы беліну катпарына перпендикулярлы 
болып орналасады. Тертінші беліну катпары ортаңгы бластомерлер тобын шеткі 
клеткалардаи беліп, бластодискіні айнапа коршайды. Бірінші беліну нэти- 
жесінде пайда болған бластомерлердің ерекшелігі плазматикалык мсмбранамсн 
тек жогаргы жэне бүйірінен гана капталынган, ал теменгі белімінсн цитоплазма 
сарыуызға етіп, онымен тыгыз байланыста болады.

Бластодермаға айналатын бұл дискіде клеткалардың ары карай белінуі 
үрыктың радиальді есуіне экеледі.

32 клеткалык ұрықтың бластодискісінің бетіндегі белінуден баска, парал- 
лельді беттің жазыгындагы клеткалардың белінуі жүреді, нэтижесінде жай 
клеткапардың үстіңгі қабаты жэне онын астында жаткан клеткалар қабаты 
түзіледі, олар сарыуызга етеді. Келесі осындай беліну кеп кабатты бластодер- 
маның түзілуіне экеледі.

Дискінің ортасынан бастау алган белшектену орталык багытта жүреді, 
бірақ оның шетіне дейін жете алмайды. Бластодерманың бір қабатты шеткі 
белігі перибластпен жанасады жэне онын клеткалары сарыуыздан беліибеген. 
Үрықалды қуыстың қалыптасуы ұрықтың 100 клеткалык кезеңіне сэйкес келеді.

Рептилиядагыдай бластодерманың орталық белігі ұрықасты куысымсн 
коса area pellucida деп аталса, ал перифериялык бластодерма клеткаларынын 
тікелей сарыуызга жанасатын белігі area ораса деп аталады.

Бластодерманың теменгі бетінде, оның каудальді шетінен бастап клетка- 
лардың ажырауы жэне олардың жиналуы (деляминация) ете ерте басталады.
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Жүммрткалау уакытына карай (тауык жүмыргкасы осы кезде шамамен 60000 
б,шпч*мерден гүрады) белінген клеткалар жінішке диск тэрізді кұрылымга 
бірігіл, алгашкы гияобластты түзейді. Әсіресе, бүл процесс урыктын арткы 
шгпиде жаксы байкалады Бластодсрманын сырткы кабаты (эпибласт), алгашкы 
гипобласттаи тар куыспен-бластоцельмен болініп жатадьі. Нэтижесінде 
алгашкы гипобласт үрыктан тыс эндодерманы, ал эпибласт ұрыктын нагыз 
улпаларын бередк Алгашкы гипобласт полярлылыкка не, оны ол ж ас эгшбласгка 
берсді жэне болашақ бірінші жолактын орналасу ы мен багытын аныктайды.

Қүстардың екі кабатты бластодермасы космекенділердін созылыккы блас
тул асы на уксас болады. Бул кезде эпибластты амфибия үрыгынын анимальды 
жарты шарымен, ал бірінші гипобласпы-вегетативті жарты шарымен салыс- 
тырады, ойткені онын подярлылыгы жэне жас эпибластган гинобласт эсерінен 
мезодерма түзуіне жат дай жасау кабілеттілігі болады.

Сүткоректілер ж ү м ыртқасының белшектеиуі. Біртесіктілердін жүмырт- 
калары полилеідотальді, гелолецитальді. Болшектенуі дискондальді, бауырымен 
жорі алаушылардын болшектену іне үқсас келеді (3 7-суpern).

Ә ЬA

37-сурет. Біртесіктілердін (уйректүмсык, ехидна) үрык клеткаларьгнын бвлшектеиуі:
А Бвлшектеиіп жаткан жүмыргкаиын ж аліш  көрінісі, ортасыпяа бластомерлер амык корінеді;

Ә. Үрыктын 32 бластомер даму кеіеніндеп көрінісі; Б. Благгодясггія 48 клеткальгк даму
кезеңіндегі кесіндісі

Бластодиск сыртынан бір кабатты клеткалармен шектеледі, ал онын 
астындагы кабатта клеткалар сирек орналаскан.

Қалталыларлын жүмырткалары олиго- немесе мезолецитальді, телоле- 
шгтальді. Болшектену і толық, бірак кей түрлерде ол жартылай дискоидальді 
болуы мүмкін. Бластомерлер куысы «сүйытылған» сарыуызга толган шар тэрізді 
кұрылымды күраиды. Болшектену пронесінде сарыуыз түйіршік тэрізді 
бластомерлер түрінде клеткааралык кеністікке белінеді.

Плаценталы сүткоректілердін жұмырткалары алецитальды, сондыктан олар 
өте майда болады. Адам зиготасынын диаметрі шамамен бар болтаны 100 мкм, 

болшектенуі толык, аддымен біртекті, сонан кейін біртекті емес, ягни асинхронды. 
Әдетге, сүткоректілерде болшектену процесі баска көптеген омырткалылармен 

салыстырғанда айтарлыктай жай етеді. Болшектенудің бірінші болінуі 24 сағатқа, 
ал калгандарыньщ эр кайсысы шамамен 12 сагатка созылады. Болшектенудің 

бірінші болінуі барысында шырьшлы жұмыртка жолынын кірпікшелері үрыктан- 
ган жұмыртканы жұмыртка жолы аркылы жатырға багыттайды (38-сурет).
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3 8—су рет. Адам ұрыгының ұрыктану ынан бастап шырышты жатырга имплантациясына 
дейінгі көрінісі; 1 -примордиальды фолликулалар; 2-4-өсуші фолликулалар; 5-фолликулярлы 

клеткалармен қоршалган овоциттің овуляциясы; 6-7 - спермалармен жогарғы жұмыртқа жолында 
ұрықтану; 8-13-жұмыртка жолымен жылжу барысында жұмыртқаның морула кезеңіне дейін 

бөлшектенуі; 14-16-жатырда бластоцистаның қалыптасуы; 17-18-овуляциядан
6 - 8  тәуліктен кейінгі бластоцис ганың шырышты жатырга имплантациясы

Бөлшектенудің 4-5-бөлінуінен соң ұрық ішінде zona pellucida қалыптасқан тығыз 
клеткалардьщ жиынтығынан түратын морулаға айналады. Моруладан бластулага 
өту өте тез жүреді және ұрықгың түпкілікті морфогенетикалық құрылымының 
қайта қалыптасуымен ерекшеленеді. Шамамен 58 клеткадан тұратын бластула 
бластоциста деп аталады. Бластоцистаның клеткалары бір қабатгы шар пішіндес 
трофобласт құрайтын ақшьш клеткаларға жэне ұрықтық түйін эмбриобласт 
құрайтын қоңьф ішкі клеткалар тобьша бөлінеді (39- сурет).

39-сурепи Адамның жұмыртка клеткасының бөлшектенуі және бластоцистаның пайда болуы. 
А-ұрыктанган жұмыртқа клеткасы, Ә-Д моруланың пайда болуы, Е - моруланын көлденең 

кесіндісі, трофобластгы кұрайтын клеткалар, Ж-3 бластоцистаның пайда болуы, И-эмбриобласт
жэне трофобласт болып жіктелген бластоцистаның кұрылысы
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Үрыктың кейінгі қалыптасу процесі ұрықтық түйінде-эмбриобластга өтеді. 
16 клеткалық даму кезеңінен басгап бөлшектену жылдамдыгы жогарылайды, ал 
ұрыктын ортасында секреция жолымен сұйыкгыққа толған үлкен қуыс — 
бластоцель қуысы - пайда болады. Қуысгагы сұйықтыктың сакталуы трофобласт 
клеткаларынын өте тыгыз байланысуының нэтижесінде іске асады. Сонымен катар, 
трофобласт клеткаларынын популяциясына урык имплантациясы барысында 
жатырдьщ шырьшггы кабыгында арнайы өзгерістер тугызу қасиеті тэн. Нэти- 
жссіндс трофобласт плацентаныц қалыптасуына каты сады.

Жинақталу процесінің болуы сүтқоректілердің бөлшектенуінің бір 
ерекшелігі болып саналады. 8 клеткалық даму кезеңінде (40-сурет) бластомер- 
лср борпылдак күйде орналасады жэне олардың арасында үлкен кеңістіктер 
калады. Үшінші бөлінуден сон кенеттен бластомерлер бір-біріне жақындап, 
олардын байланысу аймагы артады да, олар тыгыздапган кпеткалық шарды 
қураиды.

.һ м ш қы  В клеткалы к  
саты

ж  и  пак
та./)'
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. , _____ % > клеткасы
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Ә Б

стоцистаның пайда болуы жэне жинақталуының с 
А,Ә. 8 клеткалык ұрык; Б-морула; В-бластоциста

В

Шардың беткі аймагында орнапаскан клеткалар бір-бірімен өте тыгыз 
байланыста болып, шардың ішкі аймагында орналасқан клеткалардан анық 
ажырап орналасады. Шардың ішкі аймагында орнапаскан клеткалар арасында 
саңылаулық байланыстар калыптасады, бұл саңылаулар арқылы молекулапар 
мен иондар кпеткадан клеткага ауысып отырады. Жинақталу процесінен бұрын, 
біріншіден, эр бір сегіз бластомерде поляризация қүбылысы, яғни гликопро- 
теиндердің клетка беткі аймагына, полюстерге жылжуы байқапады. Екіншіден, 
жинакгалу процесінде маңызды рөлді клетканың беткі аймагында орнапаскан 
клеткапарды байпаныстыру қызметіне қатысатын, молекулапық сапмагы 120000 
дальтонды құрайтын увоморулин—гликопротеин клетка аралык адгезияда 
медиатор есебінде микробүрлерде көрші кпеткаларды байланыстыратын қызмет 
аткарады. Үшіншіден, жинақтапу барысында актиннің, сонымен катар цитоқаң- 
қаның, қайта қапыптасуының нэтижесінде плазматикалык мембрана айтарлык-
тай өзгеріске ұшырайды.

Жинакталган ұрықтың клеткалары бөлінеді жэне 16 клеткалық моруланы 
түзейді. Ол көптеген сыртқы клеткалар қатарымен коршапган аздаган іппсі клет
калардан тұрады. Кейіннен сырткы клеткапардың басым бөлігінің ұрпақтары 
плацентаның бір бөлігі болып табылатын хорионға айналатын трофобласт 
клеткалары калыптасады. Яғни бұл клеткалар туыл^ан кезде түсіп қапатын
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уақытша көмекші ұлпаны құрайды, ал эмбриобласты құрайтын ішкі клеткалар 
тағдыры қайталанбайтын организм береді. Алайда бұл даму кезеңде барлық ішкі 
клеткалар массасының тек үш бластомері гана болашақ организмнің қалыпта- 
суына тікелей катысады. Н  - Щл

Үрық клеткаларының бір бағытта дамуы, олардың болашақтағы тағдыры, 
бұл клетканың белгілі кезеңде қандай жерде-клетка массасының сыртында 
немесе ішінде-болуымен анықталады.

Егіздер ' I

Әртүрлі елдердің статистикалық жұмыстарының нэтижелеріне сүйенсек, 
босанган 100 әйелдің біреуі егіз туатыны белгілі (шамамен 1%). Көбіне егіз- 
дердің дүниеге келуінің жоғары көрсеткіші Африкадағы негрлер арасында 
байқалса (4,5%), ал ең аз көрсеткіш монголоидтар популяциясы, эсіресе Жапо- 
нияда байқалган. Егіздерді екі негізгі топқа бөліп қарастырады: монозиготалық 
(бір үрықтан пайда болған) және дизиготалық (екі ұрықтан пайда болган) 
егіздер. Монозиготалық егіздер бір ұрықтан, клеткалары мен бөлімдері бір 
себептен бөлінген, ал дизиготапық егіздер бір біріне тәуелсіз дамитын екі түрлі 
шәуетпен ұрықтанган эртүрлі үрықтан дамиды. Экспериментгік жагдайда 
организмнен тыс бөлініп алынган бластомерлерден толыгымен жетілген 
организм дамитыны дәлелденген. Тіпті 8 клеткалык ұрықтың бір бласто- 
мерінен толык жетілген ересек особьтың дамитыны анықталган. Бүтін 
организм беруге қабілетті клетканың осы бөлігін эмбриональдық реттелу деп 
атайды. Бластоцистаның ішкі клеткалық массасына клеткаларды егу әдісі бұл 
клеткалардың жаңа организмнің қалыптасуына қатысатындыгын көрсетті. 
Үқсас егіздер (400 адамда орта есеппен алганда біреу кездеседі) эмбрио- 
генездің ерте кезеңінде бластомерлердің бөлінуінің нәтижесінде пайда болады. 
Эмбрионның дамуы аналық организммен байланыстыруды жүзеге асыратын- 
плацентаның дамуына қатысатын, ұрықтан тыс арнайы мүшеде-хорионда- 
өтеді. Хорион бесінші тэулікте қалыптасады, ал тогызыншы тэулікте 
амниотикалық сұйықтықпен толтырылган ұрықты құргап кетуден және эртүрлі 
сырткы физикалық факторлардан (эртүрлі соққылардын, ананың аяқ астынан 
кілт қозгалуынан) қоргайтын үрықтан тыс басқа мүше-амнион-қалыптасады. 
Шамамен ұқсас егіздердің 67% бір хорионда дамыса, ал қалган 33% бір-біріне 
тәуелсіз хориондарда дамиды. Тек кейбір бір ұрықтық егіздерде ортақ хорион 
жэне амнион болады, ягни олардың ажырауы жүктіліктің 9-тэулігінде жүреді. 
Бұл жагдайда бір-бірімен дене бітімі толыгымен ажырамаган егіздердің 
дүниеге келу мүмкіншілігі артады. Реті келгенде айта кету орынды, кейбір 
жагдайда егіздердің туу кезінде өлім-жетімге үшырауы жогары болады 
(Италия галымдарының деректері бойынша дизиготалық егіздердің өлі тууы 
жэне туылган соң тез арада өлуі 8%, ал монозиготалық 21%), шала туады, 
соматикалық дамуы жэне оның аномалиясы күшейеді ( Коган, 1993).
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Өзін-өзі тексеру сүрактары:

1. Асцнлия жұмыртқасының болшсктснуі
2. Ланцетник жумыртқасынын бөлшсктенуі
3. Минога жұмыртқасынын болшектенуі
4. Шсміршекті бапыктар жұмыртқасының болшектснуі
5. Сүйекті балыктар жұмырткасынмн болшсктснуі
6. Қосмекенділер жұмыртқасының болшсктснуі
7. Бауьфмсн жоргалаушылардың жұмыртқасының болшектенуі
8. Құстар жұмыртқасының болшсктенуі
9. Сүтқоректілер жұмьфткасынын болшектенуі
10. Жинакталу процесінін мэні
11. Бір жұмыртқалы егіздердің пайда болуы
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Гаструляция. Хордалыларда болатын гаструляциянын әртүрлі гэсілдері жэнс 
гаструлалар күрылысының ерекшеліктері А.И. Ковалевский мен И.И. Мечников і ыц 
урықтық жапырақшалар теориясын күрудағы зерттеулерінін мацызы, Екі-және 
үшкабапы урыкгын түзілуі: эктодерма, энтодерма, мезодерма. Меюлерманын түзілу 
тәсілдері (тел области калык, энтеронельдік). Үрыктык жапыракшалардын туынды- 
лары. Ланцетниктін, балықтардыц, амфибнялардын, күстарлын және сүткорекгілер- 
дін гаструляциясы. Белгілеу тэжірибелері. Алгашқы гаструла сатысындаі ы презу- 
мнтнвтік бастамалардыц карталары. Морфогенетикалық козгялыстардыц механизм- 
дер!, клеткалардағы жабысу жэне шетгету күбылыстары, клеткалык болінудің бірдей 
болмауы, клетка козгалысіарыныц бағытгары. Үрыкгын болімдерін күру жане кайга 
күру гэжірибелері, гаструляциянын әртүрлі сатыларында прсзумптивгік басіама- 
ларды жою, ауыстыру және зксплантациялау. Жүйке жүйесінің индукцнясы. 
Үрыктык матерналлын күзырлылыгы жайыпда түсінік. Үрыктык жаиырақшалар 
жайында түсінік жэне онын казіріі жагдайы

Коп клеткалы бластуланыц болшсктсну жэнс калыптасу процссі бітксн сои 
цит от и пикал ы қ даму ксзсці аякталыгі, дамудың орган отипикалық ксзсңі баста
лады. Үрыкта клстканын митозды бөлінуімсн катар каркынды морфогснстика- 
лык козгалыс басталады, оган жскс клсткалардың орын ауыстыруы, оның ішіндс 
клеткалык пластардыц орналасуы, клетка формаларыныц озгерістерінің өзара 
камтамасыз стілуі, жүздсгсн жэнс мыі щаган клетканың кошірілуі мсн орныгуы
жүрсді. . Н

Гаструляция барысында бұл клеткалар жаңа көршілсрін тауып, олармсн 
өзара карым-қатынаста болады да, алгашқы үрык жапырақшаларыиьш (сыртқысы- 
эктодерма, ішкісі-штодсрма) қурылуьша экследі. Барлык Metazoa-дэ гаструля- 
ция процссі барысында (ксйдс одаи ксйін) екі кабатты губка мсн ішекқуысты- 
лардан баскаларында, үшінші, ортангы ұрық жапыракшасы - мезодерма болінс 
бастайды, ол пайда болтан экто- жэнс эндодерма аралыгында орналасады, 
сондықтан екіншілік дсп аталады.

Біртскті үрыктан эртскті үрык жапыракшаларына диффсрснциалдану про- 
цссін гаструляция, ал коп кабатгы үрыкты - гаструла деп атайды. Бластуланыц 
мүшс түзуші бөліктсрі і аструляция барысында ориын ауыстырады жэнс кайта 
кұрылады, ол дамудың кслссі ксзсцінс мүшс түзуші бөлік компонснттсрінік 
учаскслсрініц индукциялык әрскеттесу нэтижссіндс органның негізгі бастама- 
ларының калыптасуына мүмкіндік берсді.

Клеткалык матсриалдың барлык алуантүрлілігінін морфогснетикалық 
козгалуы гаструляциянын нсгізі болып табылатын эмболия жэнс эпиболия 
процестерінс экелсді.
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Эмболия қозғалыстың: инволюция, инвагинация, конвергенция, диверген
ция, деляминация, бластопордың қысқаруы мен созылуы түрлерін камтиды. 
Барлык іслетканың материалдарының үрық ішінде қозғалысы бластопордан жэне 
одан томен эмболия жолымен қамтамасыз етіледі.

Инволюция процесінде бластопор ернінің шетіне орнапасқан клеткалар 
бластопор ерні арқылы үрық ішіне енеді, бұрылады жэне басқа деңгейде козға- 
лады. \

Конвергенция - клетканьщ бластопор ерніне қарай жылжуы.
Инвагинация - бластодерма учаскесінің түріліп, осы учаске клеткалармен 

қоршалган жаңа қуыстың пайда болуы.
Полиннвагинацня - бластодерманың эртүрлі нүктелеріне коптеген клет

каньщ түсуі.
Деляминация — клеткалық массаның қатпарлар немесе жеке қабатгарға 

жіктелуі.
Дивергенция -  клеткалардыц жан-жаққа таралуы.
Экстензия (созылу) -  бұл болашак нейтральды эктодерма мен эпидермистің, 

хорда материалы мен мезодерманың бластоцельде батырылуьшан кейін ұзаруы. 
Экстензия үлкен автономдылыққа ие және ұрық формасыныц қалыптасуында үлкен 
рөл атқаратын хордалылар гаструляциясындағы маңызды компонент болып 
табылады. Эпиболия-клеткалық материалдың беткейлік қозғалысьшың болашақ 
ұрыктың алдыңгы- артқы осінде жэне оның 2 жагында орналасуы.

Бластула түрінің алғашқы типіне тэуелдіпігіне кандай морфогенетикалык 
козғалыс басым екендігіне байланысты екі қабаггы ұрықтың түзілуінде (гастру- 
ляция) бірнеше негізгі әдістерін ажыратады.

Инвагинация -  салыстырмалы түрде қарапайым тэсіл, бластоцельдегі 
ұрық ішіне бластула (бластодерма) қабыргаларының бір бөліктерінің дүмпуі, ол
2 қабатты қабыргамен шектелген (біріншілік ішкі эндодерма жэне біріншілік 
сыртқы эктодерма) - гастроцель қуысы бар гаструла түзілуіне әкеледі.

Гастроцельді кейде архентерон (алгашқы ішек), ал ол сыртқы ортамен 
байланысатын тесікті -  бластопор немесе алгашкы ауыз деп атайды (41-сурет), ол 
орналасуына байланысты дорсальды, вентральды жэне латеральды еріндерге 
ажыратылады. Кейбір жануарларда бластопор қайта қүрылудан жэне күрделенуден 
кейін дефинитивті ауыз тесігіне айналады, ондайлар алгашқы ауыздылар 
(Protostomia) тобын түзейді, ал кейбір бластопоры даму кезінде аналь тесігіне 
(хордалыларда) немесе нерв - ішек каналына айналатындарды екінші ауыздылар 
(Deuterostoma) тобына жатқызады. Соңгыларында ауыз тесігі құрсақ қабыргасын- 
дагы дененіц алдыңгы ұшында эктодерманыц дүмпуі жолымен ортацгы ішекті 
теседі жэне басқа да формалар түзілу процестерін калыптастырады. Гаструля- 
цияның инвагинациялык түрі сарыуызы аз жануарлар (жогаргы сатыдағы ішек 
қуыстылар, тікентерілілер, ланцетник т.б.) арасында кец тараган. Инвагинация 
кезеңінде бластулалар түбініц айналу процесі бүйір қабырғаларындагы 
клеткалардың вегетативті багытта (вегетопетальды) беткейлік орналасуы жэне 
көбеюдің күшеюімен жүзеге асады. Жогарыда айтылгандай клеткалардың үстіңгі 
беттік вегетативті қозгалысын эпиболия деп атайды. Инвагинация жолымен 
гаструляцияның жүруі жақсы байқалатын бластоцельдің болуына байланысты. Егер 
бластоцель мөлшері кіші, ал вегетативті макроме^іер сарыуызға батуына
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байланысты митоздық бөлінуде жэне қозғалыста инертгі болса, онда гаструляция 
эпиболия жолымен өтуі мүмкін, мысалы, кейбір аз қыптанды құрттарда 
микромерлер қарқынды көбейіп, сары уызға бай вегетативті макромерлерді қоршап 
алады (41Е-сурет). Е 3  В 4 Ш н ц И И |^ Д |

41-сурет. Гаструляция типтері (П.П. Иванов бойынша, 1937).
А -  мультиполярлы иммиграция, Ә 1 - Ә2 -  униполярлы иммиграцияның сатылары,

Б 1, Б2-гидроид полипі Clava multicomis деляминациясы, В 1 -  сцифомедузаның Aurelia flavidula 
гаструляциясы, В2 -  Aurelia marginalis, Г1, Г2 -  теңіз кірпісінің гаструляциясының кезеңдері,

Д  -  аз қылтанды кұрттардың Rhynchelmis эпиболиясы, арх -  архентерон кабырғасы, бп - бластопор, бц 
- бластоцель, г.сл. -  теңіз кірпісінің ұрыгын каптап туратын гиалинді қабат, гц - гастроцель, мез - 

эмбриональді мезенхима, мезод -  целомдык мезодерма, экт - эктодерма, энт - эндодерма

Нобель сыйлығының лауреаты, орыс ғалымы И.И.Мечниковтың пікірінше, 
гаструляцияның эволюция бойынша ежелгі түрі иммиграция болып табылады, 
мұнда ішкі ұрық жапырақшасы иммиграция есебінен бластоцельде клеткалық 
бластодерма бөліктерін түзейді (41А, Б-сурет). Әдетте клеткалар белгілі бір 
бластодерма бөліктерінен (гидромедузадағы униполярлы иммиграция), сирек те 
болса, 2 қарама-қарсы бөліктерден (биполярлы иммиграция) көшеді. Кейде 
клетканың ауысуы барлық бластула бетінде өтеді (И.И. Мечниковтыц медуза 
Solmundella-ның ұрыгынан ашқан мультиполярлы иммиграциясы).

Клетканыц морфогенетикалық қозгалысы мьгаа жагдайларда бластоцельдіц 
болмауынан немесе басқа себептерден, бір қабатты бластодерманың экто-жэне
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энтодерма кабаттарына жіктелуі (деляминация) орын алганда, күшті шектеледі 
(41В, В-сурет). И.И.Мечников гаструляцияньщ деляминация түрін Geryonidae 
сцифомедузаның жұмыртқасының дамуында сипаттаған.

Бластомерлер 32 клеткалық кезеңде былай болінеді: болшектену сайшасы 
ұрык үстінде параллельді жүреді, клетка қабаты екіге: бластомердің ішкі жэне 
сырткы қабатына бөлінеді. Сосын ішкі бластомер кабаты тағы да сайшалар бойы- 
мен бластуланың параллель беті арқылы бөлшектенеді, нәтижесінде эктодермальды 
(64 клетка) жэне энтодермальды (32 клетка) қабатты гаструла пайда болады.

Кейбір ішек қуыстыларда бластула қуыссыз клеткалардың тығыз жиналуы- 
мен (морула) ерекшеленеді, клетканың сыртқы кабаты клетка мембранасының 
ішкі массасынан болінген, эпителийтәрізді бір қабатты эктодермадан қалыпта- 
сады. Гаструляцияньщ деляминациясының 2 вариантында да клетканың қозға- 
луы жүрмейді. Гаструляция процесі белгілі сызба бойынша таза күйінде сирск 
жүреді. Үрык жапьфақшаларының түзілуі бірнеше эдістердіц қатысуы арқылы 
жүзеге асады.

42-сурет. Қосмекенділердің (А) жэне мезолецитальді (Ә), телолецитальді (Б) жұмырткалы 
жануарлардьщ гаструляциясы. 1-бластоцель, 2-сарыуыз тығыны, 3-эктодерма, 4 -болашақ хорда, 

5-гастроцель, 6-бластопор, 7-мезодерма, 8-эндодерма, 9-сарыуыз, 10- бластодерма

Мысалы, космекенділердегі гаструляция күрделі, көп компонентті про- 
цестер, инвагинация, иммиграция, эпиболия элементтерінен тұрады. Гаструля
ция барысындагы клетка инвагинациясы бастапқыда сарыуызда дорсальды 
орналасқан аймақтармен шектелген жэне жоғарғы шеті ойылған бластомердің 
дорсальді ерні деген атпен белгілі. Инвагинацияныц дамуына қарай бласто- 
пордыц ішкі аймағы біртіндеп созылып, сакина тэрізді формалы болып, ішке 
қарай оралып сарыуызды қоршайды (42А,В-сурет).

Кейбір клеткалар айналып бластопордың ерні арқылы ішке көшеді жэне 
соңғысына, әсіресе анимальды жарты шардың дорсальді ернінде, белсенді жаца 
клеткалар бластула бетімен қозғалады. Клетканың бұл козгалысы өсіп жатқан 
ұрықтыц шар сияқты үстіцгі бетіне өтеді, ол эпиболия сияқты жіктеледі. Клет- 
калық материалдың бластопордыц дорсальді ерні аркылы өтуі хордомезодерма 
деп аталады, өйткені одан кейіннен хорда жэне бас мезодермасы түзіледі.

Бластопордыц үлкен ішкі бөліктерінің айналасында жэне бүйір шеттерінде 
орналасқан, гастроцельдің (алғашқы ішек) аймақтарыйа сай келетін клеткалар 
болашақ энтодерманы қүрайды. Бластопор ерні арқылы ұрық ішіне енетін
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клеткалық материалдың морфогенетикалық орналасуына клеткалардың мигра- 
циялык жэне пролиферациялық (көбею) элементтері кіреді.

Кейбір түр түзуші процестерде белгілі рөлді клетка формаларының өзгер- 
уінің сэйкестігі атқарады. Кез келген клеткалардың формасының өзгеруіне 
цитоқаңқа элементтері қатысады, сонымен қатар микротүтікшелер, микрофило- 
менттер, аралық филоменттер, сол сияқты микротрабекулярлы тор сияқты кұры- 
лымдар катысады. Аталған элементтер арасында цитоқаңқа морфогенезі үшін 
микрофиломенттер мен микротүтікшелер маңызды рөл атқарады. Цитоқаңқа тек 
клетка формасын ғана анықтамайды, сонымен катар олардьщ қозғалысына жэне 
клетка бөлінуіне қатысады. Онтогенезде ұлпа жэне мүшелердің күрделі құры- 
лымының калыптасуы клетка құрамындағы цитоқаңқаның ультрақұрылымының 
көптеген ерекшеліктерімен сипатгалады.

Гаструляция процесі жеке бос клеткалардың көшуін, клетка пластарының 
қозғалуын қамтиды. Миграция багыты дистантты жэне контактылы өзара эре- 
кеттесу арқылы қамтамасыз етіледі. Әдетте морфогенезде дистантты эрекеттесу, 
эсіресе, алғашқы, сирек не мүлдем болмайтындықтан оларды ескермеуге бо
лады, ал контактылы эрекеттесу клеткада жақсы модельденген, эмбриогенезде 
біршама кең тараган. Морфогенез процесінде субстраттардың қальштасуына 
клетка аралык заттардыц созылган фибриллалары мен көрші клеткалар каты
сады. Клеткадан тыс матриксте клетка миграциясы үшін 2 белок маңызды: 
фибронектин, жогаргы молекулярлы гликопротеин (400000 дальтон), ол базальді 
мембрананыц бір компоненті жэне бластоцель клеткасының бетінен табылган 
сульфатталган гликопротеиндер болып табылады. Гаструляция кезінде микро- 
мердіц фибронектинге туыстыгы күрт жогарылайды, ал олардыц қозгалыс 
белсенділігі сульфатталган гликопротеиндердіц болуымен байланысты.

ХХ-гасырдыц 90-жылдарыныц басында жүргізілген көптеген тэжірибелер 
вентральды қан аралшықтарьшдагы эмбриональды мезенхимага механикалық 
әрекеттерімен 2 жабынды эйнек арасында 50 минуттық қысу оныц жұка қабыр- 
галы тамыр тэрізді түтік пен сақина кұрылымының түзілуіне экелетіндігін 
көрсетті. Клетканы қоршайтын клетка аралық матрикстіц фибриллдерінің багыт- 
талуы, эдетте микрофиламенттердің, кейде микротүтікшелердіц қальштасуына 
сай келеді. . "..

Морфогенетикалық процестерде клетканың биологиясының маңыздылығьш 
багалау үшін ХХ-гасырдың 30-жылдары Дж. Гольтфретер жүргізген тэжірибелер өз 
мацызын сақгаган. Амфибияньщ ерте ұрыгын кальцийсіз жэне магнийсіз ортага 
орналастьфып, ол олардың жеке клеткаларга диссоциациясьша қол жеткізген. 
Ортага кальцийді қосқанда бұл клеткаларда реассоциация жэне клеткалық 
конгломератгьщ қалыптасуы жүрген. Амфибия гаструласын диссоциациялау 
реассоциялық конгломераттардың клеткалары жапьфақшадан шыққан кезеңіне сай 
келеді. Ягни, эктодерма клеткалары эктодермамен, мезодермальды клеткалар 
мезодермамен, эндодермальды клеткалар сэйкес клеткалармен қосылган. Ең 
соңында реассоциацияланган конгломераттар қалыпты жағдайдагы ұрық 
жапыракшаларының қалпьша келген.

Реассоциация жэне сегрегация процесі кездейсоқ деп есептелінеді, өйткені 
клеткалар бір-бірімен кездейсоқ түйіседі, ал таңдаулы бұрынгы құрылысыныц 
қалпына келуі контактылы эрекетгесудегі олардың мембраналарының
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адгезиясымен қамтамасыз етіледі. Т.Роземанның болжамына сэйкес, клетканы 
тану фдрмент-субстрат механизміне негізделген. Өзара әрекеттесуші клеткалар 
бетінде субстрат пен фермент орналасқан, олар клеткалардың бірігуін қамта- 
масыз етеді. Бұдан басқа амфибияның гаструласының клеткалары пішінін 
өзгертуге және амебоидты қозғалысқа қабілетті болады.

Әртүрлі ұрық жапыракшаларының клеткалары бір-бірінен адгезивті 
касиеттерімен жэнб қозғалысымен ерекшеленеді, яғни эктодерма клеткалары 
бір-бірімен байланысқанда, болінбейтін қатар түзейді немесе эпителийленеді. 
Олар мезодерма мен энтодерманы қаптау тенденциясына ие. Мезодермальды 
клеткалар кез-келген жақын орналаскан клетка тобына енуге бейім болып 
келеді. Эндодерма клеткалары салыстырмалы түрде қозғалмайды.

Амфибияның ұрык клеткасындағы тандамалы туыстық бластуланың соңғы 
сатысында клетканың түрлі сапапык белгілері түзілгенде пайда болады. Бұл тек 
кана амфибия үрыгына ғана смсс, баска да жануарлар тобына да тэн. Бұл 
жагдайда клеткалардың бір-біріне жылжуы, тануы жэне тақдауы қосылуға 
кабілетгі, ал морфогенездің одан да күрделі түрлерінде косымша сапалар пайда 
болады, олардың табиғаты элі зерттелмеген. Кейбір жануарлар түрлерінде ірі 
(диаметрі ЗООмкм) жұмыртқалары бар, гаструляция кезеңі зиготаның ген 
экспрессиясының басталуымен, сондай-ак бұл клстканың ерекшелігінің пайда 
болуы мен ұрыктын ерте жіктелуімен байланысты. Гаструляция процесіндегі ген 
белсенділігініц жіктелуін компетенция жэне детерминация түсініктсрімен 
айқындайды.

Компетенция деп үрық клсткаларыныц баска ұрык бөліктерініц эссрінс 
кұрылымыныц түзілуімен немесе бірнеше белгілі бағыттардыц жіктелуімен 
жауап беруін атайды.

Детерминация (жасырын дифференцировка)-клетканың белгілі дифферен
циация жолына түскен, бірак морфологиялық жағынан элі де срскшеленбсген 
(сол себептен детерминация мен дифференцировка арасында айқын иіскара жоқ) 
жағдайы. Ген экспрессиясының ерте белгілері (1-бөлінуден кейін) бойынша 
сүтқоректілерде гаструляция басталуын бөлшектенудіц оте ерте кезеціне 
жатқызуға болады, сол себепті осы процестерді гетерохрония-^ рыктың эртүрлі 
бөліктерінде даму темпі бірдей болмайтын-мысалын жатқызуға болады. Бұл 
ғаструляциясыныц күрделі жэнс ондағы процестердің салыстырмалы түрдс 
тәуелсіз өтетіндігін дэлелдейді. Коп жагдайда қалыпты гаструляцияньщ отуі 
ұрықтанған жұмыртка цитоплазмасындагы сегрегацияға тэуелді жэне оның 
бөлшектену барысында бластомерлерде орналасуымен байланысты. В.Ру 1888- 
жылы сипаттагандай амфибияныц жұмыртқа клеткасындагы сұр орақ-ооплазма 
үстіндегі жіңішке учаске-сияқты қалыпты дамуга қажетті. Г.Шпеман оқшау- 
ланган бластомердегі екі клеткалы кезеңде, сұр орақ бөлшектену материалы 
болмай-ақ бөлшектенеді, бірақ гаструляцияга бейімді емес екендігін көрсстті. 
Сұр орақтың жартылай материалы болса да бластомер калыпты дамиды. Оныц 
материалының белсенділігін кортикальды қабат анықтанды. Егср сұр орақтыц 
кортикальды қабатын осы ұрықтыи басқа бөлігіне орналастырса, онда 2 орак, 
гаструляцияньщ 2 инциальды орталыгы, соцынан 2 нерв түтігі түзіпеді. Сүр 
орақтыц осы қасиетіне сүйене отырып Г.Шпеман оны дамудыц апгашқы 
ұйымдастырушысы деп атады. * \
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Алайда тәжірибелер көрсеткендей, амфибластуладағы презумптивті 
мезодерма мен сұр орақтың материалын экстрипациядан (алып тастау) кейін де 
қалыпты даму мүмкіндігі болатыны анықталған. П.Ньюкуп (1969ж.) бақаның 
бластуласының презумптивті мезодерма мен сұр орақтың материалы болатын 
субэкваторлы белдеуін алып тастады. Сосын, қалған апикальды жэне базальды 
бөлігін қосып, олардың бірігуін және жойылған материалдың қалпына келуіне 
қол жеткізді. Алып тасталған эмбриональды материал презумптивті эндодерма 
материалыньщ индукция әсерінен презумптивті эктодерма материалынан 
қалпына келген. Осы тәжірибенің қорытындысынан алғашқы ұйымдастыру- 
шының екіншілік екендігін көруге болады.

Кез-келген морфогенездің, соның ішінде гаструляция үшін, гаструляция- 
дагы клетка материалыныц иммиграция процестерініц негізі болып табылатын 
клеткалардың қозгалысы амфибияныц, рептилия, құстардың және сүтқоректі- 
лердің ұрыгында өте үлкен маңызға ие.

Теціз кірпілеріндегі гаструляцияның басталуында алғашқы мезенхима 
клеткалары өте белсенді. Олар бластоцельдегі бластопор аймагындағы ұрықтың 
ішкі қабыргаларында орналасады жэне псевдоподиялар көмегімен каңқа түзілетін 
жерге көшеді. Теціз кірпісініц гаструла эндодермасыныц (алгашқы ішек) 
қүрамында қозгалысы белсенді клеткалар салыстырмалы түрде аз. Эндодермадан 
көшіп, олар екіншілік мезенхиманы түзеді. Бірінигілік мезенхиманьщ клеткалары 
теціз кірпісініц личинкасьшың каңкасын берсе, скіншілік мезенхима ересек 
организмнің дефинитивл мезодермасын түзейді. Алгашқы ішек құрамынан 
екшшілік мезенхиманьщ бөлшуі гаструляция процесін (теңіз кірпілерінде) 
аяқтайды. Гаструляция процесінде клетка қозгалысының белсенділігі олардың 
таңдаушы адгезиясымен тольштырылады. Мысалы, теціз кірпісінің екіншілік 
мезенхима клеткалары эктодермага жабысады жэне энтодермадан бөлінеді.

Сонымен, гаструляция процесінің ерекшелігі ұрықтагы клетка санына, 
олардыц қозгалысына, клетка аралық эрекетгесу сипатына, таңдалган адгезияга, 
поляризацияга, қатар түзу қабілеттілігіне жэне клетканың пролиферативті 
белсенділігіне тэуелді.

10.1. Мезодерманың пайда болуы

Барлық Metazoa-да 2 қабатты ұрық пайда болганнан кейін, губкалар мен 
ішекқуыстылардан басқаларында, гаструляцияның 2-фазасы басталады, оныц 
барысында ортаңгы үрық жапырақшасы мезодерманыц қальштасуы жүреді. 
Мезодерманыц клеткалық материалы экто- жэне эндодерма аралыгында, ягни 
түр өзгерген бластоцельде орналасқан. Мезодерма не алгашқы үрық 
жапырақшасынан тәуелсіз, не біреуініц құрамына кіреді жэне кейінірек бөлінеді. 
Барлық омыртқасыз жануарларда, тікентерілерден басқаларында, екі немесе 
бірнеше ірі клеткалардан мезотелобластгардан пайда болады, олар бластоцельде 
бластопор ерін аймагында орналасқан (43 А-сурет).

Мезотелобласттардан бірнеше бөліну нэтижесінде біршама ұсақ клеткалар, 
ал мезодермальды материалдан жұп жинақтар қалыптасады.

Ланцетниктерде мезодерма гастроцель қақпагынан бластоцельде бөлінеді, 
алгашқы ішек қабыргаларынан 2 қалтатэрізді өсінділер айқындалады, олардың
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арасында хорда материалы орналасады (43Б-сурет). Ішектен бөлінген қапшық 
тэрізді өсінділер дамиды, дене қуысы целом деп аталатын екінші қуысқа 
айналады. Целомдық қапшықтардың қабыргалары кейінірек сигменттеледі.

43-сурет. Бірінші ауыздыларда (А) жэне екінші ауыздыларда (Ә, Б) мезодерманың пайда 
болуы. 1-эктодерма, 2-мезенхима, 3-энтодерма, 4-мезотелобласт (А), 5-целомдык мезодерма

(Ә, Б- энтсроцсльдік тәсіл), 6-нерв пластинкасы. 7-хорда

Қосмекенділердің мезодерма мен хорда материалы алғашкы ішектің 
немесе гастроцель қақпағының арқа бөлігін түзейді, оның түбі эктодермальды 
клеткалардан түзіледі. Гаструляция процесінде энтодермальды клеткалар 
гастроцель қақпагының астынан өсе бастайды, ап мезодерма клеткалары 
эктодерма мен энтодерма арасында орналасады. Амфибияларда мезодерманыц 
энтодермальды материалдан бөлінуі нейруляция сатысында жүреді.

Бауырымен жорғалаушыларда, құстарда жэне сүтқоректілерде гаструляция 
процесінде мезодермальды клеткалар эпибластан (апгашқы эктодерма) шыгады 
жэне алгаіиқы жолац деп аталатын экто-жэне эндодерма қуысына көшеді. 
Амниоталардың ұрыгында презумптивті хорданың клеткалары Гензен түйіні 
аймагына инвагинацияланады.

10.2. ¥ р ы қ  жапырақшаларының туыидылары

¥рық жапырақшаларыныц түзілуі ұрықтың жіктелуінің алгашқы белгілері 
ретінде қарастырылады. ¥рық жапырақшалары бір-бірінен тек ұрық денесінде 
өзара орналасу жагынан гана емес, сонымен бірге морфофункционалдық 
ерекшеліктерімен де ажыратылады. Мысалы, Г.А.Детлаф (1983 ж.) бойынша 
құйрықсыз амфибиялардың ұрыгындагы эктодерма мен хордомезодерманың 
сыртқы қабаты тыгыз байланысқан эпителиальді клетканыц бір қабатын 
құрайды. Эктодерманың ішкі қабатында эпителийлі құрылым болмайды жэне ол 
көптеген мөлшерде бір-біріне өтетін, борпылдақ орналасқан, бір-бірімен 
байланысқан клеткалардың өсінділерінен түзілген. Эпиболия процесінде осы 
қабаттар аралығында клетка алмасудың жок екендігі тірі кезінде белгілеу
әдістері арқылы анықталган.

Презумптивті эктодерманыц сыртқы бір қабатты клеткалары мезенхималы
клеткалармен төсенген, дұрыс бір қабатты эпителийді түзейді.

Нерв жүйесінің бастамасының құрамында сыртқы эктодерманыц қаба-
тындағы клеткалар эпендимді клеткаларга айналады. >

Алгашқы эктодерманыц ішкі қабатына эпидермис, нерв пластинкасы,
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хордомезодерма аймагм кірсді. Мезенхима айналасындағы ішкі қабаттың 
клеткаларынан хорда мен мидың құрылымы жіктеледі. Қалыпты жагдайда бір- 
бірімен және сыртқы орта факторларымен әрекеттесе отырып, ұрық қабаттары 
белгілі багытта жіктеледі жэне органогенез барысында қатаң түрде белгілі 
мүшелердің бастамаларын береді. ;•

Эктодерма туындылары негізінен жамылгы және сезу қызметгерін атқарады. 
Эктодермадан: жабынды эпителий, тері бездері, эпидермис туындылары (қабыр- 
шақтар, қауырсындар, мамық, иіаш, тырнақ, тұяқ, тайтүяқ, мүйіз және т. б.), тіс 
эмалі, көз бұріиагы, алдыңгы ішек (stomodeum), артқы ішек (proctodeum) және
барлық нерв жүйесі түзіледі. К  .• & В Га

Мезодерма туындылары ұрық бөліктерінің байланысын қамтамасыз етеді, 
қозгалгыштық, тіректік жэне трофикалық (қоректік) қызмет атқарады. Атап 
айтсақ, олар барлық бүлшықет үлпалары, барлық дәнекер үлпаныц түрлері, 
оның ішінде шеміршек пен сүйек, қан тасымалдау, лимфалық жүйелері мүше- 
лері, зәр иіыгару каналдары, гонадалар үлпасының бөлігі, дене қуысының 
перитониумы, тыныс алу мүшесінің негізгі қүрылымы, ас цорыту түтігінің 
қабыргалары, төсеніштен басқалары жэне т.б. Әртүрлі ұлпалар мезодерманың 
бөлігі болып табылатын эмбриональдық дәнекер ұлпа-мезенхимадан пайда 
болады (44-сурет). Энтодерма туындылары қоректену және тыныс алу қызмет- 
терімен байланысты. Олар: ортаңгы ішектің эпителийі және оның асқорыту 
бездері, тыныс алу жүйелерінің эпителийі (желбезек бөлімі жэне өкпе).

11 10 9 5 8 7 6 5

44-сурет. Теңіз шошкасынын 12 сомит сатысындағы ұрығының мезенхимасы 
(А.А. Максимов бойынша). 1-жүйке түтігі, 2-эктодерма, 3-сомит, 4-сомитгің медиальді 

болімінен қалыптасқан мезенхима, 5-аорта, 6-қан клеткалары, 7-ішек қабырғасы, 8-хорда, 
9,11-мезодерманың висцеральді жэне париетальді жапырақшасы, 10-целом куысы
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Өзін-өзі тексеру сұрақтары:

1. Гаструляция-көп кабапы ұрыкты калыптастыру бойынша онтогенездің сатысы
2. Гаструляциянын әртүрлі тэсілдері
3. Хордальшардағы гаструлалар құрылысының ерекшеліктері
4. К.М. Бэр, А.Н.Ковалевский және И.И.Мечниковтың ұрыкгық жапыракшалар теориясын 

қуруындағы зерттеулерінің маңызы
5. Ұрық жапырақшалары туралы теория және оның қазіргі жағдайы
6. Екі- жэне үшқабатты ұрықтың түзілуі: эктодерма, эндодерма, мезодерма
7. Мезодерманың тузілу тәсілдері (телобластикалык, энтероцельдік)
8. Ұрық жапырақшаларының туындылары
9. Белгілеу тэжірибелері. Апғашқы гаструла сатысынлагы презумптивтік бастамалардың 

картапары
10. Морфогенетикалык козғалыстар (инвагинация, эпиболия, иммиграция, деляминация)
11. Клеткалардың морфогенетикалык қозгалыстарының (клеткалардағы жабысу жэне 

шеттету күбылыстары. клеткалык бөлінудің бірдей болмауы, клетка козгалыстарынын бағыттары) 
механизмдері

\
\



11-тарау. КЕЙБІР
ОМЫРТҚАЛЫЛАРДЫҢ 

ГАСТРУЛЯЦИЯ ПРОЦЕСІНЕ ЖАЛПЫ
СИПАТТАМА

Балыктарда гаструляция алдында презумптивті органдар бастамаларыныц 
орналасуыныц стереоморфологиясы. Үрықтық қалканшанын дамуынын коздері жэне 
манызы. Балыктардагы үрық туйінінің рөлі. Амфибняның гаструляциясы, мор- 
фогенетикалық қозғалыстар гиптерініц классификацііясы. Қусгардың гаструля- 
пиясынын ерекшеліктсрі. Алгашқы жолақ, Гензен туйіні бар алгашқы сайша. 
Плаценталы сутқоректілердіц гаструляциясының ерекшеліктері. Үрыктың эмбриоб- 
ласт пен зрофобластка жіктелуі. Урықтық жапыракшалардын жікгелуі

Сүйекп балықтардың гаструляциясы. Бластула стадиясы (ксзсңі) 
баскалармен салыстырганда қысқа, бірақ ол даму ксзіндс қандайда бір үзіліс болып 
ссептелмсйді. Керісінше, осы стадияда үрықга бслсснді морфо-гснетикалық 
козгалыстар жүрсді жэне бөлшектену процссі жалгасады. Сүйекті балыкгардыц 
дамуын зерттсуге үлкен үлсс косқан доктор Баллард (АҚШ) олардың 
бластодискісінлсгі гаструляция басталар алдындагы мүшслсрдің прсзумптивті 
бастамаларыньщ уш катарлы орналасуына срекшс мои бсрсді: бүкіл бластодисщ 
бойынша орналаскан болашак мезодерма материалының астында хорда материалы 
жатыр, ап одан тереніректе-энтодерма материалы орналаскан. Презумптивті 
мезодерманың үстінде жүйкс жүйссінің материалы орналасады (45-сурет). Ал 
барлык аймакгардың үстіңде клеткалык кабық-парснхима жагыр, ол өте тьнъіз 
байланыскан полигональды формадагы клеткалардан іүратын бір кабаггы қүрайды.

Сүйекті балыкгардыц гаструляциясы эпиболия жолымен сарыуыздыц 
перибласт және бластодермамен капталып жабьшуымен басталады. Бұл процесте 
перибласт синцитийі жетекші рөл аткарады, ол сарыуыз бстінен всгстативті 
полюске қараи таралады. Перибласт соңынан, азгантай кідіріспен, бластодерма 
жылжиды. Қапталу процссінің аягында всгетативті полюс маңайында, үрык бстінде 
кішкентай гана сарыуыз бөлігі-сарыуыз тыгыны калады, кешікпей ол да бласто
дерма матсриалымен коршальш жабьшады. Жогарыда айтьшган бластодискініц 
кабат-кабат күрылысы мен түрлі сапалыгына байланысты, гаструляция барысында 
op кабалыц бластомерлері эргүрлі морфогспстикалық қозгалыстарга катысады. 
Эпиболия енді бастала бергенде, ішкі, борпылдак орналаскан бластомерлер 
перибластпен түйісіп, белсенді козгалыстар нэтижесінде бластодерманың шетінс 
жетсді де, үрықтык сакинаны түзейді. 4
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45-сурет. Құбылмалы бахтахтын бластодискісіндегі ерте гаструла сатысындагы мүшелердің 
болашак бастамаларынын (шеткі түйіннін пайда болар алдында немесе пайда болғаннан ксйін) 

орналасуының картасы (Ballard бойынша, 1973): А-төменгі жағынан көрінісі, Ә-жоғаргы жагынан 
көрінісі, Б-құбылмалы бахтахтын сол даму сатысында бластодиск аркылы көлденсн кесінділер 

сериясында презумптивті бастамалардың орналасу картасы. Стрелкалар- симметриянын осі:
1 -презумптивті мезодерма, 2-презумптивті хорда, 3-презумптивті энтодерма, 4-беткейлік клеткалық 
кабыкша немесе перидерма (А,Ә, позицияларында- бластодиск шетінде), 5-прсзумптивті жүйке 

жүйесі, 6-8-матсрналдын алдыңгы шекаралары: 6-дснснін арткы болігіндегі сомиттердің,
7-дененің алдыңғы болігіндегі сомиттердің, 8-бастьщ мезодермасы, 9,10- материалдын 

шекаралары: 9-алдыңгы және ортаңгы мидың, 10-артқы мидың симметриялык остерін корсетеді.

Осымен қатар, ішкі бластомерлердің бір бөлігі бластодискінің бір бөлігіне 
жиналып, осы жерде, сыртынан көзге көрінетіндей ұрық қалқаншасын құрайды, 
осыдан кейін ұрықтың өзі қалыптасады.

Үрық қалқаншасының алдыңгы шетінде билатеральды симметриялық 
жазықтықта, клеткалар жиынтығы пайда болады. Бұл жер ұрықтың болашақ бас 
жагына сәйкес. П.П.Иванов осы жерді ұрық түйіні деп атауды ұсынған. Үрық 
түйіні жұмыртқаның басқа жерлерімен салыстырғанда қозғалмайды, одан артқы 
бағытта, вегативтік полюске қарай ұрықтың тірек мүшелері: хорда, ми және 
жұлын қалыптасуы басталады. Бұл мүшелердің кұрылуына керекті материал, 
эмбриональдық біліктің жан-жағында орналасқан, біртіндеп жұқарып келе 
жатқан ұрық сакинасына таяу жерлерден түседі.

Сүйекті балыктардьщ орталық жүйке жүйесінің құрылысы ерекше: нерв 
түтігі нерв пластинкасының бүктелуінде емес, ол тыгыз клеткалар созылымында
қуыс пайда болуының нәтижесінде калыптасады.

Баллард (1973, 1982) көрсеткендей, сүйекті балықтарда гаструляция 
кезеңінде клеткалардьщ біржолата орналасатын жеріне қарай қозгалыстары 
эпиболия мен конвергенциядан тұрады. Үрық қалқанщасының үстіңгі беті тек
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эпиболиялық қозғалыстарға катысады, кейінірек ол жабындарды қалыптас- 
тырады. Ішкі бластомерлер алғашқыда радиальды жылжиды, ал сосын артқы 
полюске жэне медиальді сызыққа қарай конвергенциялануды бастайды, кейін 
бұл жерде ұрықтың болашақ тірек органдары қалыптасады. Тірек органдарының 
бастамаларының жекеленуі деламинация арқылы жүреді.

Амфибиялардың гаструляциясы. Морфогенетикалық күрделі қозғалыс- 
тар жинағы, оның құрамына, ең алдымен эпиболия, инвагинация жэне иммигра
ция мен деламинация элементтері кіреді. ^  И

Тепкілі бақаның бластулаларының клетка тағдыры үшін олардьщ ұрықтың 
түбінде немесе беткейлік қатарларда орналасуымен анықталатыны белгілі. 
Сыртқы қабаттардағы клеткалар мезодерманы, ал одан едәуір сыртқа қарай 
орнапасқан қабаттар эктодерма мен энтодерманы береді.

Гаструляцияньщ морфологиялық сипатын аныктайтын негізгі факторлар 
ішшде мьша екеуін атап көрсетуге болады: 1) айқын белгіленген ішкі қуыстың 
(бластоцельдің), онда морфогенетикалық жэне митотикалық жагынан белсенді 
майда бластомерлер орналасқан, анимальдық полюске қарай ауысуы; 2) вегета- 
тивтік жарты шарда ірі, сарыуыз толы, салыстырмалы енжар макромерлердің көп 
болуы. \  “

Бақа ұрыгының гаструляциясы ұрықгың болашақ арқа бөлігінен, сұр орақ
аймагында, экватордан сәл төмен бастапады. Гаструляцияньщ бірінші көзге түсер
белпсі-ұрықгың субэкваторлы аймағында кейбір сарыуызға бай сыртқы макро-
мерлердің ішке қарай батуы арқасьшда сәл иілген жылғаньгң-бластопордың пайда
болуы. Жылғаның қалыптасуы болашақ бластопор түсында сұр орақ клетка-
ларының бір бөлігі ішке қарай батып, өзімсн бірге бластуланың беткі кабатынан
жаңа клеткаларды ертіп кетуімен байланысты. Жыпганың үстіңгі шеті арқалық
немесе бластопордың дорсальды ерні деп аталады. Бластопордың дорсальды ерні
тұсында инвагинация процесі ерекше белсенді жүреді. Бұл кезде бластопор шеттері
созылады жэне ішке қарай бүктеліп колба тэрізді пішінге ие болады. Сыртта қалган
жэне бластопорды толтырган сарыуьо массасын сарыуыз тыгыны деп атайды.
Балыктардагыдай, амфибия ұрығының гаструляциясы кезінде, бластопор біртіндеп
кішірейеді жэне түйісіп, түрі анимальды-вегетативті бағытта созылған жолақка 
айналады. Ц ,

Гаструляция процесінде жоғаргы беттегі клеткалардың бластопорға қарай 
көшуі мен оның ернеулері арқылы ішке қарай енуінің үлкен мацызы бар, енген 
клеткалар өзінің жылжуы мен бөлінуін тоқтатпайды. Бластопормен байланысқан 
жэне осы клеткалармен төселген қуыс архентерон - алгашңы ішек-дсп аталады.

Анимальді жарты шар клеткалары қарқынды көбейеді жэне ол эпиболияға 
мүмкіндік береді. Клеткалар бластопорга қарай көшеді, олар дорсальдық ерін 
арқылы қайырылып ішкі қуысқа енеді және жылжуын тоқтатпай беткі клеткалар 
қабаты астымен анимальды полюске жетеді (42-сурет). Клетка қабаттарының 
осындай белсенді морфогенетикапық көшуі арқасында бластопордың дорсаль- 
дық ерні анимальды полюс бағытында жогары көтерілгендей болады. Алдымен 
эндодермальды клеткалар ішке қарай қозгалады, соңынан алдыңғы ішектің 
құрамына снсді. Сонан соң бас мезодерманың болашақ клеткалары қозгалады. 
Оның артынан дорсальдық ерін арқылы енген хордомезодерма деп аталатын 
клеткалық материал өтеді, өйткені одан хорда мен мезодерма пайда болады. 
Бластопордың вентральдық ернінің айналасында орналасқан ірі, сарыуызга бай
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клеткалар да ұрық ішінде инвагинацияланады, бірақ бұндагы процесс дорсапь- 
дык ерін төңірегімен салыстырганда анагұрлым бәсең. Осы клеткалар жинагын 
проспсктивтік эндодерма деп атайды, өйткені ксйін ол гастроцельдің алгашқы 
эгштслиальды төсенішін құрайды.

Проспективтік латеральды мезодерма алғашқыда вентральды, бластопор 
сріндерінен бірталай қашыкгықта орналасады. Болашақ энтодерманың бластопорга 
карай сырткы бсгпен кешу жэне оның ішке қарай қайырылу процссіндс 
перспективтік мезодерма да оның соңынан ішке карай енеді (қара:42-сурет). Іпгге 
олар ілгсрі карай жылжиды жоне энтодерма мен ұрыктың ең сыртқы клеткалык 
кабатынын арасында орналасады. Ең соңында мезодерманың алдыңғы шеттері 
үрыкгың екі жагынан вентральдык жактагы медиальды сызык бойымен кездеседі. 
Нәтижесінде мезодерманыц осы жсрінсн ксйінірск жүрек пайда болады.

Амфибиялар ұрыгыныц гаструляциясының алгашқы кезецдерінде ең 
сырткы клеткалар кабатынын кұрамында болашақ үрык жапырақшаларының 
үшеуініц де клсткалық материалы болады. Гаструляция процесінде ұрықтың 
сырткы кабатынан презумптивтік хорда, энтодерма мен мезодерма клеткалары 
ішкс көшксннсн кейін ол қабатты эктодерма деп атауга болады. Гаструляция 
барысында презумптивтік эктодерма бірқатар өзгерістерге ұшырайды. Онын бір 
бөлігі хордамезодерманың индукциялық эсерімен жүйке пластинкасына, одан 
кейін орталык жүйке жүйесіне айналады. Қалган эктодермадан терінің эпидер- 
мальды бөлігі (эпидермис) жэне онын маманданган туындылары (тырнақтар, 
бездер жэне т.б.) калыптасады, сол себептен ол жалпы тері эктодермасы деп 
аталады. Гаструляция соңында ұрыктыц сыртқы беті түгелдей нейральдық жэне 
жалпы тері эктодермасымен қаптапады.

Бластопор арқылы ұрық ішіне снгсн алгашқы ішек қабыргасынын клетка
лык материалы бластоцсль қабыргасының ішкі бетімен кабат түрінде жылжиды, 
ол вентральдық багытта бластоцельді түгелдей жапканга дейін ыгысады. Егср 
ұрық бетінде гаструляция кезеңінде эпиболия процестері басым болса, ұрық 
ішінде морфогенетикалық қозгалыстардан инвагинация айқын көзге түседі. 
Бастапкыда клеткалар инвагинациясы бластопордың жіңішке қуысы (тесігі) 
аркылы өтеді, бластомерлер ішке қарай тартылганда клеткалардың тыгыз тобы 
арасымен жылжиды. Бұл процесте клеткалык иммиграция элементгері орын 
алады. Инвагинацияның екінші кезеңінде клеткалык материал бластоцель 
кабырғасының іппсі бетімен тез көшеді.

Гаструляция процесіндегі көлемді морфогенетикалық қозгалыстар осы 
сатыда болып жатқан оқигапардың тек бір бөлігі. Үлпаның белсенді қозгалыс- 
тары арқасында, ертеректе бір-бірінен алшақтау орнапаскан ұрық бөліктері 
индукциялық өзара қарым-қатынасқа түседі. Г.Шпеман көрсеткендей, бласто- 
пордың дорсальдык ернінің клеткаларында түқымның одан эрі дамуын «ұйым-
дастыру» қабілеті болады.

Қүстардың гаструляциясы. Құстардың ұрығында бөліну бластодиск 
түрінде өтеді, үлкен және пассивті морфогенетикалық байланыс сарыуыз масса- 
сында орналасады. Жоғарыда айтылғандай, кұстар дискобластуласы екі кабаттан 
құралады: жоғарғы қабат-эпибласт жэне төменп қабат-алгашқы гипобласт. 
Олардың арасында жіңішке куыс — бластоцель — орналасады. Үрыктың өзі 
сарыуыз үстінде көтеріңкі тұрган дискобластула (хпастодермасының мөлдір 
орталык бөлігінде — area pellucida (ашык аймақ) — жаіады. Соңгысы сарыуызда
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тыгыз орналасқан бластодерманың перифериялық сақинасымен жэне оған 
біртіндеп өтетін -  area ораса-мен (күңгірт аймақ) арқылы кіреді. Area pellucida 
мен area opaea арасындағы шекараны бізге белгілі ұрық сақинасы (ұрық білігі) 
атқарады. Үрық сақинасының артқы еекторынан (болашақ ұрықтың багыт- 
талуына қарай) area pellucida орталығына қарай көп қабатты бластодерманың 
жұмыр бөлігі—ұрық қалқаншасы созылып жатады.

Одан эрі ұрықтың артқы жағында ораққа ұқсас, жіңішке клеткалар массасы- 
Коллер орағы-пайда болады. Одан алға қарай гипобласт клеткаларының екінші 
буыны, ол алғашқы гипобластпен бірге тарайды, екіншілік гипобласт түзейді. 
Ұрық жапырақшаларының пайда болуында алғашқы жэне екіншілік гипобластгар 
қатыспайды деп саналады. Деседе алғашқы гипобластта алғашқы жыныс 
клеткалары пайда болады, ал екіншілік гипобласт ұрықтан тыс энтодерманың, ең 
алдымен сарыуыз сабағының қальптгасуьша қатысады. I

Алгашқы және екіншілік гипобласттардың пайда болуын гаструляция 
алдындагы құбылыс деп санауга болады. Гаструляциянын өзі тауық ұрығында 
инкубацияның 3-4-сагатында эпибластың артқы жагында клеткалар жинагы 
пайда болуынан басталады (46-сурет). Сосын осы жинақ бірте-бірте краниаль- 
ДЫҚ және каудальдық багытгарда созыла бастайды, инкубацияның бірінші 
12 сагатында жуандау бөлігі жолақ пішінін қабылдайды, сондықтан да ол 
алғаш қы  ж олақ деп аталады. * х \  ( ̂

Алгашқы жолақтың пайда болуы эпибласт пен гипобласттық қабат арасын- 
дагы индукциялық өзара эсерлесуімен байланысты, ал оның багытгалуы 
гипобластгың полярлыгын аңгартады. Полярлықтың бар екенін Уоддингтон 
нақтылы көрсетті. Эпибластқа Караганда гипобласт орналасуын өзгертіп, ол 
алгашқы жолақтың орналасу багытьшьщ озгеруін бақылайды. Алгашқы жолақтьщ 
пайда болуы эпибласт клеткаларының белсенді морфогенетикалық қозгалыс- 
тармен байланысты, олар бластодискінің жан-жагынан медиалдық сызыққа 
қарай қозгалады. Алгашқыда клеткалар бластодерманың артқы жагындагы 
аймақта, қалыптасып жатқан алгашқы жолаққа қарай, жан-жагынан қосылып 
жатқаны байқалады. Бірте-бірте жолақ құрамына енген клеткалар саны көбейген 
сайын, ол жуандайды жэне бас жаққа қарай созылады (45-сурет), ашық өрістің 
жалпы ұзындығы 60-70%-ға ұзарады. Алгашқы жолақтьщ бас жаққа қарай 
созылуы оның астындагы екіншілік гипобласттың өсіп бірігуімен бірге жүреді. 
Каудальдык багытта сэл ыгысып, алгашқы жолақ area ораса аймагына енеді.

А ә  Б в
a re a  o p aea

a r e a  p e llu c id a  
5-6 сағат 10 сағат 16 сагат

алғашқы
жолақ 18 cwaT

Гензен 
түйіні

46-сурепи Тауық ұрығындағы алғашқы жолақгың қалыптасуының төрт сатылары 
(Спраттың суреті бойынша): А-5-6 car инкубациядан кейін; Ә-10 сагат инкубациядан кейін;

Б-16 сағат инкубациядан кейін; В-18 сағат инкубациядан кейін.
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Тауық ұрығының 16 сағаттық инкубациясында алғашқы жолақтың айқын- 
далуы сонша, ұрық дамуының осы сатысын алғашқы жолақ сатысы деп атайды.

Алғашқы жолақтың алдыңғы шетінде ерекше тыгыз клеткалық қоймал- 
жың- Гензен түйіні қалыптасады. Оның ортасында сайпіа байқалады, олар 
арқылы клеткалар бластоцельге өте алады. Гензен түйіні амфибияның арқа ерін 
бластопорының функциональды эквиваленті болып табылады.

Осыдан соң инкубациялау 18 сағатқа толғанда алгашқы жолақ өзінің толық 
ұзындығына жетеді, клеткалар жылжуы аркасында оның бас жағы сіңіріледі, өзінің 
артына әдетте бас өсіндісі деп аталатын кұрылымды калдырады.

Алғашқы жолақтың клеткалық құрылымы үздіксіз жаңарып тұрады, себебі 
оган эпибласттың жаңа клеткалары жан жагынан тынымсыз көшеді. Бұл орайда 
алгашқы жолақ амфибия ұрыгы бластопораның жабык еріндеріне ұқсайды, 
амфибияларда клеткалардьщ үстіңгі қабаты бластопор еріндері арқылы 
қайырылып ішке кетеді, олар сосыи хордомезодермальдық материал меи 
энтодерманы кұрайды. Құс ұрығында эпибласт клеткалары да алгашкы жолақта 
көп кідірмей, сол арқылы ішке карай, эпибласт пен гипобласт арасындағы 
кеңістікке көшеді (47-сурет), кейінірек энтодерма мен хордомезодерманы 
кальпттастырады. Эпибласт клеткалары алғашқы жолақ арқылы өткенде озара 
байланыстарын жогалтады, диссоцацияланады жэне эпибласттың ішкі бетіне 
жайылып кетеді. Эпибласт клеткаларының ішке карай тартылуы алгашкы 
жолақтың алдыңгы шетінде жэне оның орта сызыгы бойынша ерекше белсенді 
жүреді. Осы себептен айтылган аймақтарда шамалап ойыктар пайда болады да, 
Гензен түйінінің орнында алгашкы шұңқыр, ал алғашқы жолақ бойында 
алғашқы жылға - кішкене науа - пайда болады. Жылга шеттері біртіндеп 
қалыңдап, алғашқы біліктер қалыптасады.

оластопор
аліаш қы  жолақ эпибласт

оластоіісль

гнпобласт

лстодерма
клсткасы

мезодерма
клсткаларының

миграциясы

47-сурет. Тауыктьщ ерте ұрыгының көлемді моделінің үлгісі. Жебелермен клеткалардык
қозғалыстарынын бағыттары көрсетілген:

Алгашқы жолаққа түйісіп тұрган area pellucida бөлігі жуандана бастайды да 
ұрықтық аймақ немесе ұрық калқаншасын қалыптастьірады. Алгашқы жолақтың 
созылуы area pellucida пішінінің озгеруімен бірге жүреді, ол да ұзарып, доңгелекше
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пішіні сопақша алмұрт пішінге айналады. Болашақ ұрықтың білікті мүшелерінің 
орналасу бағыты алғашқы жолақтың орналасуына сәйкес келеді.

Қайырылудан кейінгі эпибласт клеткаларының миграциясы олардың алғашқы 
жолақтың қай бөлігі арқылы ұрық ішіне өткеніне байланысты. Алғашқы жылганың 
жэне алғашқы шұқырдың алдыңғы жағынан өткен клеткалық материал көбінесе 
алғашқы шұқырдан алға қарай көшеді. Алгашқы жолақгьщ алдыңғы жағынан ең 
алдымен болашақ ұрықтың энтодерма клеткалары өтеді. 8-10 сағат инкубация- 
ланудан кейін осы клеткалардың 80% энтодермада табылады. Қалған клеткалар 
ортаңгы мезодермальдық жапырақшага көшеді. Одан әрі Гензен түйіні арқылы 
өткен клеткалар пайызының көбі мезодермаға жэне ал азы энтодермаға қосылады. 
Пайда болтан энтодермальдық клеткалар алғашқы гипобластқа қосылады, олар 
гипобласт клеткаларын сыртқа, бас жаққа, area ораса шетгеріне қарай ысырады. 
Болашақ энтодермальдық материалдың негізгі массасы түйін арқылы алгашқы 
жолақ дамуының ерте пішінін құру сатысында өтеді. Алғашқы жолақтьщ жойылуы 
басталғанда, шамамен инкубацияға 22-24 сағатқа толғанда, презумптивтік 
энтодерманьщ барлық клеткалары эпибластган көшіріледі.

Презумптивтік мезодерма материалының миграциясы кешірек, шамамен 
инкубацияның 15-сагатында, алгашқы жылға айқын көріне бастағанда басталады. 
Тауық ұрыгында дамудың ерте сатыларында инвагинация жүретін жэне мезодерма 
құрылатын екі негізгі аймақ болады. Басында алғашқы шұңқыр және алгашқы 
жылганың алдыңғы жағы арқылы клеткалык материал өтеді, ол эпибласт және 
ұрықтық энтодерма арасымен бас жаққа қарай жылжиды. Оның орталық бөлігі бас 
мезодерманыц бастамасын береді және медиальдық өсінді түріндегі таяқшалар 
жиынтыгы жойылып бара жатқан алғапщы жолақтың орнын алады. Кейін 
мезодермальдық бас өсіндісі хордаға айналады, ол алгашқы жолақ пен Гензен 
түйіні регрессиясына байланысты бірте-бірте ұзарады. Екі процесс ұрықтыц құйрық 
жағының багытында өтеді. Нэтижесінде Гензен түйіні ұрықтың артқы жағына 
шығады. Құстар мен амфибиялар гаструляциясын салыстырғанда, клеткалардьщ 
белсенді орын ауыстыруы жүретін Гензен түйінін амфибия ұрыгының дорсальдык 
ернімен тецестіреді. Осы клеткалық материалдьщ латеральды аймақгары болашақ 
сомиттер мезодермасының бастамасьш береді (48-сурет).

48-сурет. Тауық ұрығының мезодерма жапырақшасының қалыптасу сатылары: 
1-алгашқы жолақ, 2-прехордалды мезодерма, 3-болашақ латеральды мезодерма,

4-болашақ хорда, 5-хорда, 6-сомиттер
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Екінші, көлемді презумптивтік мезодерма клеткаларының инвагинациясы 
алғашқы жолақ бойымен, оның орталық бөлімдері арқылы, өтеді. Қайырылып 
келе эйатқан материал энтодерма қабатына параллель жатқан қабатымен 
түтасып, бүйір тақтайша мезодермасын береді. Алғашқы жолақтың каудальды 
бөлігі арқылы ұрықтан тыс мезодерма материалы еніп, жан-жаққа таралып өседі.

Миграциялайтын клеткалар филоподияларын ішіне тартып жэне қысқар- 
тып қозғалады. Бұл миграцияда клеткадан тые күрделі полиеахаридтер өндіріп, 
эктодермальды клеткаларды бластоцельге өткізуде гиалурон қышқылы маңызды 
рөл атқарады. Өзінін суда катгы ісіну касиетінің арқасында, гиалурон қышқылы 
мезенхималық клеткаларды миграция кезінде дисперсияланган жагдайда ұстап 
түрады.

Мезенхимиялық клеткалардың миграциясының багыты эпибласт клеткалары- 
ның клеткадан тыс базальдық мембранасында фибронектин желісінің қатысуымен 
сәйкестенеді. Эктодерманың клеткалары сырттан қозгалып, сарыуызбен қапталады. 
Бұл клеткалар өзара тығыз байланысқан және біртұтас болып қозгалады.

Бір мезгілде гипобласт пен эпибласттың үрықтан тыс бөліктері дамиды, 
олар сарьгуызды каптап, сарыуыз қапшыгын қалыптастырады. Үрыктық бөліктің 
өзіндегідей, гипобласт пен эпибласт аралыгындагы саңылау тэрізді қуысқа 
ұрыкган тыс мезодерманың мезенхиматэріздес клеткалары көшеді. Кейінірек 
олар кан аралшықтарын, ал сосын қанмен толган ұрықтан тыс қан айналу 
жүйесінің қан тамырларын қаптайды. Соңгы жүйе дамып келе жатқан ұрықтың 
өміріне маңызды: газ алмасу, сарыуыздың қорек заттарын тасымалдау, қалдық 
заттарды сыртқа бөліп шыгару сияқты кызметтер атқарады.

Плаценталы сүтқоректілер гаструляциясы

Барлық омыртқалылардагыдай, сүтқоректілер дамуында да гаструляция 
процестері, ягни алгашқы ұрық жапырақшаларының жекеленуі, баска да эмб- 
риологиялық процестермен өте тыгыз байланысқан. Плаценталы сүтқоректілер 
жұмырткаларыныц сарыуызга тапшылыгына қарамастан жэне бөлшектенуінің 
толық болуына қарамай, олардыц гаструляциясы рептилиялар мен құстар гас- 
труляциясына коп жагынан ұқсас. Әдетте, мұны сүтқоректілердің рептилиялық 
тегінің рекапитуляциясы құбылысымен түсіндіреді.

Біртесіктілерде де, қапталы сүткоректілерде де, қайсысы болмасын ұрық 
қалқаншасындагы гаструляция кезеңінде жүретін процестер терец зертгелмеген. 
Жогарыда айтылгандай, плаценталы сүгқоректілерде бөлшектену сатысы көпіршік 
тэрізді бластоциста пайда болуымен аякгалады, ол эмбриобласт пен трофобласттан 
түрады. Үрық түйінін қаптаган полярлық трофобласт пен ұрықтан тыс трофобласт 
аймақгарьш ажыратады. Кейінірек ұрықтан тыс трофобласт сыртқы синцитиальдык 
жэне ішкі клеткалық қабаттарга жіктеледі. Анапық ұлпапарды қорьгга отырып, 
трофобласттыц бұл бөлімі бластоцистаны жатырдыц шырышты қабыгына енуін 
қамтамасыз етеді. Полярлық трофобласт кейбір сүткорсктілерде (кірпілер, 
жарқанаттар, көптеген кеміргіштер, приматтар) ұрық түйінініц үстінде, одан 
мүлдем жекеленіп орналасады. Тупаилар, бұгылар, шошқапар мен қойларда ұрық 
түйіні үстіндегі полярлық трофобласт бұзылады, сондықтан түйін «жапаңаштанып» 
қалады, ол тек шеттерінде ұрықтан тыс трофобласціен байланысады. Кейбір 
жагдайларда полярлық трофобласт дегенерацияга ушырайды және көпке дейін
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жалпақ клеткалар кабаты -  Раубер қабаты-турінде сакталады (кейбір насском- 
қоректілер мен кеміргіштер). Д

Трофобласт пайда болганнан соң, алгашкы энтодерманың жекелснуі өтеді. 
Көп авторлардың пікірінше, бұл ішкі кпеткалық массадан деламинация аркылы 
жука клеткалар кабаты -  гипобласт бөлінеді. Оны тауық урыгы гипобластымсн 
теңестіреді, одан тек ұрықган тыс энтодерма, нақтырақ айтқанда, болашак 
сарыуыз капшыгының тоссніші пайда болады.

Алғашқы энтодерма жекеленген соң, эмбриобласттың калган клеткалары 
реттелген жалпақ курылымға -  ұрык калқаншасы нсмесе дискісіне айналады. Оныц 
астыңгы не ішкі кабаты -  алгашкы энтодерма, ал сыртқы қабаты-эпибласт, оның 
құрамына болашак эктодерманың, мезодерманың жэне екіншілік энтодерманың 
клеткалык материалы кірсді. Амфибиялар дамуында көрсетілгендей, айқын 
белгіленген мүше құрушы аймакгар сүтқоректілерде болмаса керск (Snow, 1977).

Сүтқорсктілер ұрықтарында алгашкы жолактың калыптасуы оның кустар 
үрыкгарында калыптасуымен өте ұқсас жэне ол процесс зауропсидтердегідсй 
клеткалык массалардың морфогснетикалық кешуімен катар жүреді. Алгашкыда 
клеткалар қоюлана бастайды жэне ұрықтың қүйрық жагында жуандаган денешік 
калыптасады. Алдында орак тэрізді пішіні бар осы денсшік бірте-бірте алга гара- 
лады. Бір уакытта үрық қалканшасының артқы жагы жан-жагъінан кысылып артка 
карай созылады. Айтылган морфологиялык әзгерістің нэтижссіндс ұрыктың ұзын 
білігі бойында жуанданган алгашкы жолак пайда болады (49,50-сурет). Жолак озіиің 
толык үзындыгына жстксндс, оиың алдыңгы жагында Гензсн туйіні пайда болады.
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49-сурет. Дамулын 10-22 тәулік арасынлагы аламнын сртс імбриондарыиын
сыэба корінісі (үстінен)

Сүткорсктілср үрыктарында алгашкы жолак аймактарындагы клсткалардын 
морфогснетикалык козгалыстары, амфибиялар мен күстарга Караганда анагүр- 
лым аз зерттелген. Бірак жолақ, эсіресс Гензсн түйіні аймагы аркылы сырткы 
кабат эпибласт пен алгашкы энтодерма арасына карай жаппай клеткалар 
миграциясы өтстіні пакты бслгілі. Осы клеткалык магериалдан үрыктын тірск
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мүшелері: хорда мен сомитгер калыптасады. Көшкен клеткалардың бір бөлігі 
алғашкы ішектің (архентерон) үстіңгі жагын құрайды. Үрықтық жэне ұрықтан 
; \  тыс мезодерма клеткалары алгашқы

4 жолақгың артқы жагымен өтеді. Бұл
кезде ерте мезодерманың үлкен бөлімі 
ұрық калқаншасынан шыгып, ұрықтан 
тыс мезодермага айналады. Кейінірек 
эпибласт клеткаларынын алгашқы жо- 
лақ багытында миграциясы нэтижесінде 
ұрықтық мезодерма пайда болады. 
Алгашкы жолақ бойымен қайырылып 
осы клеткалар латеральдық бағыггарда 
эпибласт астына көшеді (50-сурет). 
Тірек мүшелерінің белгілері қалыптаса 
бастаганда апгашқы жолақ алдыңгы 
жагынан бастап каудальды багытта 
қысқара бастайды.

Сонымен, сүтқоректілер дамуында 
гаструляциялық процестер негізіне энто- 
дерманың 2 бастамасының: алгашқы 
(үрықтан тыс) және екіншілік (үрықгык) 
жүйелі жекеленуі жатыр. Алғашқы энто
дерма ұрық түйіні клеткаларының дела- 
минациясы немесе иммиграциясы арқа- 
сында трофобласт қабатынан жекеленуі 
мүмкін. Екіншілік энтодерма алғашқы 
жолақ клеткаларының көшуі арқасында 
пайда болады. Энтодерма клеткалары 
ерте бластоциста сатысында-ақ детерми- 
нацияланган деп саналады (Gardner, 
Papaioannou, 1975). Дегенмен қалталылар

ыз

50-сурет. Екі апталық адам ұрыгы. 
Гаструляцияның екінші сатысы: 

А-ұрықгың көлденең кесіндісі; Б-ұрык 
қалқаншасы. Амниотикалык көпірші 

жағынан корінісі: 1 -хориондық эпителий’
2- хорион мезенхимасы,

3- аналык канмен толган лакуналар,
4- екіншілік бүрдің нсгізі, 5-амнион 

аякшасы, 6-амнион көпіршігі, 7- сарыу
көпіршігі, 8-гаструляция процесіндегі 
ұрық қалқаншасы, 9- алгашкы жолақ’
10-ішек энтодермасынын бастамасы’

11- сарыуыз эпителийі, 12-амнион 
қабыгының эгтителийі, 13-алгашкы түйін’ 

14-прехордальды өсінді,
15- ұрыктан тыс мезодерма,

16- ұрықтан тыс эктодерма, 17-ұрыктан 
тыс энтодерма, 18-ұрықтық эктодерма’ 

19- ұрықтық энтодерма

эмбриогенезінде энтодермальдық клет- 
калардың өте ерте пайда болуына кара- 
ганда, бұл клеткалардың детермина- 
циясы, тіпті, бөлшектену сатысында 
орын алады деп болжауга болады.

Трофобласт табигаты туралы көп- 
теген пікірлер бар. Қазіргі нұсқаулардың 
көбінде трофобласт эктодерма туындысы 
ретінде қарастьфылады. Бұл көзқарасты 
алгашқыда трофобласттың үстіңгі бетге 
орналасуына карай Губрехт (Hubrecht, 
1909) айтқан болатын. Дегенмен тро- 
фобласттың сүгқоректілер жұмыртқа- 
ларының вегетативті бөлігіндегі блас
томерлер!, ягни барлық омыртқалыларда 
энтодерма бас^амасын беретін бласто- 
мсрлері аркасында калыптасатынына
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сілтеген мәліметтер бар. Осыдан трофобластгың энтодермальдық тегі туралы 
болжам туды (Бочаров 1988). Тіпті, сүтқоректілер трофобласы зауропсидтер 
перибласыньщ гомологы ретінде санауга болады, өйткені ұрық түйінімен 
салыстырғанда, бластоцистада топофафиялық орналасу эмбриогенездің өте ерте 
кезеңдерінде, ұрық қорегін қамтамасыз ететін мүше ретінде ерте қызмет жасайтын, 
синцитий қалыптастыру қабілеті бұларды бір қатарға қоюға мүмкіндік береді.

Ұрық жапырақшаларының жіктелуін жэне олардың сүтқоректілердің алғашқы 
ұрығының морфологиялық құрылымдарымен байланыстарын келесі кестеден көре 
аласыз (Бочаров,1988).________________  1 ; в Н  Я

эктодерма

► мезодерма

Үрықгық
(екшшипк)
энтодерма

Жоғарыда айтылғандарды қорыта келіп, мынандай тұжырымға келуге 
болады, яғни барлық омыртқалыларда гаструляция процесі күрделі жүреді: осы 
сатыда көп қабатты ұрық пайда болады, алгашқы ішек, сондай-ақ, тірек 
мүшелері: нерв түтігі, хорда, сомиттер қалыптасады. Енді гаструла, яғни екі 
қабатты ұрықтың пайда болу механизміне тоқтасақ, толық бөлшектенетін 
жануарларда ол екі негізгі процестерден тұрады: эпиболия, инвагинация, олар 
клеткалық қабаттың қозгалысымен сипатгалады, клетканың бір-бірімен тығыз 
байланысы (адгезия) арқасында, бүтіндік сақталады. Щ

Керісінше, жартылай бөлшектенетін омыртқалыларда эпиболиямен қатар 
гаструляция механизмінде жекеленген клеткалардың өз бетінше белсенді 
миграциялану процестері маңызды орын алады.

Өзін-өзі тексеру сұрақтары :

1. Сүйекті балықгардың гаструляциясының ерскшеліктері
2. Ұрықтық түиін жайында түсінік, оның морфогенездегі рөлі, сүйекті балықтардағы 

морфогенстикалык козгалыстардың типтері
3. Амфибияларлың гаструляциясының ерекшеліктері
4. Амфибиялар ұрықтарындагы морфогенетикалық қозғалыстардың ерекшелігі
5. Амфибиялардың ұрыктык материалының морфогенетикалық гаструляциялық орын 

ауыстыруындағы бластопордың рөлі
6. Құстардың гаструляциясының ерекшеліктері. Дискобластуланың құрылысы. Алғашқы 

және екінші гипобласлъщ  түзілуі жэне Гензен түйіні бар алгашқы жолақтың қалыптасуы
7. Құстардың гаструляциясындағы клеткалардың миграция жасау механизмдері
8. Плаценталы сүтқоректілердің гаструляциясының ерекшеліктері
9. Сүтқоректілерде ұрыктық жапырақшалардың жіктелуі

морула 

пшобласт

Үрықтык түбін

этібласт
пш област

Трофобласт

Ү р ы к гы қ
калканш а
эгаібласт

Ү ры қтан  ты с
л (алгашқы)

энтодерма 
Сянцнтиальды 
трофобласт

» Клеткалык 
трофобласт



12-тарау. НЕЙРУЛЯЦИЯ ЖЭНЕ
СОМИТТЕРДІҢ ПАИДА БОЛУЫ.

ДЕТЕРМИНАЦИЯ ЖЭНЕ 
ЭМБРИОНАЛЬДЫҚ ИНДУКЦИЯ

ТУРАЛЫ ТҮСІНІК

Н ей руляц н я. Ж үй ке түтігін ің  түзілу і ж эне он ы ң  болімдерініц  детерм  и на- 
циясы . Ж ү й к е  к ы р ы  (ан д арш асы , тар ағы ), о н ы ң  ш ы ғу  тегі, к л е т к а л а р  м и грац и ясы  
мен ди ф ф ерен ц и ро вкасы . Х ордом езодерм алы к б астам ан ы н  (хорда, ооцит, сом ит 
сирағы , бүйір т а к т а й ш а с ы , п ар и етал ьд ы  ж әне ви сц ер альд ы  ж а п ы р а қ ш а л а р  мен 
екінш і дене қ у ы с ы н ы ц  пайда болуы ) бөлінуі: хордом езодерм алы к бастам а ш егін- 
дегі гр ад и ен тт ік  к аты н астар . Д ам у д ы н  го л о б л астн к ал ы к  ж әне м ер о б л астн кал ы к  
типтер і кезіндегі н ей руляц н я  процестерін іц  ерекш ел іктер і

Морфологиялық жағынан гаструляцияның ең маңызды нәтижесі ұрықтың 
көп қабатты болуы, үш ұрық жапырақшаларының жіктелуі болып табылады. 
Бірақ ары қарай дамуда болашақта белгілі бір маңызга ие болатын бластулада 
бір-бірінен алшақ орналасқан әртүрлі клеткалар жинағының жақындасуының 
маңызы зор. Үрыктың одан эрі дамуы клеткалар топтарының кейбіреулерінің 
өзара индукциялық эсерлесуіне тэуелді. Алгашқы жэне аса маңызды индук- 
циялық әсерлесудің мысалы ретінде хордомезодерма материалының не 
хорданың оның үстіндегі эктодермаға тигізетін индукциялык эсерін айтуга 
болады. Осы апғашкы эмбрнональдық индукция нәтижесінде маманданбаган 
эктодермальды клеткалар орталык жүйке бастамасының нерв тақтайшасына 
айналады, сосын ол майысып ұзынша науа түріне енеді, ең соңында іші қуыс 
нерв түтігіне айналады. Осыдан бұл саты нейруляцня деп аталган. Эктодермада 
клеткалардың үш типі пайда болады: 1) нерв түтігінің клеткалары; 2) тері эпи- 
дермисінің клеткалары; 3) нерв айдаршасының (қырының) клеткалары. Алайда, 
гаструляциядан соң жүретін осы саты нерв түтігінің пайда болуымсн бітпейді, 
бір мезгілде омыртқалылардың тіректік мүшелерінің қалыптасуы жүреді: хорда, 
мезодермальдық сомиттер, алгашқы ішек екіншілікке айналады. Үрықтың осы
сатыда дамуы нейрула деп аталады.

Нейральдық жэне жалпы жабынды эктодерма шекарасында орнапаскан 
эктодермапьдык клеткалар қосақталган сигменттелген жинақтар түзейді, ксйін 
олар нерв айдаршасын (қырын) береді. Нерв айдарша'сы клеткаларынын өзара
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баиланыстары әлсіз жэне қозғалысқа өте ықшамды болғандықтан олар ұрык 
бойында көлемді эрі эртүрлі жылжулар жасайды жэне эртүрлі бағытта жік- 
теледі. Әдетте нейруляция сатысы нерв пластинкасының бірінші нышандары 
пайда болған уақытган бастап нерв түтігі қалыптасып біткенге дейін созылады.

Нейруляцияның барлық бойында клеткалық жэне клеткалық емес 
материалдың қарқынды (форма түзуші) қозғалысы орын алады. Эктодерма жэне 
мезодерма материалының ерекше белсенді қозғалыстары вентро-дорсальдық 
бағытта, ұрықтың кұрсақ жэне екі бүйірі бойымен арқа сызығына қарай 
конвергенттік ағыстар түрінде өтеді. Сонымен ұрықтың арқа бөлігі көлденең 
бағытга қысылады жэне кранио-каудальдық бағытта созылады. Клеткалық 
материалдың қозғалысы ұрықтың дене тұсында ерекше анық байқалады жэне 
бас жағында онша көзге түспейді. j "Ц

Нейраиьдық эктодерма материалынан жүйке түтікшесінің пайда болуы 
морфогенетикалық қозғалыстың бір бөлігі болып табылады. Гаструляция 
процесінде де амфибиялар бластопорының дорсальдық ерні аймағында (қара:46- 
сурет) ішке қайырылатын хордомезодермальдық материал жэне құстар мен 
сүтқоректілерде Гензен түйінінен өтетін клеткалардан пайда болатын бас 
өсіндісі ұрықтың болашақ бас жағына қарай тікелей эктодерма астымен жыл- 
жиды. Осы орын ауыстырулар нәтижесінде хорда материалы оның үстіндегі 
дорсапьдық эктодерма клеткасымен түйіседі жэне оларға индукциялық эсер 
береді. Индукция нэтижесінде эктодерма клеткалары жуандап нерв тактайша- 
сын қальштастырады. Жүйке тақтайшасы алғашқыда ұрықтың алдыңғы шетінде 
пайда болады, ал сосын каудальдық бағытқа ысырылады. Бұл процесс алгашқы 
эмбриональдыц индукция деп аталады, бұнда индуктор рөлін хордомезодерма 
атқарады, ал нейральды эктодерма индукция қабылдағыш немесе сезгіш ұлпа
болып табылады. Ш  ‘ М ,

Хорда материалы болмаған жағдайда, дорсальдық эктодерма клеткалары 
жүйке ұлпасын түзбейді, олар терілік эктодермага дифференциаланады. Айтыл- 
ған жагдайлар хорда эсері тимеген презумптивтік нейральды эктодерманың 
шағын бөліктері ұрықтың вентральды жағына қондырылған тәжірибемен 
дэлелденген. Мұндай эксплантгардан жүйке ұлпасы пайда болмайды. Бірақ 
жетілген гаструламен осы сызба бойынша жасалған тәжірибе басқа нэтиже 
береді -  көшіріліп қондырылған эктодерма қалыпты жағдайдағыдай, әдетгегі 
орнында қалғандай, жүйке (нерв) тақтайшасын құрайды. Яғни кеш гаструла 
сатысында дорсальдық эктодерманың болашақ маңызы алдын ала детермина- 
цияланған жэне басқа аймаққа, басқа ортага көшірілсе де мағынасы өзгермейді.

Тірі ұрықтарға жасапған тэжірибелер аркылы (ұрық бөліктерін алып тастау 
жэне басқа жерге қондыру, сондай-ақ тұзды ерітінділерде оларды белгілерінің 
пайда болып, морфологиялық көзге түсердей сатының алдына дейін өсіру) 
эртүрлі мүшелер мен ұлпалардың детерминация өтетін мезгілі туралы жэне 
эмбриогенез бен регенерациядағы детерминацияға экелетін факторлар туралы 
мәліметтер алынган. Детерминация процесі ооплазмалық сегрегация негізінде 
клетка қасиеттерінің автономды өзгерулерімен қатар эртүрлі бластомерлерде 
сапасы ерекше болатын ядро мен цитоплазманың өзара әсерлесуін жэне сондай- 
ақ индукция процесінде клеткалар тобының біріне-бірі тигізетін эсерін 
қарастырады. Омыртқасыздарда ооплазмалық сегрегация күштірек айқындалган
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жэне оларда дене мүшелерінің детерминациясы бөлшектену сатысында-ақ 
білінеді, ол хордалыларда дамып келе жатқан ұрықтың түрлі бөліктері арасын- 
дағы йндукциялық өзара эсерлесудің маңызы күшейеді жэне детерминация 
органогенез сатыларында анық көрінеді. Осы белгіге сүйеніп жануарларды 
шартты түрде В. Ру терминологиясы бойынша жұмыртқалары мозаикалық 
болатын детерминациялық даму типі және жұмыртқасы регуляциялық деп 
аталатын детермцнациясыз даму типі деп бөледі. Қалыпты даму кезеңінде 
компетентті материалда индуктор әсерімен ең басында тұрақеыз (лабильді) 
детерминация, ал содан кейін қайта келмейтін, тұрақты детерминация жүреді. 
Тек осыдан соң гана морфологиялық көзге түсерлік жіктелу басталады жэне 
ұлпалар немесе мүше нышаны пайда бола бастайды. Сондықтан детермина- 
цияны эдетте латентті (жасырын) жіктелу деп атайды, процесте дамып келе 
жатқан организмнің бөліктері арасында пайда бола бастаган сапалы өзгерістер 
морфологиялық жагынан көзге білінбейді.

Детерминация негізінде, мүмкін транскрипция деңгейінде, таңдаулы гендердің 
экспрессиясы, дифференциалданган РНҚ прессингісі, түрлі уақытта түрлі клеткада 
жаңа белоктардьщ альтернативті жаңа генерациясының пайда болуы жатады.

Нейруляция процесінің морфолопіялық сипаттамасына токталсақ, омыртқа- 
лылардың орталық жүйке жүйесінің алгашкы жекеленуінің екі түрін ажыратады. 
Миногалар, сүйекті ганоидтар мен сүйекті балықтар ұрықтарында ол ұрықтың 
дорсальдық жағында тыгыз клеткалык тізбек түрінде дифференциаланады (51- 
сурет), кейінірек куыс пайда болады. Ал шеміршекті балықтар, амфибиялар мен 
барлық амниоталар ұрыктарында орталық жүйке жүйесінің бастамасы 
алгашқыда пластинка тэрізді болады, оның клеткалары көрші учаскелердегі 
клеткалардан биік цилиндрлік пішінмен ерекшеленеді (52-сурет). Содан кейін 
пластинка шеттері дорсальдық беттен көтеріле бастайды да, нерв дөңестері 
пайда болады, ал пластинканың орталық бөлігі, керісінше, ішке карай майысып 
төмендейді де жүйке науасын түзейді жэне хордамен түйіседі. Бірте-бірте 
дөңестер бойы биіктейді, алдымен орта бөліктермен жақындайды, сосын шеткі 
жақтары ақырындап қосьшады, нәтижесінде жүйке түтігі пайда болады (52, 53- 
сурет), оның жуандығы, кеңейген краниальды бөлімді санамағанда, барлық 
ұзындығы бойынша шамамен біркелкі.

51-сурет. Миноганын ерте ұрыгының дорсальды жагы.
Орталык нерв жүйесінің бастамасы (В.Н. Львов ^ойынша, 1893):

1- ОНЖ тыгыз бастамасы, 2-хорда, 3-эктодерма, 4- мезодерма, 5- энтодерма
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Нерв түтігінің қалыптасуы микротүтіктер мен микрофиламенттердің 
белсенді қатысуы арқылы клеткалар формасының өзгеруімен ерекшеленеді. 
Олардың ұзаруына бұл кезде микротүтіктер қатысады жэне олар клеткалардьщ 
апикальды-базальды бойымен бағытталады. Өз кезегінде, актинді 
микрофиломенттер ұзарган клеткалардың апикальды бөлімінде жиырылгыш 
шеңбер түзейді, осыған орай, ол түтікке оралады (52-сурет).

А

В

лсуйкс 
б іліктерінің 

туйісуі

тутігі

д

52-сурет, Нейруляцня жобасы. А, В, С, Д- дорсальды эктодермадан нерв 
тақтайшасының бөлінуі (А), жүйке науасының түзілуі (В), нерв түтігінің қалыптасуы (С), 

нерв қырының клеткаларынын миграциясы жэне жүйке түтігінін тері эктодермасынан бөліну
(Д) сатылары -  \

Жүйке түтігінің ерте бастамасы морфологиялық үздіксіз болуына қара- 
мастан, орталық жүйке жүйесі ең басынан екі дербес бөлім: ми жэне жұлын 
бастамалары түрінде дамиды. Жүйке түтігінің қуысы — невроцель алдыңгы бас 
жагында көзге түсірліктей кеңдеу. Нерв түтігінің ұштары біразға дейін жабыл- 
майды, олар орналасуына сәйкес алдыңгы жэне артқы невропоралар деп ата
лады. Соңғысынан алдыңғы жэне ортаңғы ми көпіршіктері, ал кейін миы 
дамиды. Даму барысына қарай жүйке түтігі оны жауып тұрған презумптивтік 
эпидермистен толық жекеленеді. Олардың арасындағы шекаралық материал, 
айтылғандай, нерв айдаршасының қалыптасуына (ганглиялық пластинка)

Дорсол ьды 
энтодерлга

тері
'эктодермасы

мсуике аіідары 
клеткалары п ыц 

лшграциясы
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жұмсапады. Жүйке түтігі жабылғанда жүйке айдаршасының материалы дор- 
еальды жаққа жақынырақ, нерв түтігінің үстінде жатады, ал кейін ол екі 
симметриялық жолаққа айырылады, жолақтар жүйке түтікшесінің дорсо- 
латеральдық бағытында орналасады (53-сурет).

53-сурет. Тауық ұрыгының нерв айдаршасының қалыптасуы:
А-30 сағат, Ә-36 сагат, Б-55 сагат. 1-нерв түтігі, 2-нсрв айдаршасы, 3-жабынды эктодерма.

Жүйке біліктері қосылу процесінде-ақ жүйке айдаршасының клеткалары 
нейроэктодермадан шығады және эртүрлі бағытгарға көшеді. Олардың бір бөлігі 
вентральдық багытта жылжып, сегменттеле орналасып, медуллобластар жинағын 
түзейді, олар кейін биополярлық нейрондарға дифференцияланады. Үрық денесі 
ішіне қарай енген медуллобластар симпатикалық жэне парасимпатикалық жүйке 
жүйесінің ганглияларын жэне олигодендроглия клеткаларын қалыптастырады 
(ІІІванн қабықшалары). Осыдан баска, олар висцерапьды қаңқа, бүйрекүсті безінің 
милы заты (хромаффинды клеткалар), мидың торлы және жұмсақ қабықшапары, 
микроглия клеткаларьшың қалыптасуына катысады. Жүйке айдаршасының кейбір 
клеткалары эктодерма клеткаларының арасында таралып, жабынның пигмента- 
циясын қамтамасыз ететін алгашқы пигментгі клеткалар меланобластарға 
айналады. Жануарлар жабындысының меланобластар жетпеген немесе аз мөлшерде 
жеткен жерлері пигментгелмей (эдетте ақ түсті) қалады немесе әлсіз боялады 
(түлкінің қүйрығының ұшы, көптеген балыктардың, бұгының кұрсақтары, аттың ақ 
«топайы» және т.б.). Краниальды бөлімде нерв айдаршасының клеткалары шемір- 
шек, бұлшықет жэне дәнекер ұлпалы құрылымдарды тасиды, олар аденогипофиз, 
қалқанша безі жэне тістің жүмсақ үлпаларының қүрамына кіреді.

Ганглиялық пластинка немесе жүйке айдаршасының туындыларының
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морфологиялық жіктелуі таңғаларлықтай эртүрлілігі (54-сурет) алуан түрлі 
биохимиял ык жіктелумен жүреді. *9

Ганглиялық тақтайша клеткасы

симпатикалық не tip облает

жүике талшыгының э.іастикалы#  
қабыгынып клеткасы \ одонтобласт

мидың торлы жэне 
жүмсақ клеткаларыоиполярлы неирооласт шелиршекпи клетка

остеоиит
гангляның дорсальды 
тамырының униполярлы 
клеткасы

хроматофорхромаффипды
клетка

С оас аимагыныңсітпапшкалык,
ганглия клеткасы мезенхимиялық клеткасы

54- сурет. Ганглиялы тактай ш а клеткаларының туындылары

Мысалы, жүйке айдаршасынан пайда болған кейбір нейрондар негізгі медиа
тор есебінде ацетилхолин өндіреді, ал басқалары-адреналин мен норадреналин 
шығарады, олар катехоламиндерге жатады. Соңгысына меланоцитге өндірілетін 
меланин пигменп жақын. Ганглиялық тактайшаның клеткалары бүкіл организм 
бойымен, ең бастысы, мезодерма мен эпидермис арасына қозғалады, сондай-ақ 
мезодерма мен жүйке түтікшесі арасында да көшеді. Олар ұрық бастамасының 
үлкен санды клетка типтері болып табылады, бұларга нейрондар мен нейроглия 
клеткалары, меланоциттер, адреналин синтездейтш бүйрекүсті клеткалары, бастьщ 
қаңқа жэне дэнекер ұлпасының компонентгері снеді. Нерв айдаршасы клетка-
ларьшьщ одан аргы туындылары, олардьщ қайда көшуі мен қай жерде орналасуьгаа 
байланысты.

Нерв айдаршасы клеткаларыньщ миграция бағыты көздеген мақсатгарга
сэйкестелген жэне белплі шамада сыртқы фактормен реттелуі керек. Дегенмен,
ми грация га қабілеттшік осы клеткалардьщ имманентп (іштей тэн) қасиеті екені
анық. Клеткалар миі рациясының багытына жүйке түтігінің жүйке айдаршасы эсер
ететіні белгілі. Егер жүйке түтігін оньщ дорсальды осіне Караганда 180 градусқа
бұрса, онда ганглиялық тақтайша клеткаларыньщ миграция жолы осыган сэйкес 
өзгереді. - Л

Флюоресценцияланган антиденелермен белгілеу эдісін қолдана отырьш, 
бірнеше лабораториялардың зерттеушілері, бұл клеткалардың түрлі аймақгарга 
көшуінің үш негізгі жолдарын анықтады. Алгашқы жол сомиттің алдыңгы бөлігі 
арқылы вентральды багытқа өтеді. Нейруляциямен қатар, барлық метамерлі 
ұйымдасқан жануарларда, мезодерманың жекеленуі мен жіктелу процесі -  
метамеризация — жүреді. Мезодерманың, дэлірек айтқанда, оның жуандалган
дорсальды бөлігінің-эпимердің-метамеризациясы жеке дамудагы ең әмбебап
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процестердің бірі. Ол буынаякпгы омырқасыздардан басгап барлық омыртқалы 
жануарлардьщ бэріңде кездеседі. Біркелкі мезодермальдық қабатгьщ сомитгерге 
бөлінуінщ микроскопиялық процесін зертгеген И.И.Наумиди болатьш. Ол тауық 
урығында тірек мезодерманьщ дорсомедиальдық аймагында, осы мезгілге қарай 
калыптасқан соңгы сомиттің артқы шетіне жақын жерде ерекше, саны кеп емес 
клеткалардан құралған желпуіштэрізді топтарды тапқан. Осы клеткалык 
желпуіштер артқы жактагы жаңа клеткаларды озіне қосып алу нәтижесінде еседі. 
Өсе келе желпуіш артқа қарай қайырылады (олай болмаса, клеткалар өз пішінін 
өзгертіп, кайтадан созылып кұрылуга мэжбүр болар еді). Желпуіштің кайырылуы 
әрбір келесі сомиттің артқы шегінің қалыптасуьш керсетеді. В.А. Голиченковтің 
(1991) пікірі бойынша, баска омыртқалыларда да мезодерма сигментациясының 
негізінде осындай механизм жатуы мүмкін. Желпуіш кұрушы морфологиялык козге 
түсетін толқындар алдында козге түспейтін «толқьш» болады, ол тірек 
мезодермасының осы болігінің эпителизациясына, сондай-ақ, желпуіш құрушы 
кабілетіне (компентенция) себепші. Тірек мезодсрмасының сегментациясы кезекпен 
кранио-каудальды багытында жүреді және сомитгер жекеленуі алдымен дененің бас 
жагында өтеді.

Сомиттердің қалану мен жіктелу әдістері хордалылардың түрлі кластарында 
бірдей емес. Мысалы, ланцетникте сомиттер архентеронның энтроцельдік 
томпаюлары түрінде калыптасады жэне ең басынан кұрамында целомдық қуысы 
бар беліктері болады. Омыртқалылардың кобінде сомитгер алгашқыда мезо
дерманьщ тұтас клеткалык жинақтары түрінде, ал целомдық куыстар клсткалардың 
ажырау жолы арқылы-шизоцельдік әдіспен пайда болады.

Сегментгелген (дорсальдық) мезодерма үш негізгі: дерматом, склеротом 
жэне миотом бастамасына жіктеледі (55-сурет).

Тері эктодермасының астында төселген жэне соңында эпидермиспен бірге 
жамылгылар мен оның туындьшарын қалыптастыратын сомиттің сыртқы болігі 
дерматом деп аталады. Дерматомның клеткалык материалының негізгі массасы 
фибробласттарга айналады, ал жалпы дерматомнан терінің дэнекер ұлпасының 
негізі-дерманьщ өзі дамиды. Сомитгің борпылдақ мезенхимадан құралатын жэне 
хордага (томенгі сатьщагы омыртқалылар) немесе хорда мен жүйке түтігіне 
(жогарғы сатьщагы омыртқалылар) жақындаган ішкі болігі склеротом деп аталады.

Склеротом кейін қаңқаны қалыптастырады, ал оның мезенхималык клетка
лары екі негізгі багытта: хондробластар жэне остеобластар (шеміршек пен сүйек
клеткалары) түзілу бағытында жіктеледі.

Сүйек тікелей қаңқагендік мезенхимадан не шеміршек үлгісі негізінде 
дамуы мумкін. Тірек қаңқасы сегменттелгенде омыртқаның эр болігі корші сег- 
менттердің екі жартыларынан құралады. Мезенхималык клеткалардың хондроб- 
ластқа жіктелуі хорда мен нерв түтігінің индукциялық эсер етуімен жүреді. 
Дерматом мен склеротом арасында орнапаскан клеткалар қабаты миотом деп 
аталады, ол бұлшык ет клеткапарын-миобластыларды береді. Олардан кейін
барлык кеуденің көлденең-сапалы бұлшык еттері дамиды.

Мезодерманың дорсальдық болігінен (эпимер) томенірек орнапаскан ерте 
мезодерманьщ (гипомер) колемді массасы ұрықтың бүйір жэне кұрсақ боліктерінде
жұқа эпителий тэрізді бүйір пластинкаларын-спланхнотомды кагіыптастырады.
Ақырында буйір пластинкасы екі қабатқа: сыртқы, эктодермамен жапгасқан
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париетальдық жапырақша немесе соматикалық мезодерма жэне ішкі, энтодермаға 
таянған висцериальдық жапырақша, немесе спланхнотомдық мезодермаға 
айырылады (қара: 54-сурет). Осы жапырақшалар арасында пайда болтан қуыс 
целом деген атпен белгілі. Жапырақшалар бір-бірімен дененің орта сызығы 
бойымен арқа жэне құрсақ шажырқайларымен жалғасады.

55-сурет. Шошқа ұрығының әртүрлі ке- 
зеңдеріндегі көлденең кесінділері (х 150), сомит- 
тердіц пайда болуы мен олардың дифферен- 
цировкасыньщ басталуы (Карнеги бойынша): А- 
сомиттер қалыптаса бастайды. Ә-7 сомит сатысы. 
Б-16 сомит сатысы. В-30 сомит сатысы. 1-нерв 
пластинкасының эктодермасы, 2-нерв науасы,
3- дорсальдық мезодерма, 4-хорда, 5-аральпс мезо
дерма, 6-бүиір пластинкасы, 7-ұрыктан тыс целом,
8-эндодерма, 9-амнион (кесілген), 10-соматикалық 
мезодерма, 11-спланхнотомдык мезодерма, 12- 
ұрыкгық целом, 13-сомит, 14-миотом, 15-дерматом,
16-миоцель, 17-склеротом, 18-амнион, 19-целом, 20- 
арқалық аорта, 21-артқы кардиналъды вена, 22- 
дорсальдық шажьфкай, 23-ішек

Париетальдық жапырақша мен оган таяу эктодерманы соматоплевра, ал
висцеральдық жапырақша жэне оның астындагы эндерманы спланхноплевра деп 
атайды.

Дорсальды сегменттелген мезодерма мен сегменттенбеген бүйір пластин
касы (мезомер) арасындагы өткел немесе сомиттер аяқшалары кейін несеп
жүйесінің бастамалаларын-нефротомдарды береді.

Ішектің бірыңгай с ал алы бұлшық еттері бүйір пластинкасының висце- 
ральды жапырақшасынан дамиды. Қан тамырларының бірыңғай салалы бұлшық 
ет ұлпалары париетальды жэне висцеральды жапырақшалардан, ал жүректің 
көлденең жолақты бұлшық еттері мен қан клеткалары висцеральды жапырақ- 
шадан дамиды. Бұдан басқа, П. Ньюкуптың мәліметгері бойынша, құйрықты 
амфибияларда висцеральды жапырақшадан алғашқы жыныс клеткалары- 
гоноциттер пайда болады.

Мезодерманың париетальдық жапьфақшасьшан көшкен мезенхималық 
клеткалар жабынды эктодермамен бірге тетраподгаларда жұп аяқгарьшьщ 
қалыптасуына қатысады.
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Өзін-өзі тексеру сурактары:

1. Алгашкы эмбрнональлык индукция жанында түсінік. Эмбриогснсздсгі индукциялык 
карым-қатынастардың ролі

2. Нейруляцня сатысынын жалпы сипаттамасы жэне эмбрногснсздс лрск органдарыпыц
калыптасуы

3. Индуктор жэнс эсер стуші ұлпа жанында түсінік
4. Эмбрногенездсгі нндуктордын хнмнялык табигаты
5. Алгашкы эмбрнональлык индукцнялагы гендердің тізбскті реттслуі
6. Эмбрнональлык дамудагы детерминация жанында түсінік
7. Детерминация сатылары мен механнзмлері
8. Жүйке түтігінің калыптасу тәсілдері
9. Жүйке таракшасы (кыры) жэне онын клеткаларынын таг дыры
10. Мезодерманыц мстамсризацнясы жэнс онын мсханизмдсрі
11. Мезодерманыц жіктелуі
12. Дерматом, склеротом, миотом жэнс онын туынлылары



13-тарау. ҰРЫҚТЫҢ СЫРТҚЫ
ОРТАМЕН ЖЭНЕ АНА ОРГАНИЗМІМЕН

ҚАРЫМ-ҚАТЫНАСЫ

Ортаның биотикалық және абиотикалық факторлары, урыкгыи толерант- ]
тылығы шегінде жүретін шектеуші фактор туралы түсінік. Жатырдан тыс жэие
жатырда даму ерекшеліктері. Жұмыртқа қабықтары, олардыц қасиетгері және
экологиялық маңызы. Амниоталардын уақытша (провизорлы) органдары: сарыуыз ;
қапшығы, амнион, хорион жәие аллантоис. Олардын дамуы, құрылысы, кызметтері,
сүткоректілердегі плацента типтері жэне олардың түзілуі. Туылган кездегі немесе
ұрықтың жұмыртқа қабықшаларынан босангаидағы өсуші организм мен ортаның 
қарым-қатыиастарыиың өзгеруі Я

Tipi организмнің тіршілігінде сыртқы ортаның рөлі өте үж ен екендігі 
көпшілікке таныс. Сыртқы ортаның факторлары ұрықтың дамуында да үлкен рөл 
атқарады. Бүл ұғым бойынша, сыртқы ортаға ұрықгы не ана организмін (іпгге 
дамуда) қоршайтын жэне оның жағдайына, тірі қалуы мен дамуына тікелей немесе 
жанама эсер ететін тірі және өлі табиғаттың барлық жағдайлары жатады. I  
Организмге эсер ететін сыртқы ортаның жекелеген элементтерін экологиялық 
факторлар деп атаиды. Факторлардьщ екі тобын: абиотикалық жэне биотикалық, 3 
ягни өлі жэне тірі табиғат факторлары ажыратады. Ортаньщ абиотикалық 1 
(физикалық) факторлары арасынан климатқа өте үлкен көңіл бөлінеді. Климат 1 
көптеген көрсеткіиггермен анықталады, солардьщ шпнде маңыздылары: жарық, 
температура жэне ылғалдьшьщ. Бүлардан басқа, көптеген организмдер мекендейтін J  
жерлершдегі орындарда ортаның қышқылдығы мен түздылығына, ауа мен су 
ағьшыньщ эсеріне, отгектің болуьша жэне т.б. өте күпггі тәуелді болады. I

Организмдердің тіршілігі үшін жағдайлардың белгілі бір жиынтығының > 
болуы қажет. Егер барлық жағдайлар қолайлы, не жеткіліксіз, не шамадан тыс көп 
болса, біреуінен басқа, онда соңғы жагдай шектеуші фактор деп аталып, тіршілік 
үшін шешуші маңызға ие болады. Шектеуші факторларға жылу, жарық, судың 
жетіспеуі не артық болуы да, жатуы мүмкін. Сонымен организмдерді, ұрықгы қоса, 
экологиялық минимум жэне экологиялық максимум ретінде сипаттауға болады, бүл ( 
екі көрсеткіиггердің арасындағы алшақтық төзімділіктің шектері больш саналады.
Бұл кезде организмдердің шыдамдылық (төзімділік) шектері онтогенездің ■ 
эмбриональды жэне алгашқы постнатальды кезеңдерде ересек жануарларга > 
қарағанда әдетте алшақ болмайды. Шыдамдылыктың салыстырмалы деңгейін f  
анықтау үшін экологияда стено-(тар) жэне эври-(кең) деген жұрнақтар қосылған I
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термкндер катары болатыны белгілі. Шектері алшақ болмайтын жагдайпарды қажет 
ететін тірі организмдер стеноэктер, керісінше, бірнеше өзгермелі жағдайларга 
(олардың шыдамдылыгының диапазоны біршама алшақ) бейімделген, мұндай аз 
қажет етуйіі организмдер эвриэктер деп аталады.

Эмбриональды даму барысында организмге тікелей немесе жанама түрде 
эртүрлі сырткы факторлар эсер етеді. Мысалы, температураны алайық. Ең алдымен 
ол зат алмасуга эсер етеді. Әрбір түрдің эмбриогенезі үшін температура минимумы, 
оптимумы жэне максимумы болады. Salvelinus голецінің уылдырыгы 0-12°С-та, 
оптимумы 4°С маңында, дамиды. Rana pipiens уылдырығы 0-30°С-та, оптимумы 
22°С маңында, дамиды. Минимум жэне максимум температура шектерінде дамуда 
сапалык өзгерістер болмайды, тек онын қарқындылығына гана эсер етеді. Мысалы, 
20°С-та бақа жұмыртқасы 10 С-қа Караганда (химиялык процестер үшін Вант-Гофф 
ережесіне сэйкес) екі есе жылдамдықпен дамиды. Дене температурасы тұрақсыз 
пойкилотермді жануарларда жэне іпгген тыс даму жагдайында эмбриогенез 
диапазоны біршама алшақ болатын температурада өтеді. Дене температурасы 
тұрақты болатын гомойотермді жануарларда бұл диапазон эдетте тар келеді. 
Мысалы, тауық жұмыртқасы тек 38°С манында гана дамиды. Жұмыртқаның 
дамуын ұябасар камтамасыз етеді. Плаценталы сүтқоректілер, адамды коса, дамуы 
үшін дене температурасьгның ауыткуы өте үлкен маңызга ие. Ана организмінің ұзак 
мерзімде ыстьпс болуы ұрықтың дамуы үшін өте төтенше жагдайга экеледі.

Биотикалық факторлар-бір организмдердің екіншілерінің тіршілігіне 
тигізетін эсерлерінің алуан түрлі формалары. Бұл кезде бір организмдер екіншілері 
үшін қорек (мысалы, өсімдіктер жануарлар үшін, жемтік жырткыштар үшін), 
тіршілік ортасы (мысалы, ие паразитгер үшін) болып табылады, көбеюге жэне 
таралуга (мысалы, құстар мен насекомдар-тозандатқыштар гүлді өсімдіктер үшін) 
жагдай жасайды, механикалық, химиялық жэне басқа да әсерлер тигізеді (мысалы, 
бір өсімдіктер басқа өсімдіктерге көлеңке түсіреді, эртүрлі жануарлар түрлері корек 
үшін бір-бірімен бәсекеге түседі).

Әртүрлі түрлердің өкілдерінің дамушы ұрыгының сыртқы ортага тәуелділік 
дэрежесі бір-бірінен күпггі ажыратылады жэне филогенетикалық ерекшеліктерін 
білдіреді. Іпгген тыс (жатырдан тыс) даму кезінде онтогенездің алгашқы сатылары 
сыртга -  суда немесе ауада, кейде топырақта өтуі мүмкін. Қазіргі омыртқалылар 
арасында іпгген тыс даму тек дөңгелек ауыздылар мен құстарга гана тэн. Бұндай 
даму типі балыкгарда, амфибияларда жэне рептилияларда кең тараган. Бұл 
жагдайда дамушы ұрық уылдырык, дернәсіл, қуыршақ, жұмыртқа түрінде эртүрлі 
морфофункциональдық бейімдеушіліктердің (қоректік затгар қоры жэне арнайы 
ұрықган тыс құрылымдары бар, сыртқы орта әсерін, оның жағдайларының 
(температура, ылғалдылық, түздылық, күн сәулесінің деңгейі жэне басқалары) 
тұракты өзгеруін басынан өткізеді. Температура күрт өзгерсе, ешқандай қабык- 
тардың көмектесе алмайтыны айдан анык. Үрыктың сыртқы жагдайларга үлкен 
тэуелділігінің нэтижесінде дамушы жұмыртқалардың өлім-жітімге ұшырауы өте 
жогары болады. Іпгген тыс дамуда ұрықгану іштей де, сыртгай да болуы мүмкін.

Іпгген дамуда жануардың онтогенезінің алгашқы сатылары ана организмінің 
денесінде (немесе, өте сирек, аталыгында): ол не жұмыртқа фолликуласының 
куысында, не жұмыртқа жолының арнайы бөлігі — жатырда өтеді. Онтогенездің 
экзотикалық нұсқасы да кездеседі, мысалы майда Дарвин ринодермасы бақасының
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аталығы жұмыртқаларды жұгады, даму оның алқым қапшығында жүреді. Онда, 
инкубатордағьщай, олар эмбриогенезді ары қарай жалгастырады. Уылдырыкгардан 
шыққан дернэсілдер жеткілікті түрде сарыуыз қорымен жабдықталған. Сарыуызды 
пайдалануға байланысты дернәсілдің қорегі өзгереді. Олар шырышты аиқым 
қапшығына алдымен құйрығымен, сонан соң арқасымен бекінеді. Олардьщ арқасы 
мен құйрығының терісі ерекше құрылысты болады, ол аталыктың қанынан отгекті 
және ары қарай дамуьша қажетгі қорек затгарын алуға мүмкіндік береді.

Іштей дамуда ұрық сыртқы ортаның тікелей әсерінен қорғалған жэне іштен 
тыс дамуға қарағанда эмбриондардың өлім-жітімге ұшырау проценті әдетте 
төмен болады. • .М f e s e i  Я

Барлық омыртқапы жануарларды апғашқы сулық (Anamnia) жэне алгашкы 
құрлық (Amniota) деп болу олардьщ эмбриональдық даму ерекшеліктеріне 
негізделген. Барлық жоғары сатыдагы омыртқалылардың (Amniota), оларға 
рептилиялар, құстар, сүтқоректілер жатады, ұрықтық дамуы құрлыққа 
салынатын жұмыртқалар ішінде немесе ана организмінде дамиды. Бұл кезде 
дамушы ұрық сырттан қоректік заттардьщ, оггегінің түсуіне, сол сияқты зат 
алмасудың соңғы өнімдерінің шыгарылуына мұқтаж болады, ол жатырда даму 
жагдайында ұрық пен ана организмінің арасында иммундық кедергінің болуьш 
талап етеді. Ұрықтың кұрлық ортаға бейімделуін ата-тегі формаларының 
тіршілік жагдайы, ягни сулы орта қамтамасыз етеді. Бүл орта түрлі жұмыртқа 
қабықшалары жэне ұрықтың өз қабықшалар жүйесімен ұсталып тұрады. 
Соңғыларына амнион, хорион, аллантоис жэне сарыуыз қапшыгы жатады. Бұл 
органдар омырткалыларда алгаш рет рептилияларда пайда болып, оларга судан 
алые орналасқан құрлық учаскелерін игеруге мүмкіндік берді.

Рептилияларға біршама жақын құстардың ұрықтан тыс органдары да 
сыртқы ортамен және ұрық арасындағы делдалдың қызметін орындайды жэне 
ұқсас құрылысқа ие. • Щ11

Көптеген сүтқоректілердің эмбриональды дамуы жатырда жүреді, қатты 
үрық қабықшасының орнына плацента қалыптасады, ол ана организмімен 
қарым-қатынасты қамтамасыз етеді, оларда да жоғарыда айтьшған ұрықтан тыс 
қабықшалар сақталады. Бұлардың бэрі ұрықтық жапырақшалардың ұрықтан тыс 
бөлімдері есебінен қалыптасады жэне провизорлы (уақытша) органдар болып 
табылады. Олардың құрамына мезодермамен тоселген эктодермальды жэне
энтодермальды эпителий кіреді. I - J

Қай жерде, ана организмінің ішінде (тірі туатын түрлерде) немесе жұмырт- 
қаның ішінде (жұмыртқа салатын түрлер) даму болмасын эмбрион тыныс алады, 
қоректенеді, метаболизм процесінің соңғы өнімдерін шығарады. Мысал ретінде 
бэрімізге белгілі тауық жұмыртқасын алып тапдайық.

Мысалы, егер жаңа туылған жүмыртқа 60 г болса, 21 тэулік инкубациядан 
кейін оның массасы 51 г-ға дейін төмендейді, одан салмағы 39 г балапан 
шығады, ал қалған 12 г қабыққа жэне қабықасты жарғақшаға кетеді. Инкубация 
кезінде жұмыртқаға не енеді жэне не шығады? Осы уақыт аралығында жұмыртқа 6 
л отгегі сіңіреді жэне 4,5л С 02 бөледі. Инкубация жоғары температура кезінде (38°- 
39 С) 9 г су буландырады. Басқа заттардьщ қабық арқылы тасымалдануы 
байқалмаған (атмосфераның кұрамында 78% азотгы эмбрион пайдаланбайды), ал ол 
дегеніміз, барлық қорекгік зат ұрыққа жұмыртқадан түседі (сарыуыз қабығынан,
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қабыкшадан) жэне зат алмасудың соңғы өнімі оның ішіне жинақгалады (қордың 
қызметін атқаратын арнайы органда оқшауланады) дегенді білдіреді.

Бұл процесс адам эмбриогенезінде мүлдем өзгеше. Үрықтанған жұмыртқаның 
салмағы өте аз жэне диаметрі эзер дегенде 130 мкм-ге жетеді. Эмбриогенез 
барысында аналық организмнен қан арқылы келетін қоректік затгың есебінен оның 
массасы (3500 г дейін) өседі. Соңгы өнім де ананың қаны арқылы шыгады.

Маңызды мэселелердің бірі -  жұмыртқаның құрлықта жетілуі кезінде 
ұрықтың жан-жагында сулы ортаның жэне оның кеуіп қалуына қарсы механиз- 
мінің болуы. Дамып келе жатқан эмбрионды сулы ортамен қамтамасыз ететін 
жэнс арнайы амниотикалық сүйык бөлетін - амнион. Амнион сұйықтығы тұзды- 
лык құрамы бойынша клетканың цитозоліне жақын. Амнион ұрықтан тыс 
эктодерма мен мезодерманың жанындагы қатпарлардан қалыптасады, олар 
көтеріліп ұрықтың үстінде түйіседі (рептилиялар, құстар мен кейбір сүткорек- 
тілердің плектамнионы) не ұрық клеткаларьшың арасындағы қуыстан пайда 
болады, ол ақырындап ұрықты қоршайтын қабықты (насекомқоректілер, жарқа- 
наттар, приматтар схизамнионы ) түзейді.

Сарыуыз қапилыгы барлық төменгі сатыдагы омыртқалыларда дененің күрсак 
кабыргаларының қарапайым дүмпуі болып табылады. Сарыуыз қапшығының 
қабырғалары ұрық денесінің қабыргаларьшьщ барлық қабаттарынан: эктодерма, 
мезодерманьщ екі жапырақшасынан жэне энтодермадан түзіледі. Зауропсидтерде 
сарыуыз қапшыгы басқа ұрықтан тыс қабықшалардан бұрын пайда болады, ол 
ұрықтың қоректенуін қамтамасыз етеді. Ол сарыуызды каптайтын эндодермальды 
клетканың есебінен түзіледі. Осы кабаттың сыртында хорион жатады, оны 
эндодермальді клетка қабатымен бірге екі қабатгы омфалоплевра құрайды. Сосын 
осы қабатгардың арасында мезодерма кан тамырларымен бірігіп, үш қабатты 
омфалоплевраны түзейді. Сарыуыз қапшығының негізгі қызметі — сарыуыздың 
қорек заттарын жұмсау. Бұл кезде энтодермальды клеткалар сарыуыз белоктарын 
аминқьшіқылдарына дейін қорытады, ал қан тамырлары оларды ұрықтың денесіне 
жеткізеді. Сүтқоректілердің олиголецитальды жұмыртқапарында сарыуыз жоқ, 
бірақ кұрамында белок, аминқышқылы, глюкоза жэне трансаминдейтін 
ферментгерге бай сұйык болады. Бұл кезде сарыуыз қапшыгының маңызды қызметі 
эмбрионның қан айналуьша қатысуы болып табылады.

Хорион (сероза) - бұл нагыз сыртқы ұрық кабыгы, амнион сияқты эмбрио- 
генездің уақытша органы. Құстар мен бауырымен жоргалаушыларда хорион 
қабықшага тыгыз жабысып түрады жэне газ алмасуга қатысады. Сүтқоректілерде ол 
плацентаның бір бөлігі. Ұрық жұмыртқадан шыққанда немесе туылганда 
хорионнан ажырайды. Зауропсидтер мен алгашқы аңдарда хорион амниотикалық 
қатпардың сыртқы жапырақшасынан дамиды, амниотгасалық қатпар ұрыктың арқа 
жагымен қосылганнан кейінде бұл жерде амнион мен хорионның арасында 
байланыс сақталады. Қалталы жэне плацентарлы сүтқоректілерде трофобласт 
хорионга айналады, ол зауропсидтердін амниотикалық қатпарының сыртқы 
жапырақшасының гомологы болып санапады. Хорион өзінің дамуынъщ алгашқы 
сатысында жұмыртқа клеткасының апгашқы кабыгының үстінде жатады. Алгашқы 
кабыктың ьщырауынан кейін зауропсид хорионы жұмыртқаның үшінші қабыгына 
жақындайды, ал інгге дамитын түрлерде аналық организмнің ұлпасымен жанасады.

Аллантоис - өте өзгеріп тұратын амниотаньщ ұрықтан тыс органы.
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Зауропсидтерде ол артқы ішсктің вентрапьды қабыргасынан қапшык тәрізді 
өсіндіден дамиды, ягни, сыртынан висцсральды мезодерма жапқан эндодерманың 
туьшдысы болып табылады. Барлық зауропсидтерде аллантоис хорионга дейін 
жылдам өседі жэне хорионның астына таралады, амнионды жэне сарыуызды толық 
немесе жартылай қоршайды. Зауропсидтерде ұрық жұмыртқадан шыкканда 
аплантоисін әдетте, тастайды, бірақ тасбақаларда жэне кейбір кесірткелерде оның 
проксимальді бөлігі қуық түрінде сакгалады. Алгашқы аңдардың аллангоисінің 
зауропсидтердің аллантоисінсн айырмашылыгы жоқ. Қалталылардьщ көбінде, 
бандикуттан басқасында, аллантоис жойылған жэне хорионга дейін өспейді. 
Плаценталы сүтқоректілерде аллантоис өзгермелі болады. Аллантоистың мөлшері 
хориондық плацентаның ұрыктан азот айналымыньщ соңгы өнімдерін каншама 
тиімді шығаруымен аныкталады. Өте үлкен аллантоис жырқыштардың, киттәріз- 
діпердің, еттұмсыкгылардың, тұяқтылардың, дамандардьщ және лемурлардың 
ұрықтарына тэн. Приматгарда, мүкітістілерде жэне кемірушілерде аллантоистың 
эндодермальды бөлігі рудиментгі немесе мүлдем дамымайды. Аллантоистың 
қызметі ұрыктан азотгы алмасудьщ соңғы өнімдерін шығарады. Сондыкган 
жұмыртқа салушы бауырымен жорғалаушыларда жэне құстарда аллантоис 
метаболизмнің улы затын жинайтын үлкен қапшық тэрізді өсінді болады.

Аллантоисы хорионга дейін өсетін амниотапарда, ол хорионмен бірлесіп 
шығару қызметінен басқа қоректендіруші жэне тыныс алу қызметін де атқарады. 
Бүл кезде аллантоистың мезодермалық қабаты хорионның мезодерма кабатымен 
бірге жақындасады жэне бірігеді, сөйтіп хорио-аллантоистық кабат түзейді, онда 
газ алмасу, қоректендіру және метобализмнің соңгы өнімдерін шыгаруды 
қамтамасыз ететін қан тамырлары болады. Іпгге жетілетін түрлерде хорионның 
бөлігі аллантоистің қан тамырларымен бірге хорио-аплантоисті плацентаны 
түзейді (кейбір тірі туатын кесірткелерде, бандикуттарда, плаценталы 
сүтқоректілерде). -g (; іЩ Й І І Ш І І Й Й

Плацента -  (лат. placenta., гр. Placus - таба нан) ол адамдарда баланыц 
орны, сол сияқты, кейбір омыртқасыздар мен омырткалы жануарлардың эмбрио
ны мен ана организмі арасындагы байланыс пен зат алмасуды жүзеге асыратын 
орган. я^Ш  ''гіГмііиіі

Плацента арқылы ұрық анасының қанынан оттегі мен қоректік заттарды 
алады, оган ыдырау өнімдері мен көмір қостотыгын бөледі. Бұдан басқа плацента 
барьерлік қызмет атқарады, ұрыққа эртүрлі заттардың түсуін белсенді түрде 
реттейді. Плацентада ұрыкгың зат алмасуына қатысатын ферменттер, витаминдер 
болады. Бұл жерде ана организміне эсер етепн гормондар (хориондық гона
дотропин), ацетилхолин жэне басқа заттар өндіріледі. Адамда жэне сүтқоректілерде 
плацента сыртқы ұрықтык қабықша — хорион мен жатыр қабыргасының байла- 
нысуының эртүрлі формалары жолымен түзіледі. Үрықгыц дамуыньщ алгашқы 
сатыларында хорионньщ барлық бетінде алғашқы бүрлер деп аталатын өсінділер 
түзіледі, сонан соң олар бірігіп екінші бүрлер түзейді, соңғылары жатырдың 
шырышты қабыгына (крипттер) еніп, сай пайда болады. Екішпі бүрлерде, эдетте, 
сарыуыз қапшыгының қантамырлары немесе аллантоис дамиды. Осыган 
байланысты сарыуыздық жэне аллантоистық плацентаны ажыратады. Сарыуыздық 
плацента кейбір балыкгарда (селахиилер), қосмекенділерде жэне бауырымен 
жоргалаушыларда (соцгыларында жэне аллантоистық плацента), сонымен қатар
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көпшілік қапталыларда түзіледі. Tipi туатын омыртқасыздар арасында плацента 
кейбір онихофораларда (алғашқы кеңірдектілер) мен сальпаларда болады. Бірақ та 

J бұл жануарлардьщ плацентасьщ кұрылысы бойынша да, шыгу тегі жағьшан да 
омырткалылардың плацентасымен салыстыруға болмайды. Онихофораларда 
плацента сарыуыз қапшығы мен жатырдың қабырғасының бірігіп кету жолымен 
қалыптасады. Сальпаларда плацента фолликулды жэне ол ұрық пен ана 
организмініц арасында делдалдық рол атқарады. Жогары сатыдағы сүтқоректілерде 

I алдымен сарыуыздык плацента жұмыс жасайды, ал біраз уақьгг откен соң 
аллантоистық плацентамен алмасады. Көртышқанда, ін қоянында, жылқыда, түйеде 
жэне басқаларында плацснтаның екі типі де қызмет атқарады.

Хорионда жэне сүткоректілердің жатырының шырышты қабығындағы 
криптга бүрлерінің орналасуына карай плацента құрылысының бірнеше 
типтсрін ажыратады.

Диффуздық плацента -  қысқа бұтақты бүрлер хорионның барлық бетінде 
түзіледі және жатырдың шырыиггы қабығымен қосылмайды, тек оның крипт- 
тарына енеді -  киттәрізділерде, шошқаларда, түйелерде, жылқыларда жэне т.б. 
дамиды. Күйісқайыратындардың котиледонттық плацентасы-хорионнның 
ұзын тармақталган бүрлері жинақгы не бөлек-бөлек түрде орналасады. Бүрлер 
карункул — жатырдыц шырышты қабыгының жуандаган жері-крипттарымсн 
түтасады. Жыртқынггардағы белдеуші (аймақтық) плацента-хорион бүрлері 

I оның ортаңғы бөлігінде орналасады жэне оның бетінде белдеуше түзейді.
| Дискоидальдық плацента- кеміргіштерде, кейбір насекомқоректілерде,

жарқанаттарда жэне приматтарда болады-хорионның бір бөлігі бүрлермен 
жабылган, формасы дискітәрізді, хорионның қапган беті тегіс.

Плаценталар ана мен ұрықты бөлетін тамырлар жүйесіндегі ұлпалар қаба- 
тының саны бойынша да жіктеледі (56-сурет). Мысалы, кейбір қалталылардың, 
шошқалардың, тапирлардың, киттәрізділердің, түйелердің, жылқылардың, 
пемурлардыц жэне басқаларыныц эпителиохориальды плацентасының (жарты 
плацента) бүрлері мен криптгары эпителиймен жабылган, олар буаздықтың 
барлық кезінде сақталады. Шу түскенде бүрлер крипттан оңай созылады. Көп- 
теген күйісқайьфатындардың десмохориальдық плацентасы — эпителий фер- 
менттерінің эсерінен жатырдың шырышты қабыгының астына төсенетін эпите
лий бүзылады. Барлык жыртқыштардың эндотелохориальдық (вазохориальдық) 
плацентасында тек эпителий гана емес, дэнекер ұлпа да ериді, бүрлер жатырдың 
шырышты қабыгына терендеп бекиді; олардьщ эпителийі жатырдың тамыр- 
ларының эндотелийіне тікелей жанасып жатады. Кеміргіштердің, кейбір 
насекомқоректілердіц, жарқанаттардың жэне приматтардың гемохориальдық 
плацентасында жатыр тамырларының эндотелийі де бүзылады; хорион бүрлері 
ана қанымен шайылады.

Ахориальдық (бүрсіз) плацентада бүрлер болмайды; плацентаның үрықтық 
жэне аналық бөлімінде тыгыз байланыс жоқ. Эпителиохориальдық жэне син- 
десмохориальдық плаценталар үзілмейтіндер деп аталады, өйткені туган кезде 
хорион бүрлері жатырдын шырышты қабыгының тереңінен оны бүлдірмей 
шыгады. Вазохориальдык және гемохориальдық плаценталардыц босануы 
жатырдың шырышты қабыгының бір бөлігінің түсуінен жүзеге асады, сондық- 
тан бұларды үзілмелі плаценталар деп атайды. Плацента үлпасыныц қүрылымы
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ұрықтың даму сатыларына тәуелді. Адамның плацентасы жүктіліктің 3-айының 
соңында ұрықтың сыртқы бүрлі қабығының жатыр қабырғасымен бірігуі арқылы 
түзіледі. Жетілген ұрықтың пішіні жалпақ дискі тэрізді, мөлшері 15-20 см, 
қалықдығы 3 см-дей, салмағы 500 г-ға жетеді. Үрық плацентамен кіндік немесе 
кіндік қанатшасы арқылы байланысады. Соңғы кіндік аллантоис пен ұрық бага- 
насының мезодермасынан тұрады, ол амнионның эктодермальды эпителийімен 
жабылған. Кіндік бір ұшымен плацентаның ұрықтық бөліміне өтеді, ал екінші- 
сімен ұрық денесінің вентральды қабырғасына (кіндікке) бекиді. Кіндіктің 
стромасына қантамырлары өтеді, олар газдарды, қоректік заггарды, гормон- 
дарды плацентаның аналық бөлігінде айналысқа түсетін қан мен ұрық арасында 
алмасудың соңғы өнімдерін тасымалдауды қамтамасыз етеді. ]

56-сурепи Плаценталардың құрылыс үлгісі:  ̂
а-эпителиохориальдық; ә-десмохориальдық; б-эндотелиохориальдық; в- гемохориальдық;

1-хорион эпителийі; 2-жатыр қабырғасының дэнекер ұлпасы;3-хорион бүрінің дэнекер ұлпасы; 
4-жатыр қабырғасының дэнекер ұлпасы; 5-хорион бүрлерінің қантамырлары; 6- жатыр

кабыргасының қантамырлары; 7- ана қаны

Плацентада жатырға жанасып жататын аналық бетті (базальды тақтайша) 
жэне бекінетін, өзінің қантамырлары бар, ұрықтық бетті ажыратады (57-сурет).

Ана организмі мен ұрық арасындағы барлық алмасу процестері жүктіліктің 
соңында беттік ауданы 6000-10 000 см2-ге жететін хорион бүрлері арқылы 
жүзеге асады; олардың үзындығы 50-км-ге жетеді. Плацентада ферменттер мен 
витаминдер болады, онда гормондар мен медиаторлар өндіріледі, бүлар ана 
организміне өте күшті эсер етеді, сөйтіп оны жүктілік режиміне қарай қайта 
құрылуын қамтамасыз етеді. Плацента үрыққа зиян келтіретін ана қанында 
айналып жүретін кейбір заттарды тақдап, ұстап қалады. Осымен қатар кейбір
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химиялык қосылыстар (атап аитқанда, дәрілер), ана үшін усыз, бірақ ұрықты 
бүлдіру қабілеті бар заттар (тератогенді) плацента арқылы емін-еркін өтеді.

57-сурет. Адам плацентасы ішкі жагынан, 
кіндіктің тармақталган тамырлары бар амнионы бірге көрсетілген

Өзін-өзі тексеру сұрақтары:

1. Дамушы ұрықтың ортамен жэне ана организмімен карым-катынасы
2. Ортаның биотнкалык және абиотикалык факторлары. Жұмыртқа туу, тірі жұмыртка туу
3. Үрыктың шыдамдылыгын шектейтін шектеуші фактор туралы ұгым. Жұмыртқа 

кабыкшалары, олардын ұйымдасу ерекшеліктері мен биологнялык маңызы
4. Амниоталардьщ уақытша органдары (сарыуыз қапшыгы, амнион, хорион, аллантоис) 

және олардьщ биологиялық манызы
5. Сүгқоректілерде плацентанын түзілуі, қызметтері, кұрылысы, дамуы
6. Сүткоректілердің плацентасының классификаииясы
7. Туылған кездегі немесе ұрықтың жұмыртқа қабықшаларынан босанган кезіндегі өсуші 

организм мен ортанын карым-катынастарынын өзгеруі



14-тарау. ДАМУДЫҢ ЖАЛПЫ 
БИОЛОГИЯЛЫҚ ТЕОРИЯЛЫҚ НЕГІЗІ

Эмбриональдық дамудың күрделі процесін зерттеудіц негізіне жалпы био-
логняның төмендегідей жетістіктері жатады: 1) клеткалык теория; 2) көпклеткалы
жануарлардын көптеген түрлерінің организмінде клеткалардың негізгі массасы
генетикалық жағынан үксас болады; 3) алғашқы бірдей клеткалар арасындагы
түрақты (үлпалык) айырмашылықтардың пайда болуы оларда жалпы ортақ
жиынтықтан бірдей емес гендер жиынтығының экспрессиясын қосу аркылы
жүзеге асады; 4) Даму биологиясы үшін үрықтың әртүрлі болігіидегі клеткаларга
позициялык (шыиайы) ақпараттың түсуі туралы арнайы үғьш қалыптасады, ол
үлпалардыи әртүрлі типтеріидегі әртүрлі геидердің экспрессияеыиыц қосылуын 
жиі камтамасыз етеді ' J

Биологиялық даму саласындағы қазіргі замангы білім бірнеше теориялық 
қагидаларға негізделген. .Я

I. Дамудың клеткалы қ теориясы. Бұл теория бойынша күрделі көпклеткалы
организм, эдетте, жалгыз клеткадан (жүмыртқа клеткалары, дәлірек, үрықтанган
жұмыртқа клеткалары-зиготалар) дамиды. Даму байланысқан күйде қалатын жас
клеткалардың ажырауынсыз-ақ зиготаның бөлінуінен басталады, ол көпклетка-
лыққа әкеледі. Пайда болтан көп клеткалы массада клеткалардың жіктелуі
басталады, ягни клетка топтарыньщ арасывда цитохимиялық жэне цитоморфо-
логиялық түрақты айырмашылықтар пайда болады. Пайда болтан әртүрлі клеткалар
бөлінеді, осылайша клондар түзейді (ягни клетка топтары-алгашқылар қатарына
жіктелу кезеңінен өткен бір клетканың ұрпақтары). Клондар эргүрлі мүшелер мен
ұлпаларды қалыптастырады, мүшенің қүрамына бірнеше клондардың кіруі де
мүмкш. Әртүрлі мүшелердегі клеткалардьщ бөлінуі сэйкес мүшелер бастама- 
ларының жэне эмбрионньщ жалпы өсуіне ал ьт  келеді. [ Я

II. Бір органнзмдегі клеткалары ны ц генетикалы қ бірлігі. Клеткалардьщ |
бөлінуі мен жіктелуі кезівде олардың кұрамыңдагы гендер жинагы өзгеріссіз
қалады (кездеисоқ мугацияларды санамаганда), өйткені эрбір клегеаның белінуінщ
аддыңда барлық геномның (ДНҚ репликациясы) екі көшірмесі пайда болады жэне
осы ею көшірмешң екі-екіден жас клеткаларга жіктелуі жүзеге асады. Организмдегі
барлық клеткалар бір клелсаньщ немесе зигстаньщ туындылары болатынын
ескерсек, олардьщ барлыгы да бірдей ген жинақгары болып табылады. Иммувды
жүиедеп лнмфоцитгер гана өзгеше болады, өйткені оларда жіктелу процесі кезінде
иммуноглобулин белоктарындаш геңдерде мівдетгі түрде мутациялар жүреді
(непзінде антвдене белоктары) жэне осы гендер жіктелу кезінде зиготадаш езіне 
сәикес гендерден бірқатар айырмашылықтарга ие болады.
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Ш. Геномның мүшелер жэне үлпалар жіктелуімен байланысы. Ұлпалар 
арасындағы тұрақгы озгерістердің пайда болуы оларда әрқайсысы белгілі бір гендер 
белсенділігінің онімі болатын эртүрлі белоктардың синтезделуімен жэне қызмет 
етілуімен түсіндіріледі. Осыған орай геномның эртүрлі ұлпаларының клетка- 
ларында гендердің әртүрлі жинақтары барлық клеткаларымен бірдей айқында- 
льгаады. Гендердің айқындалуы және көмескіленуі белсенді реттеуші белоктармен 
және басқа да механизмдермен қамтамасыз етіледі.

IV. Үрықтың дамуындағы позициялық акпарат және маманданган мүше 
мен маманданган ұлпа гендерінің айқындалуын жүзеге асыру снгналдарын 
жіберудін трансдукциялық механизмі. Даму биологиясына бұл түсінік біршама 
жақындау жэне алдыңгы үшеуіне Караганда, кеңірек түсіндіруді талап етеді.

Клеткалық теория биологияда, оньщ ішінде даму биологиясында, өзіне сәйкес 
орын алғаннан бері Metazoa-ның онтогенезі бірклеткалы кезеңнен (жұмыртқа 
клеткалары немесе зиготалар) басталатындыгы жэне нәтижесінде коптеген 
түрлерде бір-бірінен аз ажыратылатын клеткалардың жинакгалуы жүзеге асатын 
клетканың өзіне тэн көбею кезеңі-болшектену-болатындығы аныкталды.

Осындай жагдайда, тіпті, плаценталы сүтқоректілер сияқты жогаргы саты- 
дагы жануарлардьщ өзінде де мұндай клеткалар жинагында болашақ мүше мен 
ұлпалардың орналасуы турапы накты мэліметтер болмайды, деседе екі эмбрионды 
бір-бірімен қосып, коспасын (химера) алуга және мұндай біріккен эмбрионнан 
сиам егіздері сияқты «қос құбыжық» емес, бір басы, торт аяғы жэне т.т. бар 
организм алуга болады, басқаша айтқанда анатомиясы қалыпты организм 
алынады. Бұл дэйектен клеткалар шогырланган күйде болганда ұрықтың бірігу 
уақытына қарай, қай клеткалар болашақ организмнің басын, ап қай клеткалар 
құйрыгын қалыптастыратыны элі белгісіз, анықталган жагдайда да ол толық 
қанды болмайды деген қорытынды жасауга болады. Осы туралы табигаггың өзі 
адамдарга керісінше қойган тэжірибе куэ: клеткалардың осындай «шогырлары» 
бір себептен екіге ыдырайды, оның эрқайсысынан генетикалық бірдей дамитын 
біржұмыртқалы егіздер пайда болады, мұндай жұмыстарды биотехнолог- 
эмбриоинженерлер жануарларга жасанды түрде жасай алады.

Ересек организммен пішіні жагынан ешқандай ұқсастыгы жоқ «шогыр» 
клеткалар біртіндеп өзінің бір жагынан басты, қарама-қарсы жағынан қүйрықты 
калыптастырады. Бүйірінен сәйкесінше бір-біріне қарама-қарсы алдыңгы оң 
жэне сол, артқы оң және сол аяқтары, тиісті жерлсрден коз, мүрын жэне т.б. 
қалыптасады. Қай клеткага басты, ал қайсысына құйрықты қалыптастыруы 
керек екендігі туралы «шешім», ягни мәлімет қайдан келеді?

Даму биологиясы бойынша кәсіби маманданбаған адамдар мүндай сұрақка, 
эдетте, былайша жауап береді: «ұрыктың дамуы гендегі тұқым қуалаушылық 
ақпаратпен анықгалады». Сөзсіз бұл қагидада өте үлкен шындық жатыр. Бірақ 
барлыгы мұндай қарапайым емес. Көішіілік түрлердің үрыктарының, тіггп, ересек 
жануарлардьщ барлық клеткаларындагы іендер жинагы бірдей болады. Ядросынан 
айьфылган жүмыртқа клеткасына сүт безінің маманданган ұлпасындагы бір 
клетканың ядросын енгізіп өсірген Долли қойын ескс түсіруге болады. Сүт безінің 
клеткаларыньщ ядроларында қойдың барлық мүшелерінің дамуын қамтамасыз 
ететін барлық гендер бар. Айталық клетка «шогырының» бір жагында (бас 
дамыган) орналасқан клетка геномы өзінің цитоплазмасЪіна бастың дамуын бастаи
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беруге болатындыгы туралы мәлімет берді. Мұнда «шоғырдың» қарама-қарсы 
жагында (нәтижесінде құйрық дамыған жағы) орналасқан клеткалардың геномы 
неге мұндай мэлімет бермеді (ягни бастың дамуына)? деген сұрақ туындайды.

Ягни эртүрлі клеткалардың бірдей геномдарына эртүрлі жарлықтар түседі. 
Осыган орай даму барысында геном гана бұйрық беріп қоймайды, оның өзіне де 
жарлыктар беріледі. Бірақ «кім» геномга бұйрық береді? Жалпы түрде жауап белгіпі
-  химиялық өзгерген клетка цитоплазмасы (ягни кариоплазма). Былайша айтқанда 
ген жэне барлық геном ДНҚ-ның ұзын жіп тэрізді молекулалары, дәлірек, олардың 
белгілі сегменттері жэне оларга «бұйрық» беру тілі тек қана химиялық болуы керек. 
Баскалармен салыстырганда неліктен цитоплазма (не кариоплазма) алгашқыда 
бірдей клеткаларда, тіпті бірдей ядроларда өзгерген болып келеді. 1

Үрыктардьщ дамуының ерте кезеңдерінде алғашқьща бірдей клеткалардың 
цитоплазмасындагы айырмашьшықтар даму барысында эртүрлі жагдайлардың 
эсерінен кездейсок не заңды түрде пайда болуы мүмкін. Мұндай түрлі жагдайлар 
алгашқы ұрықгың бетіндегі немесе ішіндегі клетканың орналасуьша, бөлшектену 
кезіндегі ауыр сарыуыз жұмыртқа клеткасының төменгі вегетативті ұшына 
түсіретін ауырлық күшінің эсеріне, сарыуызга бай немесе кедей цитоплазма 
аймагында клетканьщ қалыптасуы сияқты эртүрлі шартгар болып табылады. 
Жұмыртқа клеткасына оның қандайда бір нүктесіне жалгыз сперматозоид енгеннен 
кейшп жүретш процестср жұмыртқа клеткасыньщ поляризациясына, ягни 
ооплазманың сперматозоид енген аймагы мен оган қарама-қарсы жагындагы кейбір 
қосындыларда концентрациялық айырмашылықтардың пайда болуына экеліп 
согады. Бұл айырмашылықтар құрамы жагынан эртүрлі цитоплазмалар, эртүрлі 
гендер түскен эмбрионның эрбір бөлігіндегі клеткалардың қосылуына алып келеді, 
ал мұның барлыгы осы клеткапардан сэйкесінше эртүрлі дене бөліктерінің 
калыптасуына мүмкіншілік тугызады. Н

Осылайша даму биологиясы саласында, кэсіби дайындалмаган адамдардың 
көз карасы бойынша, геном біржакты даму барысьшда бұйрық береді, ап 
цитоплазма дамудың шын мәніндегі жолын көрсетпейді, тек осы бұйрықты 
орындаиды. Цитоплазма дамудыц дэл осы кезеңінде өзінің «қажеттіліктеріне» сай 
гендермсн кодталган керекті белоктарды алу үшін қажетті гендерді қосады деген де 
пікір шындыққа тура келе бермейді. Баскаша айтқаңда, даму процесінде геном мсн 
цитоплазматикалық кұрылым арасында күрделі байланыс бар. Щ

Мүшелер мен ұлпалардың жіктелу орны мен уақыты клетка гендеріне 
сырттан сигнал беруші клеткалар трансдукциясы бойынша клеткадан тыс заттар 
берепн сигналдар тізбегімен белгіленеді. Тізбек эдетте басқа клеткалар өндірген 
паракринді индуктор молекулаларынан және жіктелуші клеткалардагы осы 
индуктордың рецептор молекулаларынан басталады. Рсцептор-молекулалар 
мамаңданган индуктормен бірігуге қабілетгі жэне осындай жаца химиялык 
касиеттері нэтижесінде тізбектің келесі буынын қүрайтын басқа молекулаларды 
өзгертеді, ал олар 3-буын молекуласын өзгертеді жэне т.т. Элементгермен 
белссндірілген тізбск геннің белсенділігін қадагалайтын реттеуші белоктардың 
қызметімен аяқталады. л И
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Өзін-өзі тексеру с ура кз ары:

1.. Эмбрионның дамуына байланысты клсткалык тсорияның негізі кагилалары кандай?
2. Metazoa органнзмнің көпшілік клеткалары, эдетте, неге генетикалық ұксас болады?
3. Генетнкалык ұксастыктарына қарамай пайда болатын эртүрлі ұлпалардын клеткалары- 

нын арасындағы болатын айырмашылыктар калан түсіндіріледі?
4. Позициялык (шынайы) акпарат дегеніміз не жэне ол эмбрионнын дамуы үшін неге 

кажет?
5. Омыртқалылардың зиготаларында позициялык акпаратгың көп бөлігі бірден болмай, 

даму барысында әртүрлі топтағы клеткаларға біртіндеп түсетінін кандап экпериментгер дэлел- 
дейді?

6. Трансдукциялық тізбектер деген не жэне олардьщ позициялык акпарат берудегі рөлі
қандай?

7. Неге геном өзінен-өзі түрлі органныц даму орнын аньпсгай алмайды?
8. Эмбрион олардын кұрамындагы клеткалар үіпін эртүрлі гендердің экспрессиясынын 

косылуын алдын-ала анықтай алатын жағдайларының мысалдарын келтіріңіз.



15-тарау. ЖАНУАРЛАР 
ЭМБРИОГЕНЕЗІ НЕГІЗІНЕ ЖАТАТЫН

ПРОЦЕСТЕР

Эмбриогенез, ягни даму барысында эмбрионнын кұрылысынын анатомнялык 
жагынан біршама күрделенуі, клеткалар мен олардың бірлестіктерінде өтетін физио- 
логнялық процестерге негізделген. Клеткалар амебатәрізді жэне баска да козгалыс- 
тарды жасайды, бөлінеді, белоктар мен баска затгардың биосинтезінің белсенділігі 
есебінен көлемі жагынан өседі, «жоспарланган» олім-жітімге (апоптозга) ушырайды. 
Булар транскрипция, трансляция жэне т.б. процестер түріндегі акпараттардың 
генетикалық ағыны есебінен клеткаларга трансдукцнялык тізбектер аркылы түсетін 
акпаратгар агындарымен баскарылады

15.1. Морфогенездің цитофизиологиялық негіздері

Сипаггамалық жэне экспериментальдық (тэжірибелік) даму биологиясының 
классикалық жұмыстарынан даму процесінің клеткалықган макроанотомиялыққа 
(органдық жіктелу) дейінгі барльіқ деңгейлерінің жүзеге асуьшьщ цитофизиоло- 
гиялық механизмдері туралы сұрақгар туындайды. Соңгысы кейде бір артық ұрық 
жапырақшасынан (мысалы, аяқ-қолдары дамуы кезінде эмбрионның латеральды 
бетінің эктодермасы мен мезодермасы) тұратьш морфологиялық біркелкі «клетка 
аумагынан» эртүрлі деңгейде оңашаланатын учаскелердің пайда болатьшьш 
тұжырымдайды. Бұл жергілікті бүртіктену аяқ-қолдар, біркелкі аймақган толық 
немесе жартылай оқшауланган (эктодермадан оқшауланган көз бұршагы) клетка- 
лардьщ эмбрионның басқа бөлігіне көшуі (жүйке қырьшан көшуші меланоциттер 
мен бүйрекүстінің орталық клеткалары), оқшауланган ұрыктар арасьшдағы аралық 
клеткалардың багдарлануының жойылуы жэне т.б болуы мүмкін.

«Механикалық» көзқарастар бойынша осылардың негізіне жергілікті 
процестер жатады: • * |И р И  Н Н Н Ш

а) клеткалар жабысуының (адгезия) өзгеруі, ягни олардың цитомембрана- 
ларының бір-бірімен (кейде клеткалардың көп ядросы симпласттарга қосылғанға 
дейін) немесе клетка аралық субстратпен (коллогенді талшықтар жэне баска- 
лары) жабысуының күшеюі немесе әлсізденуі;

э) жекелеген клеткалардың немесе олардың қатпарларының жиектерінің 
амебоидты миграциясы;.

б) клеткалардың пролиферациясы (көбеюі);
в) клетка көлемінің өсуі, эдетте, белгілі өсі бойымен өсуі, ягни клетка- 

лардың созылуы;
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г) апоптоз, яғни клеткалардың багдарланған жойылуы.
«Ақпараттық» козкарастар бойынша бұл процестер шынайы (позициялық) 

ақпараттардың берілуімен қамтамасыз етіледі. Позициялық ақпараттық берілуі 
жиі 4 кезеңмен жүреді:

І.біркелкі аймақ клеткаларынын бір бөлігіне эсер етуші «қалыптасқан» 
ұрық мүшелерінің клеткаларьшан паракринді зат - индуктордың бөлінуі;

2.паракринді индукторды бөлетін ұрыққа жақын орналасқан біркелкі 
аймақ клеткаларынын молекула-рецепторларының паракринді индуктор молеку- 
лаларын «қоршап апуы»;

3.индуктормен коршалган молекула-рецепторлардың ферменттік белсен- 
ділігінің артуы өз кезегінде сезінуші клеткалар молекулапарының белеенденуіне 
экеледі, олар үшінші молекулаларды белсенді етеді жэне т.с.с. Оеылайша тізбек 
(тармақталған каскад) пайда болады, оның биологиялық магынасы -  осыған 
дейін айқындалмаған гендердің айқындалуын қамтамасыз ету, бұл «үнсіз» 
гендердің айқындалуына жеткізетін клеткаішілік белсенді рецепторлардан 
гендерге (немесе, олардың транскрипция мен трансляция өнімдеріне) белгінің 
берілу түрін трансдукция тізбегі деп атайды.

4. ұлпага тэн экспрессияның осыған дейін «үнсіз» гендерінің транскрип- 
ционды факторлар жолымен, яғни промоторлар не энхансерлермен байланыс- 
тырушы белоктардың белсенділенуі аркылы қосу. Көпшілік жагдайда, алдымен 
осындай белсенділенген транскрипционды факторлар гендері келесі транскрип- 
ционды факторларды қосады. Соңғылары өз кезегінде ұлпага тэн «басты» 
гендерді, яғни, клеткалардың ұлпаға тэн қызметі бар белоктардың гендерін, 
мысалы, ұлпалық метоболизм, қосады.

Сонымен белгілі паракринді индукторларға белгілі-бір рецепторлар сэйкес 
келеді, олар белгілі гендері бар арнайы транскрипционды факторлармен аяқтала- 
тын бір немесе бірнеше трансдукция тізбектерін бастайды. Бұл тізбектердің 
жэне оларды қүрайтын элементтер саны жеке түрлерде гана емес, эртүрлі типті 
жануарларда да өте коп емес. Тіпті, тізбектердің кейбір элементтерінің бір- 
бірімен алмасатыны эртүрлі типке жататын жануарларда да (мысалы, сүтқорек- 
тілер жэне жэндіктер) дэлелденген. Бірдей тізбектер немесе тізбектердің 
элементтері онтогенез барысында морфогенез (мысалы, аяқ-қолдар мен ми) 
кезінде позициялық ақпаратгың берілуі үшін қолданылуы мүмкін. Бұл белгілі 
ұлпалар немесе мүшелердің қалыптасуы үшін бір емес, бірнеше трансдукциялық 
тізбектердің іске асуын қажет етуі мүмкін. Басқаша айтқанда, белгілі мүшенің 
қалыптасуы үшін бір трансдукция тізбегінің іске асуы қажет, бірак ол жеткі- 
ліксіз болуы мүмкін, сондықтан мүшелер іске асқан трансдукция тізбектерінің 
эртүрлі құрылым күшіне қарай ажыратылады, тек кейбір тізбектер гана әртүрлі 
мүшелер үшін ортақ болып келеді, басқалары эртүрлі мүшелерде ерекше бо
лады. Осылайша табигат бір тізбектерді «тиімді пайдаланады» жэне жаңа 
тізбектерді немесе бір кезде карапайым көпклеткалы жануарлардың пайда бол- 
ган тізбектерді түпкілікті өзгертуге «оте бейім» емес. Ал пайда болган жаңа 
элементтер болса, олар сол тізбектердің аздаган қосымша варианты-модифика-
циялары болып келеді.

Позициялык ақпарат тасушы паракринді жэне басқа индукторлардың эсері 
индуктор-затыньщ пайда болуымен гана емес, сонымен бірге онвщ клетка
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аймағының берілген бөлігіндегі біркелкі концентрациясымен де анықталуы мүмкін. 
Бір концентрация диапазоны ұлпаға тэн экспрессия гендерінен ғана тұрса, екіншісі 
басқа гендерден түрады. Яғни бірдей индуктор-затының эртүрлі концентрация- 
сыньщ эсер етуінен біркелкі клетка аймағында эртүрлі мүшелер дамиды. Бұл 
жағдайдың мэні өте жоғары, өйткені даму кезінде эмбрион денесінде заңды түрде 
белгілі-бір затгьщ градиенті пайда болса (яғни, біркелкі клетка аймағының бір 
шетіндегі жогары концентрация біртіндеп аймақгың екінші шетінде төмендейді), 
онда градиент белгілі тәртіппен біркелкі клетка аймағының эр бөлігіңде эртүрлі 
мүшелердің заңдылықпен пайда болуы үшін негіз бола алады, яғни градиент 
позициялық ақпаратты кодгау қызметін атқарады. I

Осылайша, ретин қышқылының градиенті омыртқа жотасы бөліктерінің 
(ягни, мойын, кеуде, бел және басқа бөліктері) құрылым ерекшеліктерінің сапа- 
сын қамтамасыз етеді, ал BMP паракринді индуктордың градиенті ұрықтық аяқ- 
қолдың соңғы ұшынан алдына қарай, шынашақтан бас бармаққа дейінгі, саусақ- 
тардың ерекшеліктерін сапалы түрде ажыратады. I

¥лпаға тэн экспрессия гендерінің біркелкі клетка аймагының бөлігіне ену 
нәтижесінде олар біркелкі аймақган бөлініп, ерекше ұрық «қалыптасады». Кейін 
олар басқа біркелкі аймаққа эсер етуші жаңа паракринді индукторлардың көзіне 
айналады. Осылайша, ұрықтың мүшелерге мамандану тізбегі басталып, 
«қалыптасқан» мүшелер саны көбейеді. Ссылай қалыптасқан көз торшасының 
бастамасы аралық ми өсінділері (кәз көпіриііктері) эктодерманың біркелкі 
аймағында көз бұршағының ұрықшасын индукциялайды, ол өз кезінде қальштасьш 
(біркелкі аймақтан оңашаланып), кейіннен эктодерманьщ біркежі аймағында көздің 
қасаң қабағының мөлдір эпителийін индукциялайды (58-сурет).

(В) 4,5  .ни урық
л іт за лы қ  плакода

(С) 5  мм ұрық 
кт  бұршигыпың 
копіршіктсрі

koj KoalpmLi

KOI ООКОіШ

58-сурет. Омыртқалылар көзінің дамуы:
А-аралық ми деңгейіндегі бастың көлденең кесіндісі. Ми бүйір қабырғаның қуысты өсіндіперін 

бастың латеральды бетінің эктодермасына дейін жететін көз көпіршіктерін түзейді. В-олар 
эктодерма эпителийінде плакоданы (көз бұршағының бастамасы ) индуцирлейді. С-плакода көз 
кепіршікшесіне бүгіліп, оны екі қабатты көз алмасына айналдырады (ішкі қабат- болашақ көз 

торшасы, сыртқы қабат- пигментгі эпителий). Д-көз бұршағы шарларга айналады, кейін кездің
қасаң кабығының эпителийіне езгереді (S.F.Gilbert бойынша, 2003)

(А) 4 мм урық

0 » 7  M M  іршқ
тпрлы қаоық лит а

қасаң қабық

«Анатомиялық» координаталар жүйесі онымен қатар байланысқан, яғни бір 
анатомиялық кұрылым басқа анатомияльщ құрылыммен салыстырганда қатаң 
белгілі орьш алады. Позициялык ақпараттан басқа, «стохастикалық» (кездейсоқ)
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жергілікті позициялық ақпарат тууы мүмкін. Мысалы, зебра (ала кұлан) денесіндегі 
жолақгар немесе ілбірістің терісіндегі дақтар нақты орналаспаған, сондықган олар 
дененің оң және сол жағында симметриялы емес болуы мүмкін. Мұндай 
позицшшық ақпарат «анатомиялық байланысқан» нұсқаулар сияқгы эпигенети- 
калық тектіліктің тұрақгы нұсқасын туғызуы мүмкін. Осындай позициялық 
ақпаратгьщ генерациясы диффузды-реакциялық үлгі шегінде қарастырылады, ол 
туралы сөз кейіннен айтылады.

15.1.1. Клеткалық бөліну: митоз және мейоз
Клеткалардың бөлінуі туралы толық мәлімет цитология курсында беріледі. 

Сондықтан бұл бөлімде осы такырыпка байланысты даму биологиясы үшін 
маңызды жеке жайттар қарастырылады.

Клеткалар пролиферациясы (митозды бөліну) негізгі белок-циклиннің 
қатысуымен жүзеге асьфылады. Белоктың митозды клетка циклының эрбір 
кезеңдеріне эсер етуші әртүрлі түрі болады. Бұл белоктың ерекше қасиеті-митоз 
процесі кезінде бұзылу және оның соңында жиналу қабілетінің болуы. Белгілі 
бір циклиннің шекті концентрациясы түзілгеннен кейін ДНҚ синтезі басталады 
немесе клетка митозға кіріседі. Митоздың жүруі үшін күрделі МРҒ белогы 
түзілуі қажет, ол қарапайым екі: циклин жэне Cdc2 белоктан тұрады. Cdc2 
белогы ядро мембранасы ішінен төсейтін фосфатты талшықты ламинин 
белогьша байланыстырады, нәтижесінде ламинин деполимеризацияланып, ядро 
мембранасы майда везикулаларга ыдырайды (59- су рет).

5 9-суре т. Митоз схемасы. Центриоль- 
дардын ажырауы. Центросома аймагында 
байланысқан екі хроматиннен тұратын 
хромосомалардын спиралдануы. Цен- 
триольдардан бастау алатьш микротү- 
тікшелер, ахроматинді жіпшелердің ка- 
льпггасуы жэне ядро мембранасынын 
бұзылуы мен хромосомалардын микротү- 
тікшелерінің центросома аймагьгаа бай- 
ланысуы. Хромосомалардын ахроматин 
жіпшелерінін экваторына тізілуі. Хро- 
матидтердін ажырауы және олардың екі 
центриольга жылжуы. Хромосома айма
гында ядро мембранасынын калпына кел- 
уі жэне хромосомалардын кайта дес- 
пнралдануы. (Дж.Р.Макинтош жэне 
К.Л.Макдональд бойынша, “В мире 
науки”, 1989, № 12)

инт ер ф аз а

пром етаф аэа

телофаэа
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Нәтижесінде хромосомалар цитоплазмада түзу орналасып, ахроматиңді 
уршық түзетін микротүтікшелермен әсерлесуге қабілетгі бола бастайды. Кейбір 
микротүтікшелер хромосомапармен қосылып, олардьщ клетка экваторына 
орнығуына жэне хроматидтердің ахроматинді ұршық полюстарына ажырауьша эсер 
етеді. Хромосомалармен қосылмаған ахроматинді ұршықтың микротүтікшелері екі 
центриольдің бір-бірінен алыс қашықтыққа ажырауьша жэне бөлінуші 
клеткалардың созылуына эсер етеді, ол өз кезегінде клеткалардың екі жаңа клеткага 
бөлінуін жеңілдетеді. Клеткалардың бөліну ырғағы эр улпада эртүрлі басқарылады.

Кейде клеткалардың қозғалысын цикл бойынша уақытша тоқтататын 
белоктар болады. Олар ерекше гендер туысы-антионкогендер трансляциясы мен 
транскрипциясының өнімдері болып табылады. Бул белоктың қызметін бузатын 
дисфункциясын қоздыратын геннің мутациясы клеткалардың үздіксіз бөлінуіне 
жэне ісіктің дамуына әкелуі мүмкін. Басқа улпаларда митоз циклы автоматты 
түрде уақытша тоқталады және оның аяқталуы үшін трансдукциялық тізбек 
арқылы берілетін белгі қажет. Кейбір белоктардағы-тізбек элементтеріндегі 
(проонкогендер) - мутация белокты немесе оныц түзілуі жылдамдығын өзгер- 
теді. Осыньщ салдарынан клеткалардың үздіксіз бөлінуі жүреді де, ісіктің 
дамуына мүмкіндіктер туады. Клеткалық бөлінудіц реттелу процесі жалпы 
цитология курсында оқытылады. .ы Э

Клетка бөлінуінің ерекше түрі мейоз болып табылады. Бул бөлінудің түрі 
жумьфтқа клеткасына иммиграцияланган, сол сияқты туқым безініц эпите- 
лиальді миграцияланған жыныс клеткаларьгаа тэн. Бул көбінесе, митоздық 
бөлінудіц синхронды сериялар циклі аяқталған соц жүзеге асады.

Мейоздьщ митоздан айырмагиылыгы хромосомалар нүктелерінде ДНҚ 
репликациясыньщ аяқталмауымен байланысты. Ол хромосомалардың гомоло- 
гиялық хромосомалармен коньюгациялануын қамтамасыз етеді. Соцғылары тек 
қана репликацияланбаган жеке тізбектермен коньюгацияланады, ал репликация 
процесі гомологты хромосомалармен коньюгацияланғаннан кейін аяқталады. 
Мейоздыц митоздан екіниіі мацызды айырмашылыгы — бірі әкесінен, екіншісі 
енесінен алынган гомологты хромосомалардьщ коньюгациясы болып табылады. 
Осылайша, хромосомалардың екі жаца клеткаларга ажырау әдісі хромосомалар 
саныньщ екі есе азаюына экеледі. Митозда конъюгация байқалмайды жэне екі 
гомологты хромосомалар хроматидтері екі жаца клеткага ажырайды, ягни 
хромосомалар саны өзгеріссіз сақталады. Үгиініиі сшырмашылық-әрбір жаңа 
клетка аналық клетка хромосомаларының екі уқсас хроматидтерінің біреуін 
емес, митозды механизм бойынша, бірден бөлінуге дайын толық екі хроматидті 
хромосомага ие болады, ягни екі хроматид еншілес клеткаларга бөлінеді. 
Осыган орай мейоздың екінші реттік бөлінуі үшін бір хроматидті хромосоманың 
екі хроматидті хромосомага айналуымен жүретін әдеттегі митозга қажетті эрбір 
хромосомадагы ДНҚ-ң алдын-апа репликациялануы талап етілмейді.

15.1.2. Клеткалық миграция
Клетка миграциясының жиі кездесетін түрлерінің бірі-амеба сияқты қозгалыс 

болып табьшады. Ол клетка қозгалысы багытымен узарушы цитоплазма өсіндісінің 
тыгыздалуьша жэне қалып қалган клетканың негізгі бөлігін шығъш келе жатқан 
псевдоподиялардыц «ізшше» тартылуына сай келеді. Псевдоподиялардың шыгу
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механизм і клетканың ортаңғы бөлігінен псевдоподиялардьщ ұшына қарай 
бағыткшған микротүтікшелер шоғыры-цитоқаңқа элементтерінің түзілуін қамта- 
масыз етеді. Бұл шоғыр псевдоподиялардьщ ал га қарай жылжуына қажетгі 
материалдарды псевдоподия ұпггарына жеткізілуін қамтамасыз ететін тасымалдау 
қызметін атқарады, яғни пиноцитоз процесі кезінде клеткалардың артқы 
бөлімдеріиде пайда болатын везикула пішінді цитомембрананың түзілуіне қажетті 
материалдарды тасымалдайды. Жеткізілген везикулалар экзоцитоз процесіне ұқсас 
жолмен псевдоподия мембраналарына құйылады. Осылайша, псевдоподиялардьщ 
созылуы кезінде оньщ бетгік ауданының жергілікті ұлгаю мүмкіндігін қамтамасыз 
етеді (60-сурет).

60-сурет. Амеба сияқты қозгалыс. Пиноцитозды көпіршіктер жылжымалы амебалы клетканың 
артқы бөлігінде цитоплазмадан бапініп, динеинді молекулалармен ж а б д ы қ т а л ғ а н  

микротүтікшелердің катысуымен клетканың алдыңғы болігіне тасымалданады. Бұл цитомембрана 
бетінің клетканың алдынгы жагында ұлгаюын жэне соңгы бөлігінің қысқаруын қамтамасыз етеді. 
Клетканың үстіңгі және астынгы бетгері арқылы мембрана алдыңғы бөліктен соңына карай агады, 
ағыс жылдамдылығы оның артқа қарай козғалу шамасына байланысты баяулайды (М.С. Бретчер

бойынша, «В мире науки, 1988, №2)

! Щ ........................................\
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Керісінше, клсткалардың артқы бөлігіндегі мембрана ауданы қысқарады. 
Шамасы, бұл цитоплазманың псевдоподия бағытымен ағуына, сонымен қатар 
трансмембраналық белоктар көмегімен клетка сыртындағы субстратпен (коллоген 
жэне басқалар) байланысқан мембрананың төсеніші болатьш цитоқаңқа элемент- 
терінің қысқаруына сэйкес келеді. Микротүтікшелердің тасымалдау қызметі 
олардьщ бетінде бүгілуге қабілетгі динеин белогы молекулаларыньщ болуына 
негізделеді, бұлар шаң болшектерін жұтқыншаққа қарай қозгайтын кеңірдек 
эпителийінің кірпікшелері сиякты бүгіледі. Динеин молекулаларыньщ бүгілуі АТФ 
молекулаларыньщ пайдаланылуымен іске асады, ал АТФ-ң қатысынсыз (in vitro 
тәжірибелерінде) микротүтікшелердің тасымалдаушы қызметі мүлдем токтайды. 
Морфогенездер негізіне цитоқаңқа мен клеткалык мембрананьщ молекулалық 
деңгейдегі құрылымдарының өзгеруі жатыр. Цитоқаңқа микротүтікшелер, микро- 
филаменттер, аралық филаменттер жэне микротрабекулярлы тор деп аталатьш 
заттардан түзілген. Бұлардың ішінде морфогенез үшін ең маңыздылары микро- 
түтікшелер мен микрофиламенттер болып саналады.

Микрофиламенттер диаметрі 5-7 мм болатын актиннен, миозиннен жэне 
актин байланыстырғыш белоктардан тұратын жіпще тәрізді болып келеді. Актиндер 
молшері жалпы белоктьщ 15%-н құрауы мүмкін, ал белсенді козғалыстагы 
клеткаларда 30%-ға дейін жетеді. Актинді гель сіреспелік қасиетіне байланысты 
тірек қызметін атқарады және ол жұмыртқаның қыртыстық (кортикальды) 
қабатында көп мөлшерде жиналады. Глобулярлы гликопротеидті іубулиннен жэне 
динеин белогынан тұратын микротүтікшелер, диаметрі 20-30 им, клеткалардьщ 
полярлығын қамтамасыз етеді жэне олардьщ қозғалысына әсерін тигізеді. 
Микротүтікшелер ерекше белоктар аркылы микрофиламенттермен байланыста 
болады.

Морфогенездер үшін клеткалык байланыстың маңызы зор. Клеткалык 
байланыстардың жаңадан пайда болуы мен ажырауы бірнеше минуттарда іске 
асатыны анықталган. Субстратқа немесе көршілес клеткаларга бекінуге қабілетті 
нүктелік (фокальді) байланыстар тұрақсыз больт келеді. Байланыстар ішіиен 
актинмен ассоциацияланады, ал сыртынан оларға клеткадан тыс матрикстің 
фибронектинді талшықтары (фибронексустер) бекінеді.

Амебалық қозгалыстар «таза» күйінде клетка аралық адгезияға біршама 
қабілетсіз клеткаларга тэн. Амебалық миграцияға жүйке қыры клеткаларыньщ 
миграциясы мысал бола алады. В В Н

Эпителийге біріккен эмбрион клеткалары эпителиальды құрылымның 
бұзылуынсыз миграцияга ұқсас механизмдерді анықтауы мүмкін. Мысалы, теңіз 
кірпілерінің гаструляция сатысында, цейтраферлі бейнетаспа көмегімен, мөлдір 
эмбрионының апгашқы ішегінің бас бөлімінің инвагинациясын қалыптас- 
тырушы эпителийдің бластоцель арқылы алдыңғы эктодермага дейін созьшган 
өте ұзын және жіңішке псевдоподияларды түзу кезеңін бейнелеуге мүмкіндік 
туды (61-сурет). Ц l

Инвагинацияның жалгасуы ұзын псевдоподиялардьщ қысқаруымен іске асу 
мүмкін, ол инвангинациялаушы алгашқы ішектің алдыңгы бөлімін алдыңгы 
эктодермага дейін созылуына көмектеседі. Егер бақа эмбрионы денесінің 
латеральды бетінен шаршы көлемді эктодерманы алып тастаса, оны қоршаған 
эктодерманың эпителий клеткалары мезодерма қабатына тезірек (бір сағатган кем)
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жылжып жараны жабады. Бұл жараны қоршаған эпителиальды клеткалардың 
тыгыздалуы жэне олардың ауданының ұлғаюы нэтижесінде жүзеге асады. 
Эпитслһйдің бос жиектерінің жара бетіне қарай жылжуы амебоидты қозғалысқа 
уқсас келеді. Жара айналасындагы клеткалардың үдемелі пролиферациясы 
эпителийдің алгашқы қалыңцығыньщ қалыптасуьша мүмкіндік береді, ол эпителий 
клеткалар санының көбеюі есебінен жүреді. Сонымен, клетка қозғалғыпггығы 
мезенхим алы амебоидты клеткаларга гана емес, эпителиальды қатпарлардың 
клеткалары на да тэщ

61—сурет. Теңіз кірпісінің орталык гаструласы. Ұзын филоподиялар, алғашқы ішек 
клсткасынан карама карсы (анимальді полюске) орнапаскан гаструла кабырғасына лсйін жылжуда

(S.F.Gilbert бойынша, “ Develop-mental biology” 2003)

Клеткалык миграцияның ерекше формасы ретінде нейронньщ аксондары мен 
дендриттерінің өсуін айтуга болады, бұл өсінділердің ұзындыгы ірі жануарларда 
бірнеше метрге дейін (омыртка жотасынан саусақ ұпггарына дейін) жетуі мүмкін. 
Аксондардың өсуін өте ұзын псевдоподиялардың қалыптасуы ретінде санауға 
болады, бірақ олар ядросы бар клеткалардың орталық бөлігінің (перикарион)
созылуынсыз жүреді.

Үрық денесіндегі клеткалар миграциясының багыты, коп жагдайда, кпетка- 
лардың субстраттарга немесе басқа клеткаларга адгезиясының тууымен байла
нысты. Багыттаушы субстратгар -  бұл эдетте талшықгы клетка аралык затгар. 
Олардың маңыздысы- фибронектинді заттар класы болып табылады. Бұл белоктар 
клеткааралық талшықтарга полимеризациялануга қабілетп жэне олардың клетка 
цитомембранасының белоктары-интегриндермен байланысқан домеидері болады. 
Фибронектиндер басқа домендер арқылы коллоген жэне фиброногенді клетка 
аральщ талшықгы белоктармен байланысады. Бұл фибронектиндерге клетка аралық 
талшықты құрылымдар бойымен багдарлануга жэне морфогенез процесінде 
миграцияланатын клеткалардың қозгалу «рельсі» қызметін атқаруга мүмкіндік
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береді. Осылайша, жылжушы клеткалардьщ цитомембраналары интегриндер мен 
фибронектандердің эсерімен коллагенді жэне фибринді талшықгармен байланы- 
сады. Мысалы, бақаның алғашқы жыныс клеткаларының ішектің артқы бөлімінен 
гонадаға жылжуы фибронектин «рельсі» арқылы жүзеге асады. Шажырқайды 
фибронектиндерге қарсы антиденелермен өңдеу (алғашқы жыныс клеткаларын 
ішектің артқы бөлігінен гонаданьщ бастамасьша қарай жылжыту), алғашқы жыныс 
клеткаларының гонадаға қарай жылжуына кедергі келтіреді. Осындай жолмен, 
амфибиялардың гаструляциясы кезінде бластоцелге қараған жэне фибронектинмен 
жабылған эктодерманың бетімен алгашқы ішектің үстіңгі клеткаларының 
миграциясы жүреді. Фибронектиннің доменіне сэйкес қысқа пептидтерді 
бластоцельге енгізгенде, пептид мезодерманың интегрендерімен байланысады, 
осылайша олардың фибронектиндердің өзімен байланысу мүмкіндігінің алдын 
алады. Мезодерма бластоцельге енбей бластопордағы үлкен тығын түрінде гаструла 
бетінде қалады. , a J

Онтогенез кезінде клеткалар миграциясының ерекше түрі-Metazoa кластары 
өкілдерінің сперматозоидгарьшьщ артқы бөлігіндегі жіпшелері арқылы қозгалысы 
больш келеді. Оның ерекшелігі жұмыртқа клеткалары бөлетін гиногомондар 
концентрациясыньщ градиенті бойынша, сперматозоидтар қозгалысьш багыт- 
тайтын хемотаксис болып табылады. Қозгалыс механизмі талшық ішінде түтік 
болып жиналган параллель орналасқан микротүтікшелердің бірін-бірімен 
жылжуына байланысты. Бұл жылжу түтік бойымен сақиналы толқын түрінде 
жүреді, ол талшықтың кезекпен эр жаққа бүгілуін тугызады, бұл клетканы алга 
итеруді қамтамасыз етеді. 1 1«

15.1.3. Клеткалық адгезия және клеткалардың қосылуы
Пішінделудің маңызды цитофизиологиялық механизмі - клеткалардың бір- 

біріне жабысу қабілеті жэне сол қабілетін жогалтуы. Жалпы гистологиядан 
білетініміздей, эпителий ұлпасы бірінші кезекте клеткалық мембраналардың бір- 
бірімен үзынынан тыгыз жабысып жатуымен сипатталады. Бүл цитомембра- 
наның құрамындагы маманданган белок молекулалары типтерінің немесе 
гликопротеидтердің болуымен байланысты, олар осындай немесе көрші клетка- 
ның цитомембранасындагы басқа белок молекуласының өзінің доменінін 
стериохимиялық комплементарлыгы негізінде (ягни молекула бөлігіне тэн), 
мембранадан клетканың қоршаган ортага «көрініп» тұруымен сипатталады. Екі 
клетканың жақындасуы кезінде осындай молекулалар кілт пен құлып заңцы- 
лыгы бойынша байланысқа түседі, ол туралы жогарыда көп айтылган, ал 
олардың мембраналары бір-бірімен параллельді болып клетканы бірге ұстап 
тұрады. Клеткалык адгезияның бүл молекулалары гидрофобты домендерге (cell 
adhesion molecules-CAM жэне ұқсас белгіленген молекуланың басқа типтері) ие 
фосфолипидті қабатта ұсталып тұруына мүмкіндік береді, сонымен қатар бұлар 
клетканың ішкі ортасына қарай мембранадан шыгып тұратын домендерге ие, 
олар цитомембранага төсеніш болатын цитоқаңқа элементтерінің аралық 
молекулаларымен бірге байланысқа түседі. Бұл клеткалық адгезияга біраз 
механикалық мықтылық береді.

Әдетте, молекуланың осындай типі цитомембрананың қүрамында қанша 
көп болса, согүрлым көрші клеткалардың жапсырылу ауданы үлкен болады.
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Клетка аралык адгезия ксзіндс ондай молекулалар болмаса немссс аз болса 
клеткалар бір-бірінс жалсырылмайды нсмссе үстіңгі жагынан аз ауданы гана 
яипсьфылады.

62-сурепи Жуйке түтігінін бүйірініи он жак томенгі болімінле мезенхима жіпшелері 
корінелі, ал жогары сол жакта бул мезинхима жігтшелері зпителиальді шарларга - сомиттергс 

(омыртқа арка бұлшық еті, жұлын, тері кориумі жэне т.т. бастамалары) айналады

Морфогенезге оте тэн формалардың бірі эмбриональдык эпителиидщ 
жалгыз кабат кайта түзугс мына жагдайлар себспші болып табылады:

1) кабат клеткаларынын тобына жергіпікті эсер ету (индукция);
2) индукцияга ұшыраган клеткалардың плакодага айналу ксзінде кұрылы- 

мының өзгсруі, ягни оларды коршаган индукцияланбаган клеткалардың эпитс- 
лийінс Караганда біршама биік цилиндрлі болып келуі;

3) плакоданын эпителий астына карай иіліп шар немесе түпк сиякты
жиырылу;

4) коршаган индукцияланбаган эпителийден бөліну, ягни ерекшеленуі 
нәтижссіндс жаңа мүше бастамасына жіктелу;

5) индукцияланбаган эпителийдің астына карай теренде жаткан индук-
цияланган эпителийдің түтігімен түйісу;

Мұндай морфогенезге жүйке түтігі мсн омырткалылардың көз алмасыныц
калыптасуы мысал бола алады.

Тым аз дегенде ксйбір осындай жагдайлар үшін эпителийдің индукция- 
ланган бөлігінде жүретін жагдайлардын осы жерде клеткалык адгезияның жаңа 
молекулаларынын пайда болуымен түсіндірілетіні де жеткілікті, адгезиянын ескі 
молекулалары бірте-бірте жойылу кезінде, бұндай молекулалар оларды коршап
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жатқан индукцияланбаған эпителийде болмайды, бұлар индукцияға дейін екі 
жағдайға да ортақ. Ескі молекулаларды жоғалту индукцияланған клеткаларды 
индукцияланбаған клеткалардан бөлінуіне әкеп соғады жэне индукцияланғандар 
түтікке жиырылады. Эксперимент кезінде трансгенез көмегімен эктодерма 
эпителийінің барлық клеткаларында тек адгезияның ескі молекулаларынан ғана 
емес, сол сияқты оның индукциясынан кейін болашақ нерв түтігі пайда болатын 
жаңа молекулаларда гендерді экспрессиялауға қол жеткізгенде, нерв түтігінің 
қалған эктодермадан ерекшеленуі байқалмайды жэне ол басқа эктодермамен 
адгезиялық байланысын сақгап қалады. Д

Мұндай жагдайда клеткалар шар тәрізді формаға ие жэне бір-біріне «бір 
нүктеде», яғни бильярд шарлары сияқты жанасады. Мұндай суреттерді қағанақты 
сүтқоректілердің болшектену стадиясының ерте, яғни ұрык бірнеше шар тэрізді 
клеткалардан түратын кезде көруге болады. Басқа пішінді клеткаларда адгезиялық 
молекулалар аз мөлшерде кездеседі, цитомембранада амебоидты клеткалар 
өсінділер-псевдоподияларымен болады, егер мембраналар жакындайтын болса, 
қысқа өсінділердің ұшы алдымен жэне уақытша жалғасуы мүмкін. Мысал ретінде 
эмбриональды мезенхиманың клеткаларын келтіруге болады. Клетканың жоғарғы 
бөлігіндегі адгезиялық молекуланьщ концентрациясы артса, олар бір-бірімен 
жабысып өсуі тшс, клеткалар куб тэрізді, ал сосын биік цилиндрлі эпителийге 
айналуы керек. Қағанақгы сүтқоректілердің эмбрионыньщ болшектену сатысыньщ 
белгіпі бір уақытында шартэрізді алғашқы бластомерден соңғы моруланьщ тығыз 
эпителий сатысьша дейін бекшу процесі жүреді. Эмбрионның эртүрлі баста- 
маларьшың даму барысьшда бірнеше мезенхима жағдайынан (әлсіз адгезия және 
клетканың жоғары қозғалуы) эпителий жагдайына (жоғары адгезия жэне әлсіз 
қозгалыс) өту кезеңі болуы мүмкін. Осындай өту кезеңіне осьтік мезодерманьщ 
мезенхимасынан пайда болатын жинақгы шартэрізді эпителиальды-сомиттердің 
қалыптасуы жатады. Бұл оту кезеңі омыртқальшарда осьтік мезодерманьщ сегмент- 
телуін қамтамасыз етеді (62-сурет). Кейіннен бұл эпителиальды доңгелектер 
қаитадан бірнеше тиггп мезенхимага ыдырайды, олар остеобласттың, хондриобласт- 
тьщ жэне дерманың дәнекер үлпасының клеткасының сегменттелген бастамалары 
болып табылады. Эпителий экгодермасы презумптивті нерв түтігі мен презумптивті 
эпидермистің тоғысқан жерінде эсерлескеннен кейін нерв түтігі кейінгі 
стадиясында мезенхима сияқты жағдайга өтіп жэне эртүрлі қүрылымдар жасайды, 
соның ішінде бүйрекүсті өзегінің эпителийін калыптастырады.

Экспериментте адгезиялық эпителиальдық типті эпителийді клеткалық 
адгезияға сэйкес келетін молекулаларға қарсы антиденелермен өңдей отырып, 
клеткаларды мезенхима сияқты күйге түсіріп бұзуға болады.

Эмбриогенезде клеткалық адгезияиың жоғарғы маңыздылығын Таунс пен 
Гольтфретер жасаған эксперимент арқылы білуге болады. Қосмекенділердің 
нейруласы орналасқан сілтілі ортаны біртіндеп, олардағы клетка аралық 
байланыстарды уақытша үзгенде, оларда эктодерма, мезодерма жэне энтодерма 
клеткалары ретсіз орналасқан (63-сурет). Щ
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63-сурет. Амфибия нейруласынын эртүрлі бөлімдерін өсу ортасын сілтілендіру жэне 
оларды араластыру көмегімен мацерациялап жеке клеткаларға белу бойынша Таунс пен 

Гольтфретер тэжірибелері. Қалыпты өсу ортасын қайтарган кезде клеткалык адгезиянын калпына 
келуі жүзеге асты, бұл кезде клеткалар өздерінін кабаттарындағы адгезиянын жогары дэрежеде 
болуымен байланысты олар тиісті кабаттар мен бастамалары бойынша таралады, бұл жагдайда 

эпидермис баска ұлпаларды, нерв тактайшаларынын клеткаларын коса, коршап алады жэне шыгу 
теп эктодермальды болады. Мезодерма клеткалары эруакытта эктодерма не энтодерма кабатынын 
астына кетеді. Қалпына келген клетка қабаттарында ұлпалык жікгелудін белгілері байкалады, бірак

тұгастай алганда эмбрионның дұрыс құрылымы қалпына келмейді.
А-Е-калыпты өсу ортасына салганнан кейінгі араласқан клеткалык мацераттардын эволюциясы: 

А- эп+м, В- м+эн, С- эп+м+эн, Д- н+эп, Е -  н+м+эп (S.F.Gilbert 6oih>iHnia,uDevelopmental biology”,
2003)

Бұл ортаны қалыпты ортамен айырбастаган соң клеткалар белсенді түрде 
жинақталып, амеба сияқгы орын алмастырады және қабаттарга клеткалардың үлкен 
адгезиясы есебінен әрбір жапырақшалардан бір-біріне басқа қабатгың клеткаларына 
Караганда бірте-бірте өтеді. Бұл кезде эктодерма клеткалары араласқанга дейінгідей 
өздеріне сәйкес еыртқы орынга, мезодерма-ортангы, энтодерма-інш орынга ие 
болады. Сонымен калыпты жагдайда бластуланыц 3 ұрыктық жапырақшага бөлінуі 
қандай жолмен жүзеге асса да, ол бұзылуы мүмюн, бірақ клеткалардың миграция 
жэне адгезиясы негізінде өзінен-өзі қалпына келу қабілетін сақгайды. Үрықгық 
жапырақшалардың мұндай қалпьша келуі ұлпалық жікгелудің кейбір белгілерімен 
жүзеге асуы мүмкін, десе де дене осінің багытгалуы бұл жагдайларда қалпьша
келмеуі де мүмкін (мысалы, бас пен құйрык).

Клетка аралық адгезия молекулаларьшан басқа субстратқа байланысты да 
клеткалардың адгезиясының молекулалары болады, япрі ең алдымен клетка аралық

\
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заттардьщ талшықтарында, коллагенді талшықтардың кейбір типтерін коса, 
фибронектиндерде жэне басқаларында да болады. Егер осындай талшықгарды 
затгық шыныға жіңішке жолақ түрінде салса, онда өздерінің цитомембранасында 
осы талшықтар типінің адгезиялық молекулалар бар клеткалары тек осы жолақ 
шегінде талшықтардың бойымен амеба сияқты қозғапады. Олардьщ жалған аяқтары 
(псевдоподиялары) осы талшықтар бойымен жылжиды (рельс үстімен қозгалган- 
дай) және олардың соңынан клетканың өзі «тартылады». Егер осындай жолақтың 
учаскесін шыны бетінде осы талшыктардың затгарьша қарсы антиденелермен 
өңдесе, бұл жерде клеткалар қозғалысы «броун» қозғалысындай болады, яғни 
жолақпен байланысын үзеді. Жалган аяқтарда болатын, қалыпты жагдайда 
субстратқа байланысты, адгезия молекулалары антидене жабысатын молекулалар 
учаскелерімен байланысады жэне бұл молекулалар клетка цитомембранасын 
талшықтарга одан ары «жабыстыра» алмайды (64-сурет). Сонымен субстратқа 
байланысты адгезия молекулапары морфогенез барысында миграция жасайтын 
клеткаларды эмбрион денесінің бөлігіне, олар «міндетгі түрде болатын», 
багыттайды, мысалы, нерв қырының (тарақшасыньщ) клеткаларьша вегетативтік 
нерв жүйесі, бүйрекүсті безінің ақ заты немесе тері эпидермисінің барлық 
белгілеріндегі пигментгі клеткалары сияқты қүрылымдар калыптасады.

Клеткалардьщ формасы өте жогары дәрежеде адгезия молекулаларымен 
анықталады. Клетка аралык, сол сияқты субстраттық адгезия молекулаларының 
клеткалары көп болмаса, азды-копті шар сияқты пішінге ие болады. Субстрат жэне 
адгезиялық молекулалар болтан жагдайда клетка субстрат бойымен жазылып 
жатады жэне осінділер түзуі керек. Сол сияқты клетка аралық адгезиялық 
молекулалар бар кезде эпителиальды құрылым пайда болады жэне эпителий коп 
болганда жэне субстратпен ауданньщ байланысы аз болғанда жүзеге асады. Клетка 
арарлык адгезия молекулаларьшьщ концентрациясының занды түрде вертикаль 
бойынша аймақгары пайда болады. Мысалы, клеткалар субстратпен түйіскен 
жерлерде биік, бос шетінде аласа, онда клеткалар шөлмек сияқты (құты сияқты) 
аласа пішінге ие болады, ягни, бос ұшы дөңгеленген, ал субстрат жаты жіңішке 
цилиндр сияқты. Бұл жагдайда, егер субстрат жұқа қабатты талшықты мембрана 
түрінде болса (кейбір түрлердегі алгашқы гаструланы қаптайтын сияқты), эпителий 
қабаты клеткалардьщ бос шетіне қарай иіледі, өйткені клеткалардьщ бос жатқан 
жагыньщ диаметрлерінің суммасы мембранага бекінген жагьшьщ диаметрлерінің 
суммасьша қараганда үлкен келеді. Бұл иілуді (инвагинация), мысалы, гаструля- 
цияның басталу кезіңдегі бластодерманьщ айналу процессі сияқгы түсіндіруте 
болады. 1

Кейбір жагдайларда көрші клеткалардьщ цитомембраналарының өте тыгыз 
жақьшдауы оларды жабыстырып қана қоймайды, сонымен қатар қосылуына да 
әкелуі мүмкін. Бүл процесс ұрықтанганда (сперматазоид пен жұмыртқа клеткасы 
қосылганда), остеокластар қальпггасқанда (макрофагтар қосылгаңда) жэне 
көддененең - салалы бұлшык еттердің ет талшықтары мен миокард элементтері 
қалыптасқанда (миобластар немесе бүлшықет талшыкгарымен сателитті клеткалар 
қосылганда) байқалады. Экспериментте клеткалардьщ бір-біріне жақындасуын 
электр разрядтарьш жіберген кезде, Сендан вирусы көмегімен немесе ортага 
полиэтиленгликоль қосу арқылы қол жеткізуге болады.
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64-суре I. Фибронектиннщ нерв тарақшасы (қыры) клеткаларыньщ миграциясыныц 
багытына эсері. Жогары да-клеткалар ыдыс түбіндегі фибронектин жолагына жиналуда. Ортада- 

фнбронектнн жолагының шеңберінде калган екі клстканын козгалу траекторнясы (жолы). 
Төменде-осы козгалу жолы, бірақ сагат 6 мен 9-дьщ арасында фибронектин жолагы оган карсы 
антиденемен өңцелген, антидене сағат 9-дан кейін алып тасталган. Клеткалар миграциясының

багыты 6-9 сагат арасында біршама бұзылатындыгы байкалады 
(Р.О.Хайнс бойынша, “В мире науки”, 1986, № 8)

15.1.4. Апоптоз
Апоптоз-морфогенездің органикалық элементі. Клеткада «өзін-өзі өлтіру» 

деген бағдарлама болады, сол арқылы клетканың қарқынды өсуін тежейді, 
морфогенез сатысыньщ аяқталуына байланысты өсуін тоқгатады, куыстарды, 
саңылауларды, тесіктерді (жатыр мен қынапты байланыстыратын тесік, ортаңгы 
құлақ қуысы, саусақаралық жарғақгар) бүкіл эмбрион органында қалыптастырады. 
Апоптоз мөлшері оте үлкен. Мысалы, 2/3 нейрондар немесе олардьщ бастамалары 
адамның эмбрион кезінде миында дамып, туылғанға дейін жойылады. Қап- 
тесерлерде апоптозды қосушы белок кодтайтын геннің мутациясы кезінде өте үлкен 
ми дамиды, оның қалыпты қүрылымы бүзылған жэне бас сүйектің де қүрылымы 
бұзылғандықган дамудың бұл жолы туғаннан кейінгі тіршілікке сай келмейді. 
Кейде апоптоз жоқ болған жагдайда ми қарыншасы дамымайды не көлемі өте кіші 
болады.

Кейбір үлпаларда (эмбрион бауырындагы сүйек майының эритроцитарлы 
клеткалары) және кейбір түрлерде (Caenorhabditis elegans нематоды) клетка- 
ларының физиологиясы сондай, олар белгілі бір өсу стадиясына жеткенде, егер 
оған қарсы белгілі бір сигнал түспесе (эритроцитарлы клеткалардагы гармон-
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эритропоэтин) ол автомаггы түрде апоптозға ұшырайды. Ал кейбір тканьдерде, 
керісінше, апоптоз іске қосылу үшін жарақатганғанда ішінен не сыртынан сигнал 
келу керек. Әртүрлі тканьдер үшін сигналдар да эртүрлі. Мысалы, С. elegans 
нематоды қалыпты жагдайда өсуінің соңғы кездерінде 959 клеткадан тұрса , ал 
тұқым қуалау кезінде апоптоз механизмінің өзгеру нәтижесінде клетка саны 15% 
көбейеді, ол нематодгарды өмірінің соңында тіршілікке сәйкес кемтарлыққа алып 
келеді.

Клетка өлімі процесінің негізгі элементі күшті протеаза-каспаза 9, каспаза
3 жэне каспаза 8, олар ДНҚ ядросының бөлшектенуіне жэне клетка белоктары- 
ның бұзылуына алып келеді. \ .-

15.1.5. Трансдукция: ақпараттардың клетка аралы қ жэне клетка 
ішілік берілуі. Трансдукциялық тізбектер туралы  түсінік. Трансдукциялық 
тізбектің бастама элементтері-паракринді факторлар және индукторлар

Трансдукциялық тізбектердің алғашқы элементтері-паракринді факторлар 
жэне басқа индукгор-заттар болып табылады. Паракринді факторлар (ПФ) жер- 
гілікгі индукторлар ретінде клеткалардың бірңеше диаметрлері арасында эсер 
ететінін ескертеміз. Бір қарағанда таңғалдыратын екі ерекшелігін атап өту керек:

1. ПФ әртүрлі ұрық бастамаларьшың индукторы болып қызмет етсе (эрине, 
ұрықтың әртүрлі бөліктерінде немесе эртүрлі даму сатыларында), ол онтогенез 
кезінде ПФ-ды аз мөлшерде пайдалануды қамтамасыз етеді;

2. Бір-бірінен алыс, эрі эртүрлі түрлерді бірдей немесе өте ұқсас паракринді 
факторлар кездеседі. Олар алыс түрлердің ұрықтарының гомологты бөліктеріне 
эсер етіп, өте ұқсас емес, бірақ гомологты құрылымдарды қоздырады.

Бұл ПФ-дың жогаргы деңгейдегі эволюциялық консерватизмін көрсетеді 
(индуцирлейтін органдардьщ құрылымының үлкен филогенетикалық түрақты- 
лыгымен салыстырганда). .Н  Щ S ^ R  і •« .

Көптеген ПФ-тар бір особьтың өзінде алгашқы құрылымының жақьга болу 
деңгейіне қарай тұқымдастарды, тұқымдас астын, тұқымдас үстін құрайды. Бұл 
жақындықтың жогары болуы соншама, эртүрлі ПФ-тар тәжірибеде өзара 
алмастырыла алады. Бірақ та бұл гендерде промоторлары мен энхансерлері 
ұқсас емес. Сондықтан да берілген гендер ұрықтың бірдей бастамаларында 
экспрессияланбайды жэне физиологиялық жақын ПФ-тар мүлдем эртүрлі 
органдардың индукторы ретінде қызмет атқарады.

Көптеген белгілі ПФ-тар өздерінің биохимиялық жақындығына қарай (фи- 
логенетикалық шыгу тегіне қарай) 4 түқымдасқа жатқызылады, ал ПФ-ң атаулары 
қызметін емес, ол кезкелген ПФ-дың кездейсоқ ашыпу тарихын көрсетеді.

FGF гуқымдасы немесе фибробластардың өсу факторларының түқым- 
дасы. Тұқымдастың қүрамына ондаған туыстас белоктар кіреді, олардың бэрі 
тек фибробластарга гана эсер етіп қоймайды. Олар нөмірлері бойынша 
ажыратылады, мысалы, FGF8, FGF7 жэне т.б., сонымен қатар олардың тарихи 
басқа да атаулары болады, мысалы FGF7 белогын «кератиноциттердің өсу 
факторы» деп атайды. Бұл тұқымдастың ПФ-ры клеткага тирозинкиназ секілді 
белок рецепторларымен байланысып эсер етеді (бұл рецепторлар FGFR деп 
белгілейді, бұл жерде соңындагы R, FGF-ті емес, ол онын белок-рецепторын 
көрсетеді). FGFR молекуласы бірнеше бөліктерден (домендерден) тұрады. Бір
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домен эсер ететін клетканың цитомембранасының сырткы бетіне карай «шығып 
түрады», екіншісі тесіп өтіп, FGFR-ды цитомембрананың құрамында ұстайды, 
ал үшіншісі жауап беруші клетканың цитомембранасының ішкі шекарасынан 
шығып тұрады. Бірінші домен FGF-ке арнайы байланысады, оған басқа жағынан 
2-FGFR байланысады. Нәтижесіндс FGF копірі аркылы байланысқан жұп FGFR 
молекуласы калыптасады. Осылай «жұпталган» FGFR молекуласы, біріншіден, 
АТФ-аза касиетіне не болады, яғни АТФ-ті АДФ пен фосфатка ыдыратуга 
кабіпетті, сонымен'қатар тирозинкиназа касиеті болады, ягни фермент, ол фос- 
фатты өзіне косып алып, сосын цитоплазмадагы еріген күйде болатын белокка 
байланыстырады. Фосфатты байланыстырган сон, бүл белок активтенеді де, 
клетканың цитофизиологиясын өзгертіп, оны жана жіктелу сатысына алып 
келетін биохимнялык реакцияларды іскс косады.

FGF тұкымдасының өкілдері мезодерманың индукциясында, қан тамыр- 
ларының жіктелуінде (FGF2), қол-аяктың жэне оның бөліктерінің индукциясына 
(FGF4, FGF8, FGF10), ортаңгы ми жэне көздің жанарына (FGF8), аксондар мен 
нейрондардың өсуіне және т.б. қатысады.

Hedgehod түкымдасм (сөзбе-сөз аударыпымы «жайра тэрізді» дрозофиланын 
бір локусымыц мутациясы, шыбынның қылтыктарының күрылысына карай осы 
кеміргішке біршама ұқсатады). Омырткалыларда бұл тұкымдастың 3 ПФ бслгілі: 
sonic hedge hog (shh), desert hedge hog (dhh) жэне indion hedge hog (ihh).

Ihh ішсктің құрылысының индукциясына жэне сүиектсрдің постнатапьды 
өсуінс, an Dhh спсрматогенездің индукциясына катысады. Shh баскаларына 
Караганда жаксы зерттелген. Оның жұлын бастамаларының вентральды болігіндегі 
хорда мотонейрондарынын жэнс склеротомының сомиттері құрамындағы 
шеміршекті клеткаларынын индукниясындагы рөлі белгіпі.

Shh тауық эмбрионындагы дснснін оң -  сол ассимстриясының, аяк-колдын 
кранио-каудальды осьтерініц (басбармак-шынашак), ішек түтігінің бөліктерінің 
арасындагы айырмашылыктарына, тіс жэнс кауырсындарынын индукциясына 
қатысады.

W nt туқымдасы (атауының шыгу тсгі дрозофилланын wingless-қанатсыз 
локусы мен омыртқапылардың integrated локустарынын аттарының кыскартып 
коскан, олар гомологты болып шыккан, ягни жакын алгашкы кұрылымдары бар, 
ол филогенетикалық шыгу тегінін бір скенін корсетсді). Омырткалыларда бұл 
түқымдастың 10-нан аса окілі белгілі. Wntl сомиттің жогаргы бөлігінің 
миотомын индуцирлейді. Б.үл тұкымдастың өкілдері (Wnt7) ортаңгы мидың, аяк- 
колдын дорзапьды кұр ы л ы м дар ы н ы н (тырнактар) индукциясына, Wnt4 
бүйрсктің нсфрондарынын жэнс аналыктын гонадаларыныц дамуына, ягни 
жұмыртқапарының индукциясына катысады.

Tgf-P түқымдасүсті. Бұл тұқымдасүстіне даму жолында мацызды орын 
алатын оншакты ПФ-тар жатады. Тұқымдасүсті, соныц ішінде:

- нагыз Tgf-p,
- Активина,
- BMP,
■ ШІ
жэне тагы баска белоктар сиякты бірнеше тұкымдаска боліисді,
Tgf-p түқымдасы. Бүл тұқымдастың окіпдері клЬткааралык белоктардың.
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соның ішінде коллагендердің жэне фибронектиндердің бөлінуін индуцирлейді 
жэне тұрақтандырады, сонымен қатар клеткалардың бөлінуін индуцирлейді, 
соның ішінде өкпенің жэне безді эпителийді түзетін түтіктердің бұтактануын 
анықтайды. ~ . і |

BMP түқымдасы. Алғашқыда өкілдері остеогенездің индукторы ретінде 
анықталған, кейіннен олардың көптеген функцияларды атқаратыны белгілі 
болды. Олар сперматогенезді, апоптозды (бағдарланған клетка өлімі) индуцир- 
лейді, клетканың бөлінуін реттеуге қатыеады, бүйректің құрылымын индуцир- 
лейді, мидың құрылымдарының дорзо-вентральды жіктелуіне қатысады және 
эмбрионның дорзо-вентральды оеінің (V gl), еонымен қатар эмбрион оеінің оң- 
еол жэне алдыңғы -  артқы анықталуына катысады (Nodal).

Активина түқымдасы. Оның өкілдері мезодерманың гаструляция алды 
даму кезеңін, тістерді жэне қарын асты безін индукциялауға қатысады.

Тұқымдасүстіне баска да маңызды ПФ-тар, соның ішінде глиальды 
клеткалар бөлетін нейтрофиялық сигналды заттар (GDNF) кіреді.

Бұл түқымдастарға жатпайтын, ұрықтың дамуында маңызды орын алатын 
басқа да ПФ-тар бар. Айтар болсақ, тері эпидермисінің жіктелуін индукциялауда 
эпидермальды осу факторы маңызды рөл атқарады, ал бауырдың дамуында -  
гепатоциттердің осу факторы, кеміктің және меланоциттердің өсіп - дамуын а -  
бағаналы клеткалардың осу факторы, эрі кеміктің эритропоэтиннен интерлей- 
киндерге дейін коптеген осу факторының тізбегінде маңызды орын алады.

Транскрипционды факторлар және эпигенетикалы қ түқым қуалау- 
ш ы лы қ.

Клеткалар ансамбльдерінде немесе жеке клеткаларда белгілі бір эпиге- 
нетикалық түқым қуалаушылық, алдында көрсетілгендей, белгілі бір гендердің 
экспрессиясын жэне басқа гендердің репрессиясын аныктайды. Белгілі бір ұлпадағы 
экспрессияланатын гендерді былай белуге болады: 1) арнайы ұлпаны экспрессия- 
лайтын гендер, ягни тек сол типтегі үлпада экспрессияланады (оларды жиі 
қателесіп, «арнайы үлпалар» деп атайды, бірақ олар барлық ұлпада кездеседі), 
мысалы, казеин гені (сүттің маңызды белогы) сүт безінде; 2) бірнеше немесе барлык 
үлпада экспрессияланатын, бірақ белокты ген өнімінің көп мөлшерде түзілуі 
(«транслята»), мысалы, бұлшықеттегі актин немесе лейкоцитгер; 3) бірнеше ұлпада 
гепатоциттерде жэне май клеткаларында экспрессияланатын мысалы, адреналин 
гормонының Р-рецептор белоктары,; 4) барльщ типтегі клеткаларда экспрессия- 
ланатындар, мысалы, Кребс циклының ферментгерінің гендері.

Экспрессияның алғашқы қадамы гендердің транскрипциясын қамтамасыз 
ету болып табылады, ол ең алдымен гендердің промоторлық аймағына жэне 
олардың энхансерлеріне транскрипциондық факторларды (ТФ) байланыстыру 
арқылы жүзеге асады. ТФ өздері белоктар немесе басқа кластагы заттармен 
қосылған заттар болып табылады. Мұндай қосылыстың ДНҚ-ға қосылуы, ол 
біріншіден белоктардың кейбір химиялық қүрылысының ерекшелігі, соның 
ішінде, негізгі (әлсіз негізді) ТФ домендерінің коп болуы, оларсыз дезоксири- 
бонуклеин қышқьшына сутегі қосылыстармен байланысу мүмкін емес. 
Екіншіден, ТФ-дың ДНҚ-га қосылуының биологиялық мэні сонда, егер эр ТФ 
ДНҚ-ның кез-келген болігіне де, тіпті кезкелген промотор немесе энхансерге де 
қосылмауы, тек олардың біреуіне не бірнешеуіне ғана қосылуы, соңгыларының
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өз күрамында ТФ-ның негізгі домендеріне «комплиментарлы» стереохимиялық 
нуклеотидтердің тізбегі болады, оның эрбір ТФ-ң кезкелген емес, белгілі бір 
гендерқе қосылуы негізгі шарт болып табылады.

Бір ТФ көп жерде кездесуі мүмкін: а) барлық ұлпада, бірақ ұлпаның жік- 
телуіне тікелей эсер етпейді; э) ядро кіргенге дейін, жұмыртқаның цитоплаз- 
масының белгілі бір бөлігінде болады, цитоплазманың бұл бөлігінде ядро пайда 
болғанда ТФ ядроға енеді де, арнайы ұлпалық экспрессия гендерін іске қосып, 
клетканың эпигенбтикалық тұқымқуалауының шектерін алдынала анықтайды;
б) транскрипционды фактор синтезделеді немесе активтенеді, алдынала синтез- 
дел ген ол паракринді индукция әсерінен немесе баска факторлардан алынган 
индуктор сигналы аркылы трансдукциялык тізбек рецептордан ТФ геніне немесе 
оньщ транслятына беріледі.

Басқа жагынан ал сак, клетка жіктелуінің (ягни, эпигенетикалық тұқым 
куалаушылық) вариантын аныкгауга катысатын ТФ тек сол ұлпаның клеткасында 
синтезделмейді. Қайсы бір геннің транскрипциясын қосу үшін, эдетге, оның 
энхансеріне немесе промоторына бірнеше ТФ-ның белгіпі бір комбинация да 
косылуы қажет. Бір ұлпада айтарлыктай алынган бір ТФ бір комбинациялық ТФ- 
дың кұрамына кіреді, ол сол маманданган ұлпалық экспрессия гендерінің жиын- 
тыгын іске қосуьш қамтамасыз етеді, ал баска ұлпада сол бір ТФ басқа 
комбинациялык ТФ-ң құрамына кіреді, ол баска маманданган ұлпалық экспрессия 
гендерін іске косады, бұл жеке дара алынган ТФ-ң мамандалмаган ұлпалык 
екендігін түсіндіреді. ТФ комбинациялары гана ұлпапық маманданган болып келеді. 
Сондықтан да, эртүрлі ұлпада ұқсас ТФ-ң болуына қарамастан бірінде ТФ-мен 
бакыланатын ген экспрессияланады, екіншісінде жок. Осыган орай, сол бір ТФ-ң 
бар болуы кажет болуы мүмкін, бірақ сол геннің транскрипциясына жагдай 
жеткіліксіз болады. Геннің транскрипциясына баска да ТФ-ң белгілі бір комбина- 
циясы (немесе бірнеше мүмкін комбинация) промотор мен энхансерге қосылуы 
қажет. Осыган орай, егер біз эртүрлі типті дифференцировкасы бар екі клеткада бір 
генді транскрипциялауга қажет бір ТФ бар екенін кореек, ал транскрипция тек бір 
клетка типінде жүрсе, онда баска клеткалык типте ген транскрипциясына кажет 
басқа ТФ жок болганы. Әртүрлі ұлпада бірдей ТФ болуы берілген геннің 
экспрессиясына алып келеді, ал басқадай сол сиякгы экспрессия жүрмейді. Олай 
болатыны бұл ТФ басқа бір геннің экспрессиясын косуга қажетгі. Мысалы, кодтык 
құлыпты алайық, эртүрлі екі құлыптың дискісінде бірдей сан болсын дейік, ал баска 
эртүрлі құлыптардың басқа дискілерінде сандары эртүрлі болады. Осы магынада 
берілгеи ұлпада сиитезделетін ТФ-ң комплекстерін ұлпалық кодтар деп
карастыруга болады.

Кейде керек ТФ болган күнде де, ол геннің экспрессиясына кепілдік бер- 
мсйді, өйткені ТФ-ц промотор мен энхансерге қосылуы метилденудің эсерінен 
мүмкін болмайды, ягни ДНҚ-ң пуринді жэне пиримидинді негіздерініц сутегі 
атомы метилді топқа ауысуы мүмкін, ол ТФ мен промотордың арасында 
стереохимиялық комплементарлыкты бұзады. Метилдену процесін ұлпалық 
маманданган фермент-метилаза жүргізеді, онда да ДНҚ-ныц белгілі аудан- 
дарына стереохимиялық комплементарлыгы болу керск.

Жогарыда айтылгандай, клетка жіктелуінің эртүрлі варианты клеткада 
белгілі ТФ комбинациясыныц болуына негізделеді, ол белгілі гендердің 
жиынтыгының транскрипциясын қамтамасыз етеді. Бірақ, ТФ-ң өздері белоктар,
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сондықтан олардың гендерін экспрессиялау үшін ТФ қажет. Клетканың эпиге- 
нетикалық тұқым қуалаушылығы жеткілікті тұрақты болғандықтан, ТФ гендері- 
нің экспрессиясының өзін-өзі қолдау жүйесі болу керек. ТФ-ң эртүрлі гендерінің 
эр алуан өзін-өзі қолдау механизмі болуы мүмкін.

Қарапайым нұсқа (вариант)-ТФ белогы бірнеше гендердің промотор- 
ларымен немесе энхансерлерімен, соның ішінде, берілген ТФ-ын кодтайтын озі- 
нің генімен де байланысады. Мұндай ген экспрессиясын өзін-өзі қолдау вариан- 
тына, мысал ретінде бұлшықетте синтезделетін ТФ MyoD болып табылады.

Екінші нұсқа (вариант)-клетка белгілі белоктарды сыртқа шығарады, 
кейіннен оларды сол клетканың (аутокринді фактор) немесе көрші клеткалардьщ 
рецептор-молекулалары байланыстырып алады. Осы жолмен активтенген 
рецептор трансдукция тізбегі арқылы клеткадагы белоктарды активтендіреді, 
олар осы комбинациясының ТФ-ң басқа гендеріне ТФ ретінде қызмет етеді. 
Сүтқоректілердің ұрық қабыньщ Сертоли клеткаларынын жіктелуі осы әдіс 
арқылы қолдап отырылуы мүмкін. Я

Үшінші нұсқа (вариант)-екі түрлі жақын ұлпаның эр біреуі ПФ шығарады, 
ал көрші ұлпа-партнерді ТФ-ң экспрессиясын қосады, бұл олардың эпигене- 
тикалық тұқым қуалаушылығының тұрақтануын қамтамасыз етеді. Егер ұлпа- 
ларды бір-бірінен оқшауласақ, онда олардың жіктелуі бұзылады. Бұл жагдайда 
орқайсысындағы белгілі ТФ комбинациясының озін-өзі қолдау жайында емес, ол 
ұлпалардың бір-бірін мұндай ТФ комбинацияларда озара қолдауы жайында 
болуы керек. Бұл вариантқа мысал ретінде эктодерманың (FGF болінуі) жэне 
бүйректің мезенхимасының (Shh жэне т.б. ПФ бөлінуі) өзара индукциясы, қол- 
аяқтың осуін жэне жіктелуін жатқызуга болады, оларды сигналды белоктар 
сияқты, биохимиктер шығу тегіне, ДНҚ-на қосылу әдісі жэне кұрылымына 
қарай келесі «кластарға» классификациялайды (1-кесте).

1-кесте
Эпигенетикалық гүкым қуалаушылықты қалыптастыруға қатысатын 

транскрипционды факторлардың (ТФ) классификациясы
(S.F.Gilbert бойынша, 2003)

Түқы мдас ж эне 
тұқы м дас асты

Кейбір негізгі ТФ М орфогенездіц кейбір реггелегін  ТФ

Г омеодоменділер
Нох
POU
LIM
Pax

Ноха-1 -H oxd-13  
Pit-1, Unc-86, Oct-4 
Lim -1, Forkhead 
Pax-1, Pax-6

Денені бөліктерге бөлу
Гипофиз, нерв байланыстары,
клеткалардьщ плюрипотентгігі
Бас, нерв байланыстары
Ми, көз 1

Негізгі спираль-ілмек 
спиральдылар (b HLH)

M ycD , M itf Бұлшықеттер, шаштардың пигментациясы

Негізгі лейцинді 
тізбектер (b ZIP)

С/EBP, АР I Бауыр, май ұлпасы

Цинктік саусақгар: 
Стандартылар

W T I,
Kruppei

Бүйрек, гонадалар, макрофагтар, шыбындар- 
дың сегментациясы

Г ормондардың ядролық 
рецепторлары

Ретин қышқылының сте- 
роидты гормондарынын 
рецепторлары

Екінші жыныс белгілері, аяқ-қолдар, бет бөлігі

|Sry-Sox Sry, SoxD, Sox2 Алғашқы жыныс белгілері (гонадалар типі), 
эктодерма
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Трансдукционды тізбектердің аралық элементтеріне мысалдар

I. Рецепторлы тирозин кин а за тізбегі (РТТ). Рецепторлы тирозинкиназа -  
белок, ол цитоплазмалық мембранада кездеседі. Бұл белок бірнеше домендерден 
тұрады, олар: а) рецепторлы домен, мембранадан сыртка «шытып» тұрады; э) 
мембранада ұстап тұратын домен; б) протеинкиназа активтіліті бар домен, 
рецепторлы домен мен паракринді фактор байланысқан кезде іске қосылады. 
Осыган орай молекула 2 негізгі қызмет атқарады: индуцирленген ситналды 
қабылдау (паракринді сигналдын «антеннасы») жэне ферменттік (протеинкина- 
залы) функциясы, ягни АТФ-ты ыдыратады жэне одан
босаған фосфатты өз-өзіне жэне PeUerrroP iwfl де трансдукциялық тізбектің
2-мүшесі «адапторлық» SOS белогына байланыстырады, әрі тізбектің 4-элементі 
Ras G-белогымен байланысқан, ГТФ-тің ыдырауын активтейтін GAP 
ферментімен қосылады (65-сурет).

stell -  бағанапы клеткалар факторы
клггкадан тыс зігідк

рецептор (kit)

цитоплазма
SOS адаптера! беяогы

F 1 ІІИІ

ыеішюбдасшң 
ыаыандангав гсш

П.МЮ/СВІ»

транс

65-сурет. Меланобласттың экспрессиясына тэн ген транскрипциясын іске қосатьш 
RTK-н  (тирозинкиназа рецепторы) тізбегі. Тізбек клетка сыртынан келетін steel (баганалы клетка 

факторы) белогымен басталады. Ол RTK молекулаларымен (Kit варианты. White локусымен 
кодтапады) ұсталып, ЯТҚ-ң 2 молекуласын косады, олар конформациясын өзгертіп, фосфаттарды 

косып алады, сөйтіп SOS белогын активтендіру кабілетіне ие болады, ол Ras белогьга 
гуанинтрифосфатты байланыстыру аркылы активтендіреді. Активтенген Ras Raf 

протеинкиназасын белсендендіреді, ол MER киназаны активтендіреді, ол болса ERK киназаны, 
бұл киназа цитоплазмадан ядрога кіріп, M itf транскрипционды факторга (микрофтальмин 

M itf локусымен кодталады) р(тирозиназа) 300/ СВР белогын косуды камтамасыз етеді, одан кейін 
M itf геннін транскрипциясын іске косады ( S.F.Gilbert бойынша, 2003, «Developmental biology»)

\
\
\
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Белоктың гені проонкоген ретінде белгілі, ягни ген ретіндегі мутациялар 
бірқатар қатерлі ісікті тугызатын клеткаларга тэн. Тізбектің 3-элементі GNRP 
адапторлы белок SOS-пен бірігіп, бос гидролизденген ГТФ-тан (гуанин-трифосфат) 
фосфатты Ras-пен байланысқан гуаниндифосфатқа (ГДФ) тасымалдау қабілетіне ие 
болады. Осыган орай G-белоктьщ жұмысы келесі сызба бойынша жүреді.

ГДФ-пен байланыста ол активсіз болады, ал оньщ ГДФ-қа үшінші фосфат 
келіп қосыльш ГТФ болганда, G-белок тізбектің 5-элементі Raf белокты, актив- 
тендіру қабілетіне ие болады. Ол GAP-ң қатысуымен бір мезгілде байланысқан G- 
белокпен ГТФ бір фосфат бөліп алады. R af тізбектің 6-мүшесі -  MER протеин- 
киназасын, ол тізбектің 7-мүшесі ERK протеинкиназаны фосфорлайды, бұл ядрога 
еніп, тізбектің 8-мүшесі, ол фосфорланган күйде транскрипционды фактор больш 
табылады, мысалы, M itf белокты фосфорлайды. Соңгысы фосфорланган күйде 
тізбектің 9-мүшесі р 300/СВР кофактормен қосылады және де оның көмегімен 
меланоцитгердің ұлпалық маманданган экспрессия гендерінің жанындагы нук- 
леосом гистондарьш ацетилдейді. Олармен M itf байланысып, оларды транскрип- 
цияга қосады. Біздің мысалдагы меланоциттердің клеткаларыньщ жіктелуін осы 
алдынала анықтайды. Баганалы клеткалардьщ осу факторларына индукциялық эсер 
ететін (осы жагдайда) клеткалардьщ қүзырлылығы, промеланобластарда K it деп 
аталаты н рецепторларьшьщ PTR тұқымдасыньщ осы факторларга сэйкес келетін 
эр түрлерінің болуымен аньщталады. . Я

Трансдукциондық тізбекті зертгеудің цитофизиологиялық аспекгісінен басқа, 
эрі генетикалық аспектісі бар. Расында, тізбектің элементтері -  белок немесе 
олардың өнімдері. Бірақ эр белокқа бір ген тэн. Мұндай геннің мутациясы тізбекке, 
эрі жікгелу барысьша да эртүрлі эсер етуі мүмкін, өйткені коп жагдайда тізбектің 
бір элементі эртүрлі ұлпада эртүрлі сигналдар таратады, бұл мутантты геннің 
плейотроптық әсерін алып келеді, ягни мутация эффектісі эртүрлі ұлпа мен 
органдардьщ морфогенезшде корінеді. Ал басқа жагынан алсақ, егер белгілі бір 
клетканьщ жіктелуіне (эпигенетикалық тұқым қуалауга иелену) жету үшін, 
тізбектің барлык элементінен белгілі бір сигналдың өтуі қажет болса, онда 
тізбектегі кез-келген белоктың генінің мутациясы трансдукциондық функцияньщ 
толық жойылуьша экеледі, ол өз кезегінде жіктелудің бұзылуын алып келеді. 
Белгіш бір жагдайда бұл дұрыс, өйткені мутация организмнің тіршілігіне сәйкес 
келеді (трансдукцияның ұқсас сигналын тарататын қосымша «айналып өтетін» 
тізбегі жоқ, эрі белоктың қызметі белгілі бір деңгейде емес, толық мутациямен 
өшір ілген жэне т.б.), V ?

Меланоцитгердің жіктелуін мысалга алып трансдукциондық механизмдердің 
генетикалық аспектісін қарастьфу ыңгайлы. Меланоцитпң эпигенетикалық түқым- 
қуалауының нақтылы корінуі ол меланин пигментін синтездеп шыгару қабілетінде. 
Бұл синтездің негізгі ферменті тирозиназа больш табьшады, ал оның гені мелано- 
цитте транскрипцияланады. Транскрипцияның іске қосыпуы жогарыда келтірілген 
РТК-тізбегі арқылы жүреді. Мутация тізбектегі белоктардың бұзылуына әкеледі, 
тышқандардьщ жүні пигментсіз, ақ түсті болады. Шынында да, мұндай мутация 
эсері баганалы клеткалардьщ осу факторынъщ белок гормонының қызметінің 
жойылуына алып келеді, ол тышқандардың жүндерінің пигментациясын тоқтатады, 
сонымен қатар өзінің тұрақты дамуында да осы факторды қажет ететін сүйек 
кемігінің (майъшың) дисплазиясын тугызады. Бұл ген белокты кодтайтын Steel гені
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ретінде жүннің мутантгы түсі бойынша осы зертеулерге дейін анықгалған болатын. 
Kit белок -  рецепторыньщ қызметінің мутациясын жоғаптуы жүнді ақ түсті етеді. 
Бұл геН кодтайтын белогы зерттелмей жатып анықталған жэне White деп аталған. 
Меланоциттерге қарағанда сүйек кемігі оған басқа рецептор болады, сондыктан 
White генінің мутациясы тышкандагы сүйек кемігінің жагдайына эсер етпейді. 
Микрофтальмия (көздің гипоплазиясы) Mitf - транскрипционды фактор генінің 
мутациясы белгілі, ол да жүнді жабынның пигментсіздігін тудырады, өйткені Mitf 
транскрипционды кёшенінің белоктарыныц мутация әсерінен өзгеруіне байланысты 
тирозиназа генінің транскрипциясын қоса алмайды. Тирозиназа генінің немесе С 
локусының мутациясы да белгілі, бұның тирозиназа ферментін өзгертуі соншама, 
ол тирозин амин қышқылының тотығу катализі қызметін атқара алмайды, тоты- 
ғудан кейін меланин пигментін синтездеуге шикізат ретінде қызмет етеді. Бұл ген 
бойынша, мутантгы жануарлар пигментінен айырылган жэне де оларды альби- 
ностар деп атайды. Сонымен, бірқатар гендер басьшда түс беретін гендер ретінде 
белгілі болса, соңынан РТК тізбегінің трансдукция белоктарының гендерінің екеуі 
де бір ген екені белгілі болды. Молекулалық генетика мен даму генетикасының 
жетістіктері аркасьшда бұл гендердің мутациясының, жүн жабыны түсінің 
түзілуінің морфогенетикалық процесінің механизмі түсінікті бола бастады.

2. JAK-STAT трансдукциялық тізбек. FGF паракринді факторлар аркылы 
іске косылатын тізбектің баска варианты. JAK протеинкиназалармен байланыс- 
кан RTK тұқымдасының рецепторымен басталады. Лиганд рецептордың 2 моле- 
куласын димерге қосады, JAK рецепторды фосфорлайды, ол өз кезегінде 
протеинкиназаны белсенділейді де STAT белогын фосфорлайды. Бұл оның екі 
молекуласын димерге біріктіреді, сөйтіп ядроға еніп, онда ұлпалық маманданган 
экспрессияның транскрипция гендерін іске қосатын транскрипционды фактор 
ретінде көрінеді. Осы тізбек арқылы өтетін сигнал р21 генінің экспрессиясын 
косады, одан шыгатын белок қабырга мен жұмыр сүйектердің өсуін реттейтін 
хондроциттердің пролиферациясын жэне де олардың кыстырма пластинкадагы 
шеміршек клеткаларыньщ жіктелуін токтатады. FGFR 3 рецепторыньщ мута
циясы, лиганда қосылмаса да, оған протеинкиназаның активтілік кабілетін 
береді. Бұл өз кезегінде ергежейлікке жэне қабырганың дамымауына әкеледі. Ол 
туылғаннан кейін қабырғаның тыныс алуга жарамсыздыгынан өмір сүруге қабі- 
летсіз болады, ал одан сәл жеңілірек мутация ахондроплазия (ұзын сүйектердің 
қысқаруымен, ергежейлік) болып табылады. Тізбек сонымен бірге қан клетка- 
ларының жіктелуіне жэне де сүт бездерінің секреторлы клеткаларына пролактин 
гормоны арқылы эсер етіп, казеин генінің транскрипциясын да іске қосады.

3. Smad трансдукционды тізбегі. Бұл тізбек TGF-p тұқымдасүстінің 
паракринді индукторлары арқылы түсетін сигналдардың трансдукциясына 
қызмет етеді.

Жауап беруші клеткалардың цитомембранасында 2-тиггп белок-рецепторлар 
бар лиганд 2 типті рецептормен үсталып, 1-типл рецептормен димерге қосылады, 
ал 1-рецептор димерде серии немесе треонин амин қышқылдары қалдыктарының 
фосфорлануы жүреді. Фосфорланғаннан кейін димер Smad трансдукция белок- 
тарының протсинкиназасы ретінде шығады. Егер лиганд-активин болса, онда Smad
2 мен 3, ал егер BMP болса, онда Smad 1 мен 5 фосфорланады. Бұл Smadrap 
фосфорланган соң, олар Smad 4-ке қосылады. Пайда болган Smad-димер
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цитоплазмадан ядроға еніп, белгілі гендердің транскрипциясьш қосуға 
транскрипционды фактор ретіңде қызмет етеді. . Я

4. W nt-Frizzled трансдукционды тізбегі. Атынан көрініп тұрғандай, 
Frizzled рецепторларына лиганда ретінде Wnt тұқымдасының паракринді фак
торлары қызмет етеді. Frizzled лигандамен қосылғанда Disheveled белогын 
активтейтін қабілетке ие болады, ол активациядан кейін GSK-3 протеинкина- 
засының ингибиторына айналады. Бұл протеинкиназа глюкозадан гликоген 
синтездейтін -  гликогенеинтаза ферментінің активаторы ретінде белгілі, бірақ 
тізбектің құрамында ол тіпті баеқа қызмет атқарады. АРС және р-катенин екі 
белогы синтезделген кезде, олар қалыпты жагдайында ассоциацияға түеіп, 
кейіннен Р-катениннің деградацияеымен аяқталады. Ассоциацияның тұрақтылы- 
гына (сонымен қатар, деградацияга) GSK -  3 себепші болады. Активтенген 
Disheveled GSK-3-ті ингибирлегенде Р-катенин АРС-тен оңай ажырап, ядрога 
енеді, онда LEP немесе TCF белоктармен гетеродимерге қосылады. Мұндай күйде 
ол Wnt тұқымдасының паракринді факторларымен индуцирленетін ұлпалық 
маманданган экспрессия гендеріне транскрипционды фактор болады.

Бұл тізбекгің басқа элементтерінің трансдукционды қызметінен басқа да 
қызметтері бар. Мысалы, р-катенин клеткалық адгезияның бір белогы, ал АРС р- 
катенинді ядрога енуін тоқтату арқылы ісікке қарсы агенттің рөлін атқарады. Тізбек 
бойынша активтенетін Disheveled GSK-3-ке гана емес, Rho ГТФ-азага эсер ere 
алады. Ол киназаны фосфорлайды, өз кезегінде соңгысы цитоқаңқаньщ белоктарьш 
фосфорлайды (микротүтікшелер, актин цитоқаңқанъщ элементтерінің жиналуына, 
клетканың формасьша, қозгалмалыгьша, полярлыгьша эсер етеді).

Тізбектің тагы бір варианты, W nt-^Frizzled-двн басталып, активтенген 
фосфолипаза ретінде жалгасады. Фосфолипаза фосфолипидтерді ыдыратып, 
екінші ретгік мессенджерлерді түзеді, олар кальциесомаларга эсер етіп, 
цитозольга Са+ иондарының шыгуына мүмкіндік береді.

5. Hedgehog-Patched трансдукциялық тізбегі. Hedgehog паракринді факторы 
жоқ кезде Patched рецепторы Smoothened белогымен байланыста болады, ол 
трансдукционды сигналдың генераторы больт табьшады. Ал лигандамен 
байланыспаган Patched сигналдьщ генерациясын басады. Белок Hedgehog Patched 
пен байланысқан кезде, Smoothened-ң ингибирлеуі Patched белогының конфор- 
мациясының өзгеруі арқасында тоқгалып, сигналдьщ генерациясы басталады. 
Сигналдьщ берілуі тізбектің құрылысы бойьшша жүзеге асады. Егер Smoothened 
ингибирленген болса, Сі транскрипционды факторы Cos 2 жэне Fused белок- 
тарьшьщ көмегімен микротүтікшелерге байланысады. Мұндай байланысқан 
жагдайда оның ыдырауы РКА жэне Slimb белоктарының қатысуымен жүреді. 
Бөлініп шыққан бөлігі ядрога еніп, Hedgehog индукторына тәуелді гендердің 
энхансерлері мен промоторларына барып, олардың транскрипциясының 
ингибирлсуін камтамасыз етеді. §3

Hedgehog-тьщ Patched-Ke қосылган кезде, соцгысы Smoothened-ті ингибир- 
лейді жэне Smoothened киназалық актнвтілікке ие болып, Сі, Cos 2, Fused 
белоктарын фосфорлауы мүмюн. Бұл Сі-дің микротүтікшелермен қосылуына 
кедергі болады жэне ыдырамаган күйдегі Сі ядрога еніп, СВР белогына 
байланысады. Мұндай димер сол гендердің промоторлары мен энхансерлерімен 
байланысады, бірақ бұл кезде олар транскрипцияньщ активаторы ретінде болады.
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| , Hedgehog-Patched-neH басталатын тізбек ми мен аяқ-қолдың дамуында оте
маңызды. Тізбектегі белоктар гендерінің мутациясы оте үлкен кемтарлыктарга алып 
келеді.\Тышқандарда Sonic Hedgehog генінің мутациясы гомозиготалық жагдайда 
циклопия мен аякгарының дамуындағы үлкен өзгерістерді тудырады. Адамда басқа 
омыртқалылардагы Сі геніне сэйкес GLI3 генінің мутациясы белгілі. Бұл геннің 
үлкен бөлігінің делециясы сэйкес белоктың дисфункциясымен бірге Григ 
синдромының (цефалосиндактилия-мидың зақымдануымен бірге маңдайдың биік 
болуы жэне саусақгарының бірігуі) дамуын туғызады. Тек GLI3 активаторлы 
бөлігінің делециясы оданда ауыр кемістіктерге алып келеді: аналь тесігінің, 
бүйректің, гипофиз бен гипоталамустың дамымауы, артық саусақтар (Паллистер- 
Холл синдромы). Patched генінің мутациясы да бар, ол белоктың дисфункциясьша 
экеледі, ягни Smoothened активтілігін ингибирлеуге қабілетсіздігі. Бұл гендердің 
эктопиялык экспрсссиясына экеледі, қалыпты жагдайда Sonic hedgehog косады, 
ягни ұлпада қалыпты жагдайда эсер етпейді. Бүл мутацияның эпидермистегі 
экспрессиясы базальды клеткапарда ісіктің дамуына әкеледі. Осы геннің бір 
доминантты мутациясы көптеген ісіктерден басқа nevus дамуына, ягни 
саусақтардың бірігуі, қабырга мен беттің аномалиясына экеледі. Ең кызыгы, бұл 
тізбекте холестерин үлкен рол атқарады. Ол, біріншіден, Hedgehog трансляция- 
сындагы алгашқы өнімнің ьщырау процесінде шеткі ссгментге (бөлігіндс) амин 
пайда болуында қажет жэне холестеринмен байланысқан күйде паракринді фактор 
болып табылады, ол өз кезегінде клеткаларды 30 диаметрлік ара қашыктықга 
араласуга қабілетгі болады. Екіншіден, холестериннің бар болуы Patched 
белогының қызметін атқаруга қажет. Сондықганда, таңгалатын еш нэрсе жоқ, ол 
түқым куалайтын факторлар (холестерин синтездейтін ферментгердің гендерінің 
мутациясы), сыртқы орта факторлары (қойлар жейтін Veratrum туысындагы осімдік 
уы Hedgehog генінің мутациясы сияқгы холестерин синтезін томендететін 
циклопияны тугызады) болып табылады.

6. Апоптоздың трансдукциондық тізбегі. Caenorhabditis elegans нематода- 
сындагы апоптоз тізбегін талдаганы үшін С.Бреннер, Б. Хорвиц жэне Дж.Салстон 
2002 ж Нобель сыйлыгына ие болды. Олардьщ зертгеулері омьфтқалылардағы 
апоптозды түсінуге мүмкіндік берді. Оның механизмдері нематодаларда табылған 
механизмдермен үқсас болып шықгы.

Әртүрлі ұлпада тізбектің алгашқы бөліктері эртүрлі болуы мүмкін. Мысалы, 
тістің пайда болуындагы апоптоздың паракринді факторы тіс қаптамасының 
(коронканың) қалыптасып болганнан кейін эмальды органда ВМР4 болып 
табылады. Тізбектегі ұқсастық ең алдымен ортаңгы бөлігінде анықталады жэне 
протеазалар болып табылады. Протеаза (омыртқалыларда каспаза 9 немесе 8, 
нематодтарда CED-3) тізбекте протеазаның олардьщ алгы шарты болып табылады 
(омыртқалыларда ол нейрондардагы Apaf 1 жэне лейкоцитгердегі Fadd, нема- 
тодгарда CED-4). Протеазалардың белок-активаторларына белок-активаторлардың 
белок-ингибиторлары алгы шарт болады (омыртқалылардың нейрондарьшда Вс12, 
нематодада CED-9). Осыган орай, апоптоз тізбегін қосудың басында протеаза 
активаторының ингибиторы іске қосылу керек (омыртқалылардың нейрондарында 
Вік, нематодада EGL-1). Нематодагы CED-9 белогы мен омыртқалылардың 
нейрондардагы Bel2 белоктарының өте үқсас болуы, соншапыкты нематода 
клеткасына Вс12 енгізген кезде олардагы калыпты апоптозды тоқгатады, ягни бүл 
белоктарды өзара алмастыруга болады. '
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Эритроциттердің алдағы клеткаларының апоптозын тоқтату сигналдары 
эритропоэтиннен басталып, алғашқы кезеңдерде JAK-Stat тізбегімен беріледі. 
Меланоциттегі M itf транскрипционды факторы тізбектің рецепторлы құрамдас 
бөлігі тирозинкиназаның бағаналы клеткаларының факторы арқылы тізбекті іске 
қосқанда, тек мелалинді синтездейтін фермент гені-тирозиназаны іске қосып 
қана қоймай, эрі Вс12 генінің транскрипциясын қосады, осылайша меланоцит- 
тердің апоптозьш тоқтатады. ->.• • I I

Паракринді индукторлар басқа түйіспелі контактьшы индукторларда да бар. 
Олар клетка-индукторлардың цитомембранасьшьщ құрамына кіретін белоктар 
болып табылады. Оларға эсер ететін клеткаларда тиісті рецепторлар болады. Мысал 
ретінде Notch тізбегі болып табьшады. Лиганда әсерінен ол мембранадан сыртқа 
шығып тұратын цитомембранды белоктың доменін, рецепторлы белок Notch 
көршілес клетканың мембранасынан цитоплазманьщ ішіне шығып тұратын өз 
доменінен бір бөлігін бөліп алады. Бұл фрагмент ядрога еніп, ядро белогы CSL-мен 
байланысады жэне оны активті транскрипциондық факторга айналдырады. Бұл 
индукция клетканы глиядагы жіктеу жолына жібереді, бірақ нейрондагы жіктелуге 
тиым салады. Гу, Ч/’Ч ^ ^ ^ - я И

Түйіспелі контактылы индуктордьщ басқа нұсқасы -  клетка аралық 
матрикстің құрылымдық элементгерінің (мысалы, базальды мембрананың 
коллагенді талшықтары) молекулалы бөліктеріне эсер етуші клетканың матрикспен 
байланысқа (контакт) түсетін рецепторлары болады. Рецепторлар ретінде белок- 
интегриндер болуы мүмкін, олар бір уақытта клетка талшықгарын (мысалы, 
фибронектин) клетка ішшік «мембрана астындагы» актин талшықтарымен (актинин 
немесе танин белогы арқылы) байланыстырады. Жіктелу индукциясында клетка 
аралық субстраттардың маңыздылыгы гепатоциттерде, сүт безі мен аталык жыныс 
бездершде байқапады, сондай-ақ кейбір ұлпаларда, мысалы, хондроциттерде, 
апоптоздың тоқтауына әкеледі. Балапанның төс сүйегіндегі хондроциттердің 
апоптозьш, интефиндер мен клеткадан тыс матрикстің арасындагы байланысқа 
антиденелермен шек қою арқылы тудыруға болады. Сүт бездерінің клеткалары мен 
клетка сыртындагы талшыкггы белок ламинин арасындагы байланыс транскрипция 
гендерінің жіктелуін индукциялайды, соның ішінде-казейн гені мен митозды 
тоқгататьш р-21 белок гені де бар. Н

Индуктор-заттары клетка-индукторлардың цитозолінде болуы мүмкін. 
Өзінің индукциялайтын эсерін саңылаулы контакт арқылы, ягни көршілес 
клеткалардың мембранасын тесіп өтетін «түтікшелер» арқылы, бір клеткадан 
екінші клетканың цитозоліне жеткізеді. Бұл түтікшелер эртүрлі ұлпаларга тэн 
коннексиндер белоктарынан құрылган. Қаптесерлердегі саңылаулы байланыс 
белоктарының (коннсксин 43) бір генін өшіру, жүрегінің оң жақ қарыншасыныц 
ұлпага толып, өкпе арқылы қан айдауга қабілетсіз болуына, ол өз кезегінде жаңа 
туьшган қаптесерлердің тікелей өліміне экеледі, эрі құлагының деффектісі 
байқалады. 8 бластомерлі қаптесердің ұрыгын коннексиндерге қарсы антидене
лермен өңдеген кезде, клеткалардагы төменгі адгезияның (эмбрион клеткалары- 
ның компактизациясы жоқ) сақталуына әкеледі. Клеткалар бөлінуі ары қарай 
жүреді, бірақ эмбрионның дамуы (жіктелуі) тоқтайды. Қаптесердің 8 бласто- 
мерінің біріне коннексиндердің маңызсыз (антисмысловой РНҚ) РНҚ-ны 
енгізгенде, клетканың саңылаулы контактысының түзілуіне кедергі болып,
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дамБіп келе жаткан эмбрион клеткаларынын кұрамынан шыгарады. Қүрбаканын 
бөлініп жаткан зиготасының 8 бластомерінің біріне коннексиндерге қарсы 
антидеһелерді енгізсе, ол клетканы эмбрион құрамынан шыгармайды, бірақ 
эмбрионда бұл бластомерден түзілетін ұлпалардың анатомиялық дефектісі 
болады (соның ішінде, сол бластомерден түзілетін арапык мидың жағында көз 
дамымайды, ал қарама-қарсы жактагы симметриялы интактылы бластомерден 
қалыпты көз дамиды).

7. Жіктелудің реакциялық—диффузды моделі. Жогарыда айтылып 
кеткендей, жануарлардың денесіндегі белгілі бір жерге арналған жіктелумен катар, 
стохастикалық сипатгагы жіктелулер де кездеседі. Мысалы, денедегі белгілі 
анатомиялық жағдайда нақгы қалыптаспаған сүткоректілердің жүн жабынындагы 
дактар мен жолакгарды айтуга болады. Олар дененің он жэне сол жагында 
(леопард, зебра) ассиметриялы болуы мүмкін. Онын индукциялық механизмін 
Тьюрингтің реакциялык-диффузды моделімен байланыстырады. Онын мэнісін 
біршама зерттелген тірі модель миксомицетгерден керсетуге болады. Миксоми- 
цеттердің тіршілік циклі төмендегідей болып келеді. Түбір үстінде бактериялар 
активті көбейіп, оны жайлап бүзады. Жел миксомицстгердің бір клеткалы 
спораларын шашады, олардан амебоидты вегетативті клеткалар шыгады. 
Фагоциттейтін бактериялар өсе келе жаңа жэне жаңа сншілес клеткаларга бөлінеді, 
олар амебалармен қоректенуін жалғастыра береді. Көбейген амебалар өздерін 
коршаган бактерияларды жойған сон, олар ашыга бастайды да, жемісті денені 
қүруға кіріседі. Түбір үстінін эр жерінде шашылган бір-бір амебалар, бірінші болып 
ашыгуды ссзінеді. Бұл оларға өздерін коршаган амеба клеткаларымсн бірге жемісті 
денені «құруды» бастауға белгі рстінде қызмет етеді. Бірінші ашыккан клеткалар 
коршаған ортаға циклді аденозинмонофосфатгы (цАМФ) бөледі, (56-еурет) ол 
негізгі 2 қызмет атқарады: 1) амебаларды сліктіреді, ягни хемотаксис ретінде, 
амебаларды диффузды толқын қайдан келсе, сол жаққа, ягни аштыкты бірінші 
сезінген амебага карай жүру; 2) сигналды алған амебаларды өз күйінде цАМФ-ты 
белуге итермелейді, ягни алган сигналды «ретрансляцнялаиды». Клеткадан кыска 
кезеңді сигналдың (белгі) бөлінуінен кейін сигнал бөлінуде үзіліс болады жэне
бірнеше минуттан ксйін бөліну қайта жалгасады.

Ашыққан амебалар цАМФ-ты ыдырататын ферментті де бөледі, ол өз 
кезегінде ортаның бұл аттрактантпен қаныгуына жол бермейді. Ол оолмаса, 
амсбалардың бірінші клетка жібсрген сигнал жаққа карай тура жол табуына 
кедергі болар еді. ЦАМФ-ты бұзатын фермснтті толкыннан ксйін, кайтадан 
бірінші сигналды жіберген амсбадан ««цАМФ ретрансляция» толкыны келеді, 
ол баска амебаларга өзіне карай қайта багыт алуына көмектеседі дс, цАМФ-тың 
секрециясындагы үзілісте уақытша қайта жогалтып алады. Амсба-инициа- 
тордың айналасындагы кеңістікте эр мезгілдс ксзектссіп шогырланган амебалар 
қабатын көруге болады. Клстка-инициаторга багытталган немесе оган багыттал- 
магандар да байқалады. Багытталган амебалар қабатында цАМФ концснтрация- 
сының градиенті клетка-инициатордан сыртқа карай, ал багытталмаган амебалар 
қабатында, ягни цАМФ-тың секрсциясында үзіліс болган, ол фермснтпен
бұзылган аудандарда байқалады.
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66-сурет.. Миксамебалардың агрегация механизмі: А) Цикпды аденозинмонофосфат 
(цАМФ)- амебалардыц жылжуыныц индукторы, өзінің <фетрансляциялық секрециясы» немесе 

амебалардыц хсмотаксикалык багытталуы; В) миксамебапардыц орталыққа жылжу 
айналасьшдагы цАМФ -ц  дегрегациясы мен диффузия толқындарының авторадиографиялык 

суреті, ол амеба популяциясы бар субстратқа тытыз фильтрлі қағазды қойып, радиоактивті 
изотоппен белгіленген цАМФ-ң сіңуі арқылы алынган. Табиги цАМФ-ң жогаргы концентрациясы 

бар жерлерде радиоактивті белгі аралас болып келеді (ақшыл жолақтар), ал ол жоқ жерлерде 
(бұзылган немесе клеткалармен жұтылған) радиоактивті белгініц концентрациясы жогары 
(жіцішке кара жолактар). С) Суретге сыртқы кұрылысы ұқсас амеба популяциясы. Ақшыл 

жолақгар- радиальді бағытталган жылжып жатқан амебалар, кара жолактар-цАМФ-ң градиенті 
жоктыгынан «багытталмаған», жылжуын тоқтатқан амебалар: Д) Амебалардыц багытталған және 
цАМФ-Ң диффузия толқындарыныц компьютерлік моделі (Gilbert S.F. бойынша, Developmental

biologi > , 2003 ) ' J

ад ен м і

«I ІШ
цА М Ф

Мұның бэрі амебалардың түбірдің белгілі бөліктерінен амеба- инициаторға 
қарай жылжуына әкеліп соғады, мұнда олардың клеткалық адгезиясы белок- 
тарының синтезі қосылып, олар бүтін «шұжық» тэрізді жабыса бастайды. Ол 
бірнеше уақыт бойы бір шетімен жылжуға қабілетгі болады. Одан кейін 
«шұжық» вертикальді тұрып, оның үстіңгі клеткаларынан спора түзіледі, ал 
басқалары жемісті дененің сирағын құрайды.

Миксомицеттердің дамуының түпкілікті зерттелуі бірқатар морфогенездің 
моделі ретінде жалпы биологиялық дамуда ерекше қызығушылық туғызады. Тек 
кейбірін атап өтейік. Ц  I Н В  В

1) Организмді-жемісті денеде спонтанды дамитын химера ретінде қарас- 
тыруға болады. Өйткені оны құраған клеткалар бір клетка-зиготадан шыққан 
клондар емес, сондықтанда олар бір түрдің эртүрлі дарақтары секілді, бір- 
бірінен генетикалық айырмашьшығы болуы мүмкін. Шынында да, түбірге 
әртүрлі жемісті дененің споралары ұшып келуі ғажап емес.

Дегенмен, бұл жайында басқа саңырауқұлақтар туралы айтуға болады, 
эрқайсысы клон болып келетін гифтерден жемісті дене түзілсе, бірақ эртүрлі 
гифтер генетикалық ұқсас емес споралардан түзіледі.
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V 2) Интегирленген «организмді» құрылым-жемісті дене алғашында жеке 
тэуелсіз организмдер-амебалардан түзіледі, олар екінші рет көп клеткалы 
органйзмге жиналады, карапайым болса да, әртүрлі ұлпага жіктелуді бастан 
өткізеді.

3) Түбірдің үстінің қай жерінде амебалардың агрегациялық орталықтар 
пайда болатыны, өз кезегінде жемісті дененің түзілу орны стохастикалық 
(кездейсоқ) жолмен анықталады.

4) Жемісті йенеге амебалардың агрегациялану механизмі стохастикалық 
детерминациялантан клетка-инициаторлармен хемотаксистік аттрактантты 
секрециялау (әрі өзі көршілес амебаларга сигналды ретрансляциялайтын индуктор) 
және сол иңдуктордың ингибиторы болып табылады, ягни амеба популяциясында 
Тьюрингтің реакциялық-диффузды моделінің маңызды жактары көрінеді.

Ірі түбірде амебалар жиналатын бірнеше орталықтар пайда болады, соган 
орай түбірде қоректенген барлық амебалар бірнеше жемісті дене түзуі мүмкін.

Жануарлар денесіндегі түстерге Тьюринг моделін колданылуын былайша 
көрсетуге болады. Эмбриональді теріде жіктелудің келесі жаңа сатыга отуі үшін, 
клеткалардың пісіп жетілуін басып озатын ошакгар стохастикалық (жеке клеткалар 
болуы мүмкін) түрде пайда болады. Бұл ошақтарда индукторлардың синтезі 
басталады, олар ошактардан өз бетінше жан-жаққа тарайды және енген тері 
участкелерінде келешекте жүннің пигментациялануын қолдайтын кабілетін іске 
қосады. Бір уақытта, аздаган үзілістен кейін, сол ошактардан пигментациянын 
ингибиторлары бөлінеді, олар тез-тез таралып, индуктордьщ диффузды толқынын 
басып озады. Ингибитор толқынына Караганда, индуктор толқыны кешігіп келген 
аудандарда меланиннің синтезі жойылады немесе әлсізденеді (қара дақ немесе 
жолақтың орнына ақ немесе сары участкілер түзіледі). Егер индуктордың 
диффузиясы мен оныц ингибиторынын жыддамдыкгарының эмбрион терісінің 
ауданына қатынасы (эрине эмбриондагы диффузияның орын алатын кезенінде) өте 
жогары болса, онда қара дактар ірі жэне аз болып келеді. Баска жагдайда коп майда 
дактар пайда болады. Егер ұрык жапырақшаларыныц мезенхималық клеткасынын 
кайсысы баскалардан бұрын «жетіліп», түс беретіні стохастикалык (кездейсоқ) 
анықгалады.

Әр түсті дақтардың стохастикалык кұрылымы клеткалар арасындагы 
генетикалық айырмашылықтардың немесе тұрақты эпигенетикапық ерекшілік- 
тердің әсерінен туындауы мүмкін. Бірінші жагдайда бояу гендері бойынша, бір- 
бірінен генетикалық ерекшеленетін эмбрнондарды жасанды гүрде бір хнмерлі 
«тәрт ата-аналы» организмге біріктіру жолымен алыну сөз болады (Минц 
тәжірибелері). Бұл жагдайда стохастикалык (кездейсоқтық) жолмен заңды түрде 
пайда болатын жолақтың түсі жагынан әртүрлі генотипті біріншілікті пигментті 
клеткалардың клоны болуымен байланысты. Өйгкені меланоцнггі жолактар бір 
клетканың ұрпақтары болып табылады, ол не ак, не пигментацияланган 
тышқандардың жолақтарына тән болуы мүмкін (67-сурет).

Сондай-ақ эмбрион клеткасында түс гснінің мутациясынан жэне оның 
әсерінен өздігінен жолақты немесе дақты клонның пайда болуы мүмкін. 
Эпигенетикалық ала-құла клондар генетикалық нмпрннтинг (мысалы, аталык 
немесе аналық X хромосоманың метилденген ДНҚ-н әргүрлі клондарда жүруі) 
есебінен пайда болуы мүмкін. 1
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Өйткені қағанақты сүтқоректілердің аналық организмінің алғашқы 
эмбриондық сатыларында, жалпы клетка саны бірнеше жүзден аспаған кезде, 
әрбір клеткада 2 аналық X хромосома болады: оның біреуі аталықтан және 
біреуі аналықтан алады, екеуі де қызметін атқара алады. <
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6 7-сурет. Сүтқоректілердің құйрыктарындағы дақ пен жолақтардың кұрылыстарының 
шын нұсқалары (суреттің сол жақ бөлігінде) жэне Тьюринг моделінің математикалык негізіндегі

комьпютерлік модельдер (суреттің он жақтагы бөлігінде)

Кейінірек эр клеткада екі хромосоманың бірінің ДНҚ-ның метилденуі 
жүреді жэне де метнлденген хромосома гендерінің көп бөлігі транскрипция 
кезінде инактивирленген болып шығады. Екі X хромосоманың кайсысы алғашкы 
эмбрион клеткасында (аналық немесе аталық) инактивтенуі кездейсоқтық болып 
табылады. Алғашқы эмбрион клеткаларынын әрқайсысы соңында көбейіп, клон 
түзейді, ал клонның клеткалары сол X хромосоманың метилденгендігін (инак- 
тивтенген жағдайда) сақтайды, ол клон түзуші клеткадан инактивтенген. Бұл 
жағдайда қағанақты сүтқоректілердің аналық организмін ала-құла ретінде қарас- 
тыруға болады, ойткені ол активті аталық және активті аналық хромосомалары 
бар клондардың араласқан түрінен тұрады. Аталық организмдегі клеткалар тек 
бір X хромосомадан (аналық) тұратындықтан мұндай ала-құлалықтан айырыл- 
ған. Мысыкта, мүмкін теңіз шошқасында X хромосома түк жабынының боялу 
детерминациясына қатысатын генді тасиды. Бұл аналық мысықта тасбақалық 
рен деп аталып дақтардың жиынтығы болуынан көрінеді, яғни ол реңде ақ және 
қара дақтар болады (жиі ақ дақтармен бірге). Аталық мысықта мұндай реңдер 
кездеспейді (яғни олар не қара, не сары). Бұл анальщ мысықтың түк жабы- 
нының эртүрлі учаскелершде эртүрлі клеткалардьщ клондарының болуы, яғни 
эртүрлі реқдердің (сары немесе қара) аллельді гендерін алып жүретін активті 
аталық X хромосоманың немесе активті аналық X хромосоманың болуымен 
байланысты. Терідегі дақтардың шоғырлануы тері бетінде активті аналық 
немесе аталық X хромосомалары бар клеткалардьщ клондары кездейсоқ тарала- 
тындыгын көрсетеді. Позицияльщ ақпараттың алып келген стохастикалық
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сипатын түсіну үшін, үш түсті (тасбакарең) мысықты клондау тэжірибесі Долли 
козыеын алгандагыдай ұксас әрі маңызды орын алады.

Туылған мысықгың баласы үпггүсті болганымен, кара жэне сары жолак- 
тардың орналасуы ядросы алынган мысыққа сэйкес келмейді. Бұл дегеніміз, 
ядро дедифференцировка жағдайына өткен кезде активтенуі бойынша екі 
хромосоманын тек бірінің клонапды жіктелуін жогалтады.

Кейінірек сәйкес клондардың қайта пайда болуы (мысықтың баласында 
сары да, кара да дакгар кайта пайда болады) бұл мысықтың баласында енгізілген 
ядрода активті болтан X хромосома гана емес, баска реңнің аллелі бар екінші 
ата-ананың X хромосомасы да іске қосылатынын корсетеді. Баска жагынан 
алсак, мысыктын баласындагы эртүрлі активті X хромосомалардыц теріде 
таралуы стохастикалық болды, ол ядросы алынган мысыктагы сары жэне кара 
дактардын таралуымен байланысты емес. Сондыктанда мысыктын баласындагы 
жолактың суреті мен оган ұқсас ересек мысықтын суреттері бір-біріне сэйкес 
емес (68-сурет), өйткені ол онтогенез кезінде тері үстіндегі тэуелсіз стохасти- 
калық таралу жолынан өткен.

68-сурепи Мысықтьщ баласы (А), клондау аркылы (В) алынган «тасбақарен»
( ягнн түк жамылгысынын кара, сары немесе ак түске боялуы) мысык; эртүрлі тустеп дактардын 
таралуы мысыкка ұксамайды (он көздін он жагынан жэне одан да жогары, сол сиякты тұлганын 
дорзо- латеральді аймагында жэне сол жак аягынын жогаргы жагында сары дак жок) (S.F.Gilbert

бойынша, “Developmental biologi ‘\2003).

15.2. Клеткалык жіктелудің жэне клетканың эпигенетикалык тұқьім 
куалауынын цитофизиологиялык негіздері. Дамудағы геномный

спецификалык рөлі

Әртүрлі зерттеушілер клеткалык жіктелу түсінігін түрліше қарастырады. 
Біреулері алгашкыда бірдей популяцияда морфологиялық жэне цитохимиялық 
ерекшеліктері бар клетка болігінің пайда болуы занды дейді, ол популяциянын 
калган бөлігінен ажыратуга мүмкіндік береді. Баскалары клетканың беліну
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қабілетін жоғалтуын соңғы жіктелудің белгісіне жэне т.б. көп мэн береді. Бірақ 
та көпшілігі, жіктелудің белгілі бағытта белгілі экспрессияланатын гендердің 
жиынтығы екені, жіктелудің эр бағытына маманданғанымен келіседі. Ол өз 
кезегінде клетканың белгілі бір қызметтерді орьшдауга мүмкіндік беретін 
клеткадағы белгілі бір белоктардың «ансамблінің» болуымен жүр. Көп жағдайда 
клеткалық физиология осы типті клеткалык жіктелуге маманданған гендер 
жиынтығының экспрессиясын өзін-өзі қатаң түрде қолдауын қамтамасыз етеді. 
Бұл белгілі бір гендердің экспрессиясын қолдау қабілетін клетканың жиі 
эпигенетикалық тұқым қуалауы деп атайды. . 4

15.2.1. Гендер қызметінің молекулярлы-биологиялық негізі туралы
жалпы түсініктер .

Тұқым қуалаудың құрылымдық бірлігі ген больш табылады, ал сол 
организмге тэн гендердің жиынтыгын геном деп атайды. Ген деген түсінік 
молекулярлық генетика пайда болмай жатып белгілі болтан, бірақ та молеку- 
лярлық, сол сияқты классикалық генетика мен цитогенетиканың жетістіктерінің 
аркасында, біршама анық бола бастады (геннің құрылымдық бөліктері). Екінші 
жагынан, керісінше түсініксіздеу (геннің шекарасыньщ анық еместігі, соның 
ішінде, транскрипцияны реттейтін, бірақ транскрипцияланбайтын промоторлы 
болікті және транскрипцияланатын, бірақ трансляцияланбайтын геннің ин- 
тронды учаскілерінің бөлігі). Бір жагынан, ген өте ұзын ДНҚ молекуласының 
бір бөлігі екенін біз білеміз, ол екі жіпшеден тұратын ковалентгі байланысқан 
нуклеотидтердің екі жіпшесінен үзіледі. Ол екеуі бірігіп, қосарлы спираль 
түзейді жэне бірінің қасында бірі белгілі жагдайда ковалентгі байланысқа 
Караганда әлсіз ұсталып тұрады (бір жіпшенің аденині екіншісінің тимидиніне, 
ал цитозин гуанинге қарсы). ДНҚ репликациясы эр геннің шекарасында емес, 
одан ұзын ДНҚ молекуласының учаскесінде өтеді. ДНҚ молекуласы ол 
хромосомадагы барлық ДНҚ болып табылады. Адамдагы ДНҚ молекуласьш 
жайылган түрде сантиметрмен өлшеуге де болады. Репликацияга ұшырайтын 
хромосомадагы ірі ДНҚ учаскілері, бірқатар гендерді, эрі гені жок басқа 
хромосома учаскілерін де іске қосады. Бұл учаскілер ДНҚ хромосомасында 
ерекше сегменттермен болінген, оларды репликацияның басталу нүктелері деп 
атайды. Әр хромосомада барлық гендер бір уақытга бірнеше рет репликация- 
ланбайды. Репликация процесінің өзі ферментгердің ірі белокты молекулалары- 
ның ДНҚ-полимераза қатысуымен ДНҚ-ң мағыналы жэне магынасыз жіпше- 
лерін ажырату жолымен жүреді, ажыраган жіпшелерге нуклеоплазмадан бос 
нуклеотидтерді комплементарлы байланыстырып, оларды ДНҚ-полимеразамен 
жаңа жіпшеге, репликация басталган нүктеден келесі нүктеге дейін, алдын-ала 
бар жіпшені жагалай тізу арқылы жүзеге асады. Эмбрионның алгашқы кезеңдеріне 
оны құрайтын клеткалардьщ барлыгының болінуі тэн, эр клетка барлық 
хромосомалардың толық диплоидты комплектісін алады. Тек кейбір түрлерде, 
жыныс клеткаларының алғьпнарты бола алмайтын клеткаларда, хромосоманы 
ДНҚ-ң бір бөлігі ядродан «шыгарып тастайды» жэне дегенерацияланады 
(хроматнннің димунуциясы). Бірақ та эр еншілес клетка аналық клеткадан барлық 
хромосомалардың диплоидты комплектісін алу үшін, аналық клеткада әр 
хромосомадан көшірме алыну керек, ягни репликация жүруі керек.
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Ұрыкганған жұмыртқаның бөлшектену кезеңінде (клетканың мөлшері 
бөлінген сайын кішірейеді) , зиготаны есептемегенде, клетканың бөліну алдында 
олардаіы барлық басқа молекулалар судан бслокка дейін жэне РНҚ екі еселену 
кажет. Бұл молекулалардьщ еселенуі көшірме болып табылмайды. Жануарлар 
түрлеріне, әрі инднвидке кұрылымдык смсс молекулалар (су, глюкоза жэне т.б) 
белінуге дайындалып жатқан клеткага дайын түрде түседі немесе клеткада барлык 
түрлер үшін азды-көпті универсальды бнохимиялык процестер негізінде түзіледі. 
Барлык түрге тэн жэне индивидке тэн молекулалар ақпаратгык РНҚ, белоктар кан 
тобын аныктайтын кейбір көмірсулар (биополимерлер) өзінің түзілуіне бұл 
молекулалардан тыс орналаскан кұрылымдык акпаратты кажет етеді. Жіпшелердің 
біреуінін кейбір сигментгерінің элсіз («мағынасыз») байланыстары ажьфаган соң 
рибонуклеинді қышқылдарды сннтездеуге матрица ретінде кызмст етеді 
(«транскрипция процессі»), одан эрі ақпаратгык РНҚ белок молекуласын 
синтездеуге матрица болады («трансляция» процесі). РНҚ-ң рибонуклеотидгердің 
реті (ДНҚ-ң магынасыз жіпшесінен синтезделген) ДНҚ-ң екінші жіпшесіндсгі 
(«магыналы») дезоксирибонуклеотидтерінің ретімсн (ДНҚ-гы тимидинге, РНҚ-да 
урацилге ауысады) сэйкес болып келеді. Сондықтанда синтездслген РНҚ-да 
магыналы деп аталады. Магыналы ДНҚ матрица рстінде ДНҚ-ң магынасыз 
жіпшесінің көшірмесін синтездеуге кызмет стеді. Осыган орай ДНҚ-ң магынасыз 
жіпшесі алдында айтылган транскрипция процссіндегі функциясымен қатар, ДНҚ-ң 
магыналы жіпшссін синтездеуге матрица ретінде кызмет етеді. Сннтсздін 
нэтижесіидс магыналы жіпшенің көмсгімсн ДНҚ-ң магынасыз, ал магынасыз 
жіпшенің көмегімен ДНҚ-н магыналы жіпшесі синтездсліп, ДНҚ-н барлыгы екі 
жіпшемен көшіріліп шыгады («репликация» процссі).

Кейбір бактериялар мен вирустарда ДНҚ-ң магыналы жіпшесінің транскрип- 
циясы магынасыз РНҚ-н түзілуімен жүруі мүмкін, ол магыналы РНҚ-мен 
комплементарлы байланысып, оның таралуына тежсу қояды, ол клеткада 
трансляцияның, ягни белок синтезі жылдамдыгын реттсу аркылы жеткізіледі.

Сонымен, егер геномды тек транскрипцияланатын бөлік деп түсінсск, онда 
клетка физиологиясынын көзкарасы бойынша эр геннін тек скі нсгізгі функциясы 
бар, оның эр кайсысын бір терминмен шындыгында өте ксң жсткізуге болады: 
репликация жэне транскрипция. Ал айда транскрипцияда тек ДНҚ-ң магынасыз 
жіпшесі гана каты сады, өз кезегінде сол гана геном болып табьшады. Сол сиякты 
озін-өзі көшіругс ДНҚ-н екі жіпшссінін дс (мағыналы жэнс магынасыз) бірлссксн 
түрі кабіпетті. Бұл жагдайда геном болып тек 1+2 жіпшслер табылады. Бұл 
терминдерге түпкілікті түсініктер молекулярлык биология курсында беріледі. Біз 
тек кейбір онтогенезді түсінуге қажет моменттеріне гана көңіл аударамыз.

Репликация-ДНҚ озін-өзі көшіру процессі, ягни алдын-ала бар ДНҚ-ц қа- 
тысуымен нуклеотидтердің срітіндісінсн ДНҚ синтсздеу, ол жаңа ДНҚ нуклсо- 
тидтерінің ерітіндісінің молскулаларын рстімен полимерленуін рсттсйді. 
Басқаша айтқанда, көп клеткалы организмдсрдс белок молекулаларында немесе 
РНҚ-да олардың құрылымы жайында өзін-өзі көшіруге колдануга болатын 
формада сшқандай акпараттар болмайды. ДНҚ баска мэссле. Тек ДНҚ молску- 
ласының құрылымы өзін-өзі көшіруге кабілетті. Әринс, өзін-өзі көшіру- 
репликация баска молскулардыц қатысуымсн жүрсді, негізінен ДИҚ-полимсраза 
фсрмснгі, бірак ол ДНҚ кұрылымын өздігінен аныктамайды, ягни гендердің
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информациялық компоненттерінің - А-Т жэне Р-Ц жұп молекулалық орналасу 
ретін анықтамайды. в 11 щ Щ

Бір полимераза эртүрлі ДНҚ-н көшірмесін қамтамасыз етеді, ал жаңадан 
синтезделген ДНҚ-ң нуклеотидтер қатарьга осы кезде қызмет жасайтын аналық 
клеткадағы ДНҚ-ң нуклеотидтер қатары анықтайды жэне басқаша болмайды.

Егер түрге тэн молекулапардың РНҚ, белок жэне т.б-ң құрылымдары өзін-өзі 
көшіре алмаса, онда РНҚ жэне белоктардың бірде-бір молекулаларын синтездей 
алмайтын қандай молекулалар бұл құрылымдық ақпараггы алып жүреді? Белгілі 
болғандай, РНҚ молекулалары ДНҚ молекуласы секілді ДНҚ молекулаларынан 
синтезделеді, еондықтан транскрипция процесі тек өздері жайлы құрылымдық 
ақпаратты ғана емес, «қосымша жүктемемен», оған коса көп жағдайда РНҚ-ң 
құрылымдық ақпаратын алып жүреді. Белок молекулалары рибосоманың қаты- 
суымен репликациядағы (ДНҚ-полимераза транскрипциядағы РНҚ-полимераза 
сияқты «аминқышқыл-полимераза» рөлін атқарады) ақпараттық РНҚ молекула- 
сьшда трансляция процесі синтезделеді. Сонымен ген (химиялық реактив секілді) 
белок молекуласын синтездеуге тікелей қатыспайды, бірак белок молекуласының, 
ақпараттық РНҚ-ң құрылымын тек геном аньщтайды.

Барлық үш процесс: репликация, транскрипция жэне трансляция химиялық 
процесс полимеризацияның қатысуымен өтеді, ягни элементарлы компоненттер 
(мономерлер) нуклеин қышқылдарындагы нуклеотидтерді жэне белоктагы 
аминқышқылдарды ұзын тізбекке ковалентті байланыспен косады. Репликация 
кезінде (ягни, ДНҚ синтезі) тізбекке өзінің құрамында дезоксирибозасы бар
4 типті нуклеотидтерді, транскрипцияда (РНҚ синтезі рибозасы бар нуклеотид- 
тердің 4 типі) жэне трансляция кезінде (белок синтезі) аминқышқылдарыныц 20 
типін қосады. Мономерлердің қосылуы ДНҚ-полимераза, РНҚ-полимераза жэне 
рибосома ферменттерімен іске асырылады. Барлық жагдайда полимеризация 
басталу үшін фермент дайын биополимер молекуласымен қосылуы керек, бұдан 
эрі биополимердің жаңа молекуласы жинақталады. Репликация кезінде ДНҚ- 
полимераза ДНҚ молекуласындагы белгілі бөліктердегі репликация басталу 
нүктелеріне қосылады, олар әрбір хромосомада бірнеше болады. РНҚ- 
полимераза транскрипция кезінде эр геннің транскрипцияланатын «басына» 
қосылады. Мұндай учаскелер хромосомада қанша ген болса сонша болады. 
Трансляция кезінде рибосома ақпараттық РНҚ молекуласының «басына» 
қосылады. ,;

Одан эрі ДНҚ немесе аРНҚ молекуласына тиісті полимераза немесе рибо- 
сомамен байланысқан аймақта комплементарлы принцип бойынша бірінен кейін 
бірі нуклеотидтер (немесе трансляция кезінде тРНҚ+аминқышқылымен) косы- 
лады. Полимеразалар (немесе рибосомалар) оларды бір-бірімен тігіп, одан кейін 
өздері (полимеразалар немесе рибосомалар) ДНҚ немесе аРНҚ трансляциясында 
РНҚ жіпшесі бойымен моншақтар сиякты сыргып жьшжып жаңа мономерлерді 
қосады, оларды оның алдында синтезделген молекулалармен бірінен кейін бірін 
тігеді, осылай полимераза (немесе рибосома) ДНҚ (немесе аРНҚ) молекула- 
сынан «ажырау» нүктесіне дейін жалгастьфа береді.

Сонымен, клеткалык биологияның көзқарасы бойынша геннің негізгі екі: 
репликация жэне транскрипция қызметі бар. Бұл процестерде ген тікелей 
қатысады, ягни химиялық «реактив» немесе өзінше бір «катализатор» ретінде
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ДНҚ жэне РНҚ синтезінің химиялық процестерінің бағытын қатаң белгілі бір 
агынга бағыттайды. Бұл қызметгер даму биологиясына тэн емес, өйткені ол 
бірінпгіден клетканың тіршілік қабілетін сақтауды қамтамасыз етеді жэне ол 
Protozoa-ra да тэн, мысалы, эмбриональді даму процесі жоқ амебада оған 
толықтай қатысады.

15.2.2. Гендер қызметінің цитофизиологиялық негізі
КлеткалардыЦ әр гені клеткалык процестердің жалпы үрдісінен оқшау 

қызмет ете алмайтыны анық. Бірдей геннің репликациясы мен транскрипциясы 
бір уақытта жүрмейді, тек қана кезекпен іске асады. Сәйкесінше, бұл екі процесс 
гендерге клеткалардьщ баска құрылымдарынан берілетін сигналдармен басқары- 
луы ксрек.

Ген бұл сигналдарды қалай қабылдайды? Транскрипцняның басталуы үшін 
бүл сигналдарды қабылдаудың тікелей нәтижесін «бастапқы» генге, яғни 
транскрипция жүретін ДНҚ бөлігіне РНҚ-полимеразаның байланысуы болып 
табылады. Репликацияның басталуы дегеніміз геннің орналасқан хромосома 
бөлігі репликациясының басталу нүктесіне ДНҚ-полимеразаның қосылуы. Бұл 
қалай түсіндіріледі?

Молекулярлық биологияның клеткалардьщ негізі биополимерлеріне қа- 
тысты жалпы ережесі олардың белсенділіктерін басқару, олардың құрылым- 
дарыныц (цитоплазма немесе кариоплазманың сулы ерітіндісініц калыпты 
жагдайындағы молекула пішіндері) өзгеруін қамтамасыз етілуімен тұжырымда- 
лады. Конформация, әдетте, биополимерлерге басқа молекулалардың, соның 
ішінде басқа биополимерлер молекулаларыныц қосылуы (немесе ажырауы) 
нэтижесінде өзгереді.

Біз хромосома құрамындагы қос спиральды ДНҚ күрделі жинақгалган жэне 
ядродағы белок-гистондармен байланысқанын білеміз. Бұл жоғарьща айтылган 
полимеразалардыц байланысуын қиындатады немесе мүлдем токгатады.

Сэйкесінше, транскрипция немесе репликацияныц басталуы үшін: а) поли- 
меразалар концентрациясы жеткілікті болуы керек; э) ген құрылымын РНҚ- 
полимеразаны байланыстырып, оныц қызмет етуіне мүмкін болатын жагдайға 
келтіру кажет. Генге транскрипция басталуы үшін қажетгі құрылым қалай беріледі? 
Қазіргі кезде, бұл белгілі мөлшерде транскрипциялык кешен (ТК) деп аталатын 
белоктардыц қатысуымен іске асатыны белгілі. Олар геннің транскрипцияпа- 
натын бөлігі (ген промоторы) алдында немесе геннен белгілі қашықтықта 
орналасқан, сонымен бірге геннің басқа бөлігінде (энхансер) орнапаскан ДНҚ 
жіпшелерініц белгілі орындарына таңдамалы түрде байланысу қабілетіне ие 
болады. Транскрипция белоктары арасында транскрипция процесін белсендір- 
гіштер («дерепрессорлар») жэне тежегіштер («репрессорлар») болады. Бслсенді 
энхансер эртүрлі деңгейде транскрипция процесін жеделдете алады. Кейбір 
жағдайларда геннің транскрипциясы транскрипционды кешеннің бірнеше белок 
комбинациясыныц ген промоторына байланысумен басталады деп болжамдайды
(69-сурет).

Осы бойынша ген транскрипциясының жүруі үшін (оны «қосу» үшін), кпетка 
«кодты қүлып» - промотор жэне энхансер жүйесін ашуы қажет, олардыц белгілі 
орындарына (сайттарына) транскрипциялык белоктардың тобы байланысады.
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Промотор жэне энхансерге транскрипциялық белоктардың қосылуы РНҚ- 
полимеразаның транскрипцияланатын бөлігінің басына «отыруына» жэне сәйкес 
РНҚ-ң синтезінің басталуына мүмкіндік береді, ал белсенді күйге көшкен 
энхансер бұл процесті тездетеді. щ В  = - В

уакьгппа реттепш клетканың жштелуі 
немесе орналасуы

негагивті ретгепш 
(репрессор)

көрпи клеткадан 
түсетін сигнал

ТРАНСКРИПЦИЯ

ұлпалық 
маманданган ген

улпалық мамаңдалган 
факторлар

клеткалык цнклдщ экспрессия карқынлылығьш 
фазага тәуелдішгі реттепш

69-сурет. Транскрипционды кешен белоктары (транскрипционды факторлар) 
көмегімен ұлпага тэн экспрессия генінің транскрипциясының жүруі, ол геннің 

транскрипцияланатын бөлігіне жақын ДНҚ-ң промоторлы реттегіш аймағымен байланысады
(Бердсли Т.М. бойынша, «В мире науки» 1991, № 10)

Кейбір ген промоторларында нуклеотидтердің метилденуі (көбіне ДНҚ 
тізбегінде гуанинмен қатар туратын жагдайда цитознннің метнлденуі) ген тран- 
скрипциясыньщ қосымша ретгегіш факторы болуы мүмкін (70-сурет). Метилдену 
транскрипциялық белоктардың байланысуына кедергі келтіреді, геннің транскрип- 
циялануының алдын алады. Нуклеотидтердің метилденуі белгілі бір ген немесе 
гендер тобының промоторларымен арнайы байланысатын метил аза ферментімен 
іске асады. Фермент цитозиннің сутектік атомдарыньщ біреуін бөліп, орнына СНз 
метил тобын байланыстырады. Промотордың метилденуі ДНҚ репликациясына, 
ягни ДНҚ бойымен ДНҚ полимеразаның қозгалуьша кедергі келтірмейді. Сонымен 
бірге ГЦ - СН3 метилденген тобының репликациясы пайда болады, осыган сэйкес 
метилденбеген ЦТ тобы арнайы емес (нақгы промоторларга қараганда) метилаза 
комегімен цитозин бойынша метилденеді, ол клетканың болінуі кезінде 
метилденген (ажыратылған) жагдайын өнімді етеді.

ДНҚ-ң метилденуіне генетикалық импринтинг кұбылысы негізделеді. Қазір 
оган ерекше коңіл болшуде, ойткені биологтар бұл құбылыстарды генетиканың 
соңы жэне оның эпигенетикамен алмасуы ретінде қарастырады. Сүтқоректілер 
үшін генетикалық импринтинг мэні томендегідей тұжырымдалады. Зерттеулер 
бойынша, аталық немесе аналық гаметалардың түзілу сатысында промоторлардың 
метилденуімен тұрақгы репрессняга ұшьфайтьш гендер саны көбейеді. Кейбір 
гендердің метилденген жагдайы берілген гаметаньщ қатысуымен қальштасқан, 
зиготадан дамыган организмдерде омір бойы сақталуы мүмкін, ягни осы ұрпақга 
геннің транскрипциясы жүрмейді. Егер сперматозоидта берілген ген промоторы 
метилденсе, жұмыртқа клеткадагы гомологты геннің гомологгы промоторы 
метилденбейді жэне ол ген белсенді қызмет етеді. Бұл организмнің қалыпты дамуы 
үшін жеткілікті, ойткені аталық организмнің дамуы үшін бірден-бір X хромосома 
гендерінің комплектісі жеткілікті. Аталық клеткаларда екінші X хромосома
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болмайды. Аналық организмнің эрбір клеткасында екі X хромосома болады, бірақ 
олардьщ біріндегі гендердің барлыгы дерлік промоторлардың метилденуі арқылы 
рёпресбняланған. Мысал ретінде фетальды өсу факторы - lgf2 - белогы генін айтуға 
болацы. Ол аналық клеткадан зиготаға түскен хромосомада метилдену арқылы 
репрессияланған. Бұл ген дамушы эмбрион клеткасында зиготага сперматозоидган 
енген гомологты хромосомада ғана транскрипцияланады. Керісінше, белок- 
рецептор гені Ifg 2г өсу факторьша сперматозоидтық хромосомада тұрақты 
репрессияланган, бірак зигота генотипіне аналық жұмыртқа клеткасынан енген 
хромосомада белсенді. Осылайша, геннің қалыпты мөлшері бір клетка үшін 2 
аллель емес, бір аллель болып келеді. Патологиялық жагдайда екінші (аналық) Ifg 2 
геннің дерепрессиясы, ягни ген мөлшерінің екі еселенуі жүруі мүмкін, ол тоқ ішекте 
ісіктің даму қаупін тудырады. Сонымен, қалыпты жагдайда кариотипте «жеке» әрі 
аталық, эрі аналық аллельдер болады, ягни, организм гемизиготалы болып келеді, 
өйткені тек аталық аллель гана транскрипцияланады.

ретгеуш і яймав; крдгалынаггын аймак,

активатор белогы 
.... бяйланыспяйды

э-кшетнлщггознн

н.

70-сурет. Генге жакын ДНҚ-ң промоторлы реттегіш аймагының метилденуі аркылы ген 
белсенділігінің тежелуі. 1) ДНҚ кұрамындағы цитозиннін калыпты жэне сутектік атомы СН3 

метипді топпен алмасқан кұрылымы. 2) Транскрипционды кешен белогы (тіктортбұрыш) ДНҚ-ң 
реттегіш бөлігімен байланысып, РНҚ- полимеразаның (шар) промоторға косылу мүмкіндігін жэне 
геннің мағыналы ДНҚ жіпшссіндс транскрипцнянын (РНҚ синтезі) басталуын камтамасыз етеді. 
ДНҚ-ң реттегіш аймагының метилденуі кезінде транскрипционды кешен белогы оған байланыса 
алмайды да, геннің транскрнпциясы жүрмейді (Р.Холпидей бойынша, «В мире науки», 1989, №8)

Ген транскрипциясы, өзі кодтайтын белок қызметінін іске асуына кепшдік 
бермейді. Белок қызметінін іске асуын молекулярлы жагдайлар тізбегі анықтайды, 
олар барлық уақытта бірінен кейін бірі жүрмейді, тек белгілі жагдайпарда гана осы 
белоктың қьвметін аныктауыш болып табылады. Негізгі процестерге: ядролык РНҚ 
(яРНҚ) транскрипциясы кезінде синтезделген процессинг жэне оның ядро 
мембранасының «саңылаулары» арқылы цитоплазмага' шыгуы, түзілген рибосо-
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малар қатысында жүретін трансляция (ягни, белок синтезі), белоктың төртіниіі 
реттік құрылымының түзілуі (бірнеше белок-суббірліктердің күрделі белок түзуі), 
белоктардьщ протеинкиназа ферментгері немесе басқа молекулалармен (мысалы, 
клеткаішілік «гормондар», Са ионы немесе цАМФ негізіндегі екінші ретгік 
мессенджерлер) белсеңденуі, белсенділіктің клеткага сырттан түсетін 
трансдукциялық белгілермен реттелуі жэне тағы басқалары жатады.

Геннің транскрипциялануынан белоктың белсенді молекуласы арқылы 
арнайы қызметтерінің орындалуына дейінгі процестер жиынтыгы, ягни геннің 
көрінуі «ген экспрессиясы» деп аталады. Бұл термин классикалық домоле- 
кулярлық генетикадан алынган, ол генотиптегі геннің арасындагы байланыстың 
түрақсыздыгын жэне осы ген арқылы анықталатын белгілердің пайда болуын 
зерттейді. Бұл зертгеулер геннің пенентранттылыгы мен экспрессивтігі ұгым- 
дарын тудырды. Соңгы жылдарда анықталгандай, гендердің транскрипция онімі 
яРНҚ-ң бір ұлпаларында процессинг процесі эртүрлі жүреді. Нәтижесінде бір 
клеткалар түрінде белок құрылымының бір нүсқасы түзілсе, осы генмен 
кодталган екінші клеткалар түрінде оның басқа нұсқасы түзіледі. Сонымен 
бірге, эртүрлі клеткалар түрінде типтері бірдей геиніц транскрипциясы жүруі 
мүмкін. Бірақ бір типтегі клеткаларда оның транскриптісі, яғни яРНҚ клеткага 
трансляциялау үшін белок сиитезі ядродан «шыгарылады», екінші клетка 
типінде ядродан шыгарылмай, транскрипцияланган геннің экспрессиясын 
тоқтатады. Осылайша, эмбрионда эртүрлі ұлпалардың жіктелуі жүреді.

15.2.3 M etazoa онтогенезіне тән гендердің арнайы  рөлі
Коп клеткалы организмдердің онтогенезі үшін клеткалык жэне мүшелік 

жіктелу процестері маманданган болып табылады. Клеткалык жіктелу(мамандану) 
дегеніміз - алгашқыда бірдей клеткалар арасында морфологиялық жэне 
биохимиялық айырмашылықтардың пайда болуы. Мүшелік жіктелу (мамандану) 
немесе органогенез - эмбрион денесіндегі алгашқыда бірдей болган бөліктердің 
эртүрлі мүшелерге айналуы болып табылады, бүл түр немесе одан да үлкен 
таксондар үшін маманданган болады. Жогарыда айтылгандай, гендер (барлық 
клеткаларда бірдей) оздігінен эмбрионньщ басы мен артқы боліктерінің қай жақтан 
дамитынын анықгай алмайды. Бас бөліктерініц, сонымен бірге артқы болімнің 
багытталуы барлық клеткалар үшін бірдей ДНҚ-ң бірінші ретгік құрылымында 
аныкталуы мүмкін емес. Н |

Сонымен бірге, барлық клеткаларда бірдей болатын гендер арқылы бір 
клеткаларда бір гендер жиынтыгыныц, басқа клеткаларда - басқа гендер жиын- 
тыгының іске қосылуын (бұл клеткалардың биохимиялык жэне морфологиялык 
жіктелуіне экеледі) қамтамасыз ететін белгіні анықтау мүмкін емес. Бүл процесс 
стохастикалық, ягни белгілі бір ықтималдықпен кездейсоқ жагдайлардың жүруі 
жэне алгашқыда бірдей болган клеткалардьщ дамуы барысында қалыптасқан 
біркелкі емес жагдайдың эсерінен болуы мүмкін. Мысалы, клеткалар «шогыры- 
ныц» ортасындагы жагдай оныц шетіндегі жагдайдан озгеше болуы мүмкін, ол
оз кезегінде эртүрлі гендер тобының заңдылықпен іске қосылуын алдын-ала 
анықтай алады. Бұл мысалы, клеткалар шогырының эртүрлі қабаттарында 
болінетін индукторлардың эртүрлі концентрациясынан болады.
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Клеткалар жіктелуі үшін қажет алғашқы белгілердің бірі - морфогендердің 
белгі беруші заттардың эмбрионның әр жақгарында жэне қабаттарында эртүрлі 
к о н ц ентрациясы болуы. Клеткаларда морфогендермен қосылысқа түсетін молекула
- рецепторлар болады. Олар морфогендермен байланысқаннан кейін белгіпі 
гендердің немесе олардьщ транскрипторлары мен белоктарының белсенділігіне 
белгілі бір жагдайда эсер ететін клеткаішілік процестер тізбегін іске қосады. 
Осындай айырмашылықгарды, эдетте, концентрациялар градиенті деп атайды, ягни 
эмбрионньщ бір полюсінен екінші полюсіне қарай немесе эмбрионның үстіңгі 
бетінен тереңіне карай концентрациялардың өзгеруі. Бұндай градиентгер эртүрлі 
клеткалар «шогырлары» үшін алгашкы ерекшеліктер болып табылады, нэтижесінде 
алгашқы клеткапардың бірдей жіктелуіне экеледі. Басқаша айтқанда градиенттер 
эмбриондагы жагымды ақпаратгы кодтау формасы болуы мүмкін, ол сапалык 
ерекшеліктер негізінде емес, сандык негізге сүйенеді.

Осындай принцип бойынша техникада обьекті жайында ақпараттың берілу 
принципі кодтау принципіне ұқсас келеді. Эдисонның дыбыс жазгыш фонографы 
немесе граммафонды пластинкада дыбыс қарқындылыгы інүңқыр тереңдігі мен 
сайша биіктерінің белгіпі-бір айьфмашылыгымен берілді. Қарапайым үнтаспаның 
пайда болуымен дыбыс дауысы магнитті лентаның магниттелу деңгейімен берілетін 
болды. Пластинкалар мен үнтаспа жазбаларды таратуда бастапқы түрден бірдей 
етіп көшіру көшіргіш құрылгылардың озгермелі жагдайы мен сипатына тәуелді 
болғандыкган оңай бұрмалануга ұшырайды. Соңгы кезде ақпараттың берілу сапасы 
жогарылап, сандық кодтау принципі қолданылады.

Егер осындай принциппен ақпараттың берілуі эмбриогенез барысында 
қатаң сақталса, ондай берілуде айталық, бас жэне мойын екі дискретті эртүрлі 
құрылым ретінде дамымас еді. Клеткаларда нейрон, эпидермис жэне шеміршек 
клеткалары емес, олар жартылай нейрон жэне жартылай шеміршікті клеткалар 
сипатта болар еді. Осындай ретсіздіктерден нақты гендердің белсенденуі болып 
келетін клеткалар жіктелуінің нәтижесінде алдын алуга болады, өйткені гендер 
біріншіден дискретті (үзік-үзікті) құрылымдар, екіншіден, ондагы акпарат 
«сандық» әдіспен беріледі. Ген накты нуклеотидтердің нақты тізбегі түрінде 
таралады (репликация), дэл осы негізінде табигаты басқа нуклеотидтер де 
транскрипцияланады жэне белгілі бір аминқышқылдардың бір мэнді тізбегі 
түрінде трансляцияланады. Жагымды ақпаратты оның соңгы кезеңінде кодтау -  
белгілі бір гендер тобын белгілі-бір типке (мысалы, эктодерма немесе мезо
дерма) жэне орналаскан клеткаларга енгізумен іске асады. Гендердің клеткалар 
физиологиясына эсері транскрипция жэне трансляция аркылы, ягни осы генге 
сэйкес белгілі белоктар синтезі аркылы іске асатыны анык. Осы белоктарды 
аткаратын қызметіне карай жіктеуге болады.

А. Эмбебап белоктар жэне оган жакын белоктар барлык клеткалар 
түрлерінде салыстырмалы молшерде (эдетте коп емес) жэне клеткалардын 
тіршілігіне қажетті, мысалы, ядро мембранасының кұрылымын ұстап тұратын 
Кребс циклынын тыныс any ферменттері, ламин цитоканкасы белоктары, 
гистондар жэне хроматин қүрылымын ұстап тұрушылар. Бұл белоктар жалпы 
клетка биологиясының нысаналары болуы керек.

Б. Мүшелік арнайы немесе ұлпалық арнайы белоктар. Бүлар бір мүшелер 
мен үлпаларда бар, бірақ оларга сэйкес гендер тыныштык күйде (қосылмаган 
немесе жай транскрипцияланатын) болатын баска мүшелер мен үлпаларда 
кездеспейтін (салыстырмалы молшерде) белоктар. Жогарыда айтылгандай, даму
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биологиясының маңызды аспектілерінің бірі алғашқыда эмбрионның бірдей 
клеткаларын жіктелуін қамтамасыз ететін ақпараттар ағымын зерттеу болып 
табылады. Бұл белоктарды шартты түрде былайша бөлуге болады:

Б 1- берілген клетка түрінің маңызды химиялық субстраты болып табыла- 
тын жалпы белоктар. Мысалы, бұлшық ет клеткаларындағы актин жэне миозин, 
эритроцит гемоглобині, кератиноциттің кератиндері, без бөлетін белоктар жэне т.т.

Б 2 -  жалпылама аз белоктар. Олар ұлпалық арнайы белоктар гендерінің 
іске қосылуы мен тоқгалуынан бастап эмбриональды индукторлар мен 
гормондардың белок - рецепторлары, баска да трансдукция тізбегінің белоктары, 
солардың ішінде протеинкиназа, ұлпалардың арнайы қосындылары синтезінің 
ферменттері немесе клеткалардьщ ұлпалық арнайы адгезиясын сақтап тұратын 
гормондар (САМ). Бұлар клеткалардьщ басты қызметтерінің орындалуын рет- 
ретімен камтамасыз етеді. ■}.! |Я В п В В Н Щ И ^ Н

Б тобының ұлпалық арнайы белоктары эрдайым абсолютгі болмайтынын 
ескеру кажет. Кейде бір белок-рецептор бірнеше (барлыгында емес) ұлпаларда 
(тек қана бірдей гормондардың бөлінуіне жауап беретін, мысалы, жүрек 
бұлшықеті, бауыр жэне май ұлпаларында адреналин рецепторлары бар) болады. 
Цитоқаңқа белогы-актин көптеген клеткалар түрлерінде кездеседі, бірақ 
бұлшықет ұлпасында гана ол клетканың құргақ салмагының көпшілік бөлігін 
құрайтын жалпы белок күйінде болады.

Транскрипционды кешенінің (ТК) бірдей белоктары эртүрлі ұлпаларда 
кездеседі. Үлпалар үшін ондағы ТК белоктарының қисындасуы арнайы болып 
келеді. Осы көзқараспен, эпигенетикалық тұқымқуалаушылық эрбір жіктелуші 
клеткаларга ТК белоктарының белгілі қисындасуының қатысына негізделумен 
сипатталады. ТК белоктары берілген дифференцация түріне арнайы гендер 
тобының транскрипциясының іске қосылуын қамтамасыз етеді, сонымен бірге 
олардың репрессиясын қамтамасыз ететін осы клеткаларга «қажетсіз» гендердің 
промоторларының метилденуіне эсер етеді. Репрессияны ТК-ң кейбір белоктары 
да іске асыра алады. Клетканың жіктелуінің басқа түрлері үшін арнайы белок- 
тардыц гендері транскрипцияланбайды, өйткені олардың ядросындағы ТК 
белоктарының саны транскрипцияның іске қосылуы үшін жеткіліксіз болып 
келеді. Бірақ осы клеткалардағы «қажетсіз» гендердің транскрипциясын гендік 
инженерия эдісімен, гендердің промоторын клеткадагы транскрипцияланатын 
геннің промоторымен алмастыру арқылы жүзеге асыруга болады. Мысалы, 
фибробластар меланин пигментінің синтезіне қажет тирозиназа ферментін 
жеткілікті синтездемейді. Егер тирозиназа генін бөліп алып, өзінің промоторы- 
ның орнына коллаген генінің (фибробластарда белсенді қызмет ететін) промоторын 
қойып, кейін бұл генді фибробластарга енгізсек, бұл клеткалар тирозиназаны 
жэне меланинді синтездей бастайды. I

Осылайша, эпигенетикалық тұқым қуалаушылық ТК белоктарының ұлпалык 
арнайы қисындасуына да, берілген клетка түріне енуге «тэн» гендер промотор- 
ларьша «стереоарнайы ұқсастыққа» да негізделеді, бұндай ұқсастық РНҚ- 
полимеразаның генге байланысуына жэне ұлпалық арнайы экспрессия гендері 
транскрипциясының басталуьща мүмкіндік беретін ген қүрылымының өзгеруін 
камтамасыз етуі керек. Филогенезде клеткалар жіктелуінің пайда болуы ТК 
белоктарының жэне белгілі гендердің промоторлары мен энхансерлерінің 
«кел ісілген» коэволюциясын болжайтыны анық.
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5.2.4. Хокс-гендер (Нох-гендер) морфогенезді басқаратын арнайы 
гейдордің мысалы

Даму биологиясыньщ мамандары үшін транскрипционды кешен белоктары (Б 
2 тобынан) ерекше қызығушылық тугызды. Алдымен гомеобокс геңдері немесе 
Хокс-гендерге көңіл бөлінді. Хоке гендер кұрамында белок молекуласыньщ сэйкес 
«гомеодомен» кодтайтьш ерекше «гомеобокс» аймагыньщ болуымен сипатгалады. 
Бұл доменнің көмегімен белок бірнеше басқа гендердің ДНҚ-промоторларымен 
байланысады, осылайша олардьщ транскрипциясы жүреді.

Дрозофила шыбынының Хокс-гендерінің бірі эмбриологтардың көз қарасы 
бойынша ерекше мутацияның нәтижесінде генетиктердің қызыгушылығын тугыз
ды: насекомньщ иіс сезгіш мұртшалары антеннасыньщ бір ұшының орнына шы- 
бынның қарапайым «жүргіш» аяқтарының құрылымына сэйкес ұштар дамыган, 
ягни басқа бір мүше дамитьш дене сегментінде қалыгггы мүше дамиды. Мұндай 
мутациялар гомеозисті деп аталады, осыдан гомеобокс гендерінің аталуы пайда 
болды.

Хокс-гендер геномда құрылымы жагынан бір-біріне өте жакын сериялар 
түрінде кездеседі. Әрбір серияда 10-н аса түрі (омыртқалыларда) кездеседі. Нох- 
гендерді сериядагы геннің номірімен белгілеу қабылданган. Мысалы. Нохс-6 
дегеніміз, берілген ген «С» сериясына жатады жэне онда 6-орынды иеленеді. 
Сериялар әртүрлі хромосомаларда орналасады. Омыртқалыларда Нох- гендердің
4 сериясы, ал дрозофилаларда жэне ланцетникте бір сериядан (хромосоманың 
гаплоидты жиынтыгы) болады.

Хромосомадагы Хокс гендердің бір сериясының орналасу реті эмбрион 
денесінде олардьщ экспрессиялану орьщцарының орналасу ретгілігіне сэйкес ке- 
леді. Басқаша айтқанда, хромосомада Хокс-гендер сериясы басталатын ген эмбрио- 
генездің гаструляциядан кейінгі сатыларында бастың аймагында транскрипцияла- 
нады, олардан кейін орналасқан геңдер мойын аймагында, серияның келесі гендері- 
кеуде бөліміқце, осылайша күйрық бөліміне дейін транскрипцияланады (71-сурет). 
Әрбір Хокс-геннің экспрессиялану аймақтарьшьщ шекаралары эмбрион денесінің 
алдыңгы жагында айқын көрінеді, ал артқы жагында (каудальдық) транскрипция 
өнімдерінің концентрациясы біртіндеп төмендейді жэне нөмірі бойьшша келесі 
Нох- геннің транскрипциялану аймагында томен деңгейде сақгалады (71-сурет).

Даму биологиясьшьщ көз қарасы бойьшша, ең қызыкгысы, эрбір Хокс- 
гендердің транскрипциясы бір уақытта бірнеше ұлпаларда (жүйке түтіктершде, 
остік мезодермада, беттік эктодермада, жүйке қырында), бірақ ұрық денесінің 
бірдей сегментінде жүреді. Зерттеушілер бірнеше тэжірибелерде эмбрион денесінде 
концентрадиялар градиентін түзетін заттардың белгілі бір концентрациясы 
деңгейінде Хокс-гендер серияларының нақгы бастамаларында транскрипциялана 
бастайтынын корсете алды. Ал белгілі-бір Хокс-геннің іске қосылуьш, ДНҚ-н 
геномы белгілі стереохимиялық комплементарлы бөлігімен қосыльш, дененің 
белгілі сегментгерінің (мысалы, жануар денесінің мойын немесе кеуде бөлімінің) 
дамуына жауапты гендер тобынан тұратын белок синтезі қамтамасыз етеді. Белгілі 
бір мүшелердің дамуына концентрациялар градиентінің рөлі экспериментатор - 
морфологтарга белгілі, бірақ бұл концентрациялардьщ эсер ету механизмі Нох 
гендер сериясьш терең зерттеуге дейін түсініксіз болган еді. Нох гендер жэне 
олардың сериялары жануарлар жэне өсімдіктер элемі үшін әмбебап жэне 
таңгаларлық еді. Қандай жагдай болса да шыбын мен адамның кейбір Нох-гендері 
арасында бір-бірімен алмасу дэлелденген. .
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(А)

Дрозофил* Ш  Ц
Нот-С Ш Ш Ш

Dfd Scr Antp Ubx abdA AbdB

Тышқаы
Hoxa

ЩS r S . - S r S  Щр JL 
al a2 аЗ a4 a5 a6 a7 a9 alO a l l a 13

S  XS 22 S S3 JS «2D 235* 3  SB 352SS
b l Ь2 b3 b4 Ь5 Ьб Ь7 Ь8 b9

Hoxb

c4 c5 c6 c8 c9 clO e l l  СІ2 СІЭ

H oxc §

dl d3 d4 d8 d9 dlO d l l  d l2  d!3
Hoxd I

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 <11 12 13

паралоішялык
тоіггар

ретин кышкылына 
жогары сслмталлык

ретин кышкылына 
томен сезімтшіаык

дрозофила
(В)

lab рЬ Dfd Scr Am p Ubx abdA AbdB

тышкан

71-cypem. Тышкан мен іфозофила денесінін кранио-каудалды өсі бойымен Нох-гендерінің  
экспрессиялану аймагынын орналасуы мен хромосомада (3-тен соңьгаан дейін) орналасу ретінін 

ұксастыгы. А ) гомеобокс гені бар дрозофила (жогарыда) хромосомасы ж эне қаптесердің Нох- гені 
бар (сэйкес, Нох-а, Нох-в, Н ох-с,Н ох-д- сериялары) 4-хромосомасы. Тік жолақтармен бір-бірімен  

тыгыз гомологияны аныктайтын гендер көрсетілген. Тыгыздығы ауыспалы көлденең жолақтар 
геннің экспрессиясын іске қосатын фактор ретіндегі ретин қышқылының концентрациясына 

сезімтал деңгейін көрсетеді. Сол жакта ретин қышқылының төменгі концентрациясында «іске 
косылатын» гендер. Біріншілері алдымен, соңгылары кейін экспрессияланады. В) Тыгыздыгы 
ауыспалы келденен жолактармен қаптесердін (12-күн) Нох-в ссриясының әртүрлі гендері мен 

дрозофиланың (10 сағат іш інде дамыган) жалгыз Н ох-с сериясының гомеобокс гендерінің  
транскрипциялану аймагынын эмбрион денесінде орналасуы көрсетілген. Бас жакта (краниальды) 

экспрессия аймактарының шекаралары айкын, ал кұйрык жақта (каудальды) олардын
транскрипция концентрациялары біртіндеп темендейді.

(S.F.Gilbert бойынша, «Developmental biology», 2003).
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Алынган нэтижелер мен жетістіктер бойынша мойын секілді анатомиялық 
ұгым, енді анатомиялық қана емес, молекулярлы - генетикалық түсінікке де ие 
болады. Мысалы, мойын - бұл эмбрионның бір бөлігінде «сигналдық» заттары 
концентрациясының (Гензен түйіні клеткалары бөлетін ретин қышқылы болуы 
мүмкін) пайда болуымен дамитын құрылым. «Сигналдық» затгар концентрациясы 
бас бөліміне Караганда жоғары, кеуде бөліміне қараганда біршама томен болады, 
бұл өз кезегінде бас немесе кеуде кұрылымдары емес, мойьшньщ түзілуіне кажет 
гендер каскадының\ іске асуьш камтамасыз ететін 4-5- ші Хокс-гендерін іске 
қосады. \

Биологиядагы бұл жаңалыкгың пайда болуы бірқатар биология салаларының, 
соның ішінде биохимия, гистохимия, молекулалық генетика жэне даму биология
сы ның жэне тагы баскаларында жалпы биологиялық мэнге ие болтан тышқанның 
жеке генетикасының (соньщ ішінде морфологиялық белгілерді фенотиптік аныкгау 
гснетикасы) қатысуымен камтамасыз етілді. Нақты анатомиялық құрылымдардың 
қалыптасуын жүзеге асыратын генетикалык (баска гендердің нақгы ген реттегіш- 
терін іске косу, ягни дамудың ақпаратгық қамтылуын «сандық» кодгау) жэне 
генетикалык емес («сигналдык» затгардың концентрациялары градиентінің түзілуі, 
ягни дамудың «ұқсастық» қамтылуы) механизмдердің теориялық маңыздылыгына 
қарамастан морфогенез барысьшда іске қосылудан кейінгі жүретін процестерді 
түсіндіру үшін баска да көптеген жұмыстар атқарылуы тиіс. Іске қосу гендері 
эсерінен қандай гендер немесе гендер комбинациясы эрекет етуі кажет жэне 
анатомиялық әдістермен зерттеу кезінде кеудеден ерекшеленетін мойын бөлігі 
пайда болуы үшін цитофизиология жэне гистофизиология деңгейінде олар код- 
тайтын белоктар қызметінің корінуі неге байланысты? деген сұракгар туындайды

Бүгінгі күні бұл сұракка толық жауап жоқ, апайда осы процестерге 
клеткалык адгезия белоктары (САМ) жэне морфогенез процесінде синтезделген 
белоктар трансляциясы мен активациясын басқару маңызды рол аткаратыны 
күмэн тудырмайды.

15.2.5. Даму генетикасы туралы жалпы түсінік
Даму генетикасы - жекелеген гендердің даму процестеріне эсер ету 

механизмі мен ролін зерттейтін даму биологиясынын (жэне генетиканың) 
бөлімі. Даму генетикасы нақты морфогенезді немесе морфогенез нұскаларын 
айкындауга қабілетті гендерді анықтау міндетін қояды. Зертгеудің дэстүрлі эдісі
- мутациямен туьгадаған дамудың тұкым қуалаушылық өзгерістерін гибридоло- 
гиялық тапдау жэне хромосома локусындагы гендерді карталау арқылы анықтау. 
Даму биологиясы негізінде бұл міндеттен басқа генетиканың алдына үш міндет 
тұр. Олар мына үш сұраққа жауап берумен анықталады:

1. Ген қашан (дамудың қай сатысында) экспрессияланады?
2. Ген қай жерде (қандай ұлпа клеткаларында )экспрессияланады?
3. Экспрессияланатын геннің (ген мен кодталатын белоктың биохимиялық

Ы
жэне цитофизиологиялық қызметі қандай) морфогенезге эсер ету механизмі 
қандай?

Бұл сұрақтарга жауап ретінде сүткоректілер мен еркек жынысты анықтай- 
тын У- хромосомадагы SRY генін мысалга алуга болады.

І.Ген қашан экспрессияланады? Ген аталык нрне аналык гонадапары
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ажырау кезеңінде экспрессияланады (алдымен аталық жэне аналық жыныс 
эмбриондарында пайда болған гонада бастамалары, ягни тұқым безі жэне 
аналық без гистологиялық зерттеу кезінде ерекшеленбейді). Кейін бұл геннің 
экспрессиясы тоқталады. «.

2. Ген қайда экспрессияланады? Ген тұқым безінің Сертоли клеткаларына 
айналатын тұқым өзекшелерінде, бірақ сперматозоидтарға бастама болатын 
жыныс клеткаларында экспрессияланбайды, ол тұқым безінің соматикалық (жы- 
ныссыз) клеткаларында экспрессияланады. Егер SRY гені жоқ сперматозоидтың 
бір бөлігі У- хромосомадан, екінші бөлігі Х-хромосомадан тұратынын ескерсек, 
бұны күтуге болады. Ягни, жыныс клеткалары жұмыртқа клеткасында емес, 
сперматозоидқа айналу себебі SRY гені экспрессияланганнан емес (ол оларда 
экспрессияланбайды), дамудың белгілі-бір кезеңінде SRY гені экспрессиясы 
жүретін сомалық клеткалармен байланысқа түсуінің нәтижесі.

3.Ген қалай эсер етеді? SRY гені кодталатын белок транскрипциондық 
фактор болып табылады, ягни басқа гендердің, әсіресе Sox 9 генінің транскрип- 
циясын іске қосьш, промоторлары мен энхансерлерімен таңдамалы байланысуга 
қабілетті. Sox 9 гені гонаданың аталық багытпен дамуын қамтамасыз етуде SRY 
генінің қажетті дәнекері болып табылады, ал ол аналық организмде әрекетсіз 
күйде болады. Осы 3 сұраққа басқа мысал ретінде омыртқалылардың аяқ-қол- 
дары FGF 10 ген индукциясы бола алады. 1

1.Ген экспрессиясы эмбрион денесінің латеральды бетінде аяқ-қолдары 
бүршіктерінің пайда болуы алдында жүреді. j

2. Экспрессия кейіннен аяқ-қолдардың құрамына кіретін мезодерманың 
латеральды бөлігінде байқалады. В

3. Белок FGF 10 -  паракринді белок- индукторы латеральды эктодерма 
аймагында паракринді FGF 8 -  белок индукторын секрециялайтын уақытша 
мүше - апикальды эктодермальды қырды индукциялайды.

15.3. Морфогенездің гистологиялық жэне
макроморфологиялық аспектілері d

Классикалық эмбриология ұрық дамуын түсіндіру үшін морфологиялық 
зерттеулер мэліметтеріне сүйенеді. Күрделі пішін түзу процестерінің жиынтыгы 
жогарыда келтірілгендермен бірге, молекулярлық, клеткалык жэне ұлпапық 
деңгейдегі терең динамикалық қүбылыстардың сыртқы көрінісі болып табылады.

Төменде ұрық дамуы негізіндегі кейбір «макропроцестерге» қысқаша
сипаттама келтірілген. І в11 ,

15.3.1. Үрықтың өсуі және клеткалардың бөлінуі
Организм жеке даму процестерінде мөлшері бойынша бірнеше рет үжейеді. 

Сонымен бірге дененің бетпк ауданы үлкейеді (ұзындық өлшемдердің шаршысына 
пропорционал), көлем өседі (ұзындық өлшемдерінің текшесіне (кубына) 
пропорционал жүреді). Ягни дене көлемі немесе массасы оньщ бетіне Караганда тез 
өседі. Үрық денесінің мөлшерінің өсуі немесе үлкеюі, эдетте, оларды құрайтын 
клеткалар саны мен клетка аралық заттар көлемінің үлгаю нәтижесі болып 
табылады. Мүнда клеткалардың көбеюі (өсудің пролиферациялық типі немесе
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гиперплазия) маңызды рөл атқарады. Сирек жагдайларда өсу бөлінбейтін клеткалар 
мөлшерінің ұлғаюымен де жүреді. Мұндай өсу түрі ауксетикалық нсмесе 
гипсртрофиялык деп аталады жэне ол коловраткаларда, нематодаларда жэне 
жзндіктердің дернэсілдерінде белгілі. Гипертрофия жогары сатыдагы жануарлар- 
дьің май бөлінбейтін клеткалары жэне қаңка бұлшық ет ұлпаларына тэн. Осы 
үлпалардың гипертрофиясы нэтижесінде дененің көлемі мен массасы өте үлкейеді. 
Гипертрофияға атлеттердің бұлшық еті мен толық адамдардың май ұлпалары мысал 
бола алады, олардың дене массасы кейбір жагдайларда 500-600 кг-нан асып түсуі 
мүмкін. Жиі клеткалардың гипертрофиясы олардың ядроларының полиплоидия- 
сына байланысты келеді. Жогары сатыдагы жануарлардың бір клеткалары 
табигатынан бөлінбейді, (мысалы, жогарыда көрсетілгендерден баска, нейрондар) 
екіншілері (эдетте фибробластар) шектеулі, ал үшіншілері (баганалы клеткалар) 
үнемі бөлінсді.

Алайда көпшілік ұлпалар мсн мүшелердін өсуі клсткапардың көбсюі 
аркылы іске асады. Жылкының тышқаннан үлкен болу себебі, оның клеткалары- 
ның саны бірнеше ссс көп болады. Клеткалар санының көбеюі олардың бөліну 
нэтижесі болып табылады. Митозды бөлінудін функционалды рөлі үрыктың 
клеткалык массасының өсуіне гана сэйксс келмейді, бірак репрессияга дейін 
белгілі гендер тобын белсенді етіп, клеткалык популяцияда сапалы өзгсрістерді 
тудырады.

Клеткалык бөлінуді бакылаулын екі: сырткы жэнс ішкі деңгейі бар дсп 
есептслінеді. Сыртқы дсңгей аденогипофиз бөлетін самототропин өсу гормоны- 
мен бақыланады, олар есу гормонына жауап рстіндс бауырдан бөлінетін 
соматомедин деп аталатын инсулин жэне баска да сырткы есу факторлары. Ішкі 
деңгей мүшенің немесе үлпаның озімсн реттеледі. Сонымен бірге, клеткалардың 
белінуін тежейтін белоктарда бар. Олардың ішіндс бета - интерферон жэнс бета- 
трансформациялайтын осу факторын атауга болады.

Үрьнсгың өсуі не изометриямен, не он немесе тсріс алломстрнямсн сипат- 
талады. Үрықтың эртүрлі бөліктерінің нзомстриялык нсмесс біркслкі өсуі 
кезіндс дсненің пропорциясы озгермснді жэнс алломстриялык немссс біркслкі 
емес осугс Караганда сирск ксздессді (72-сурет). Тсріс алломстрняга адам 
үрыгынын дснссінс катысында аяқ-қолдары үштарының баяу өсуі, ал оң алломе- 
трияга бастың тездетіліп осуі мысал болады. Павиандардың жақ сүйсктері мсн 
бст бөлімі каңқасының өсу жылдамдыгы ми сауы гынмн өсу жылдамдыгынан 4 
ссе жогары, бүл бастың озіндік кұрылымын аныктайды. Алломстрия дснс 
пропорциясы мен мүшслсрдің даму каркындылыгының өзгсруіне экслсді, ал 
изометрия ксзіндс дене мөлшсрі пропорциясының айтарлықтай озгсруінсіз 
үлғаяды (кептсген сүйекті балықтар дернэсілдерінде).

Өсудің үзакгылыі ына байланысты оның скі негізгі: шсктсулі жәнс иіектсу- 
сіз түрі ажыратылады. Шектсулі өсуі бар жануарларга онтогенездің бслгілі-бір 
ксзсңіне дейін гана мөлшсрлсрі үлгаятын түрлер жатады, мысалы жетілу 
кезсңінс дейін үлгаяды ( қүстар, сүткорсктілср). Шсктеусіз өсу ксзінде он осу 
бүкіл онтогенез барысында жалгасады (балыктар. космскенділср).

Өсу процестерінс маусымдык (эсірссс, коңыржаи жэнс бнік ендікгердс өмір 
сүретін жануарларда) жэнс тэуліктік (клеткалардың мнтоэдык белсенділігінің 
өзгеруі бойынша бакыланады) ырғақ тэн. ,
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72-сурет. Адам алломстриясы. Даму барысында аяк-колларлын осуі бас жэнс ксуде осуініц
карқындылыгынан асып түседі ■

Жануарлар организмінің өсуінін іүкым куалаушылык потенциалы жеке 
тиімділігі гөмсн кептеген гсндсрлің косындылары эрскстінс негізделгсн; 
сонымен біргс осу ауыткушылыктары (ергежсйлік, аяқ-колдардың кысқалыіы) 
жеке гендердін әрскетімсн аныкталады. Өсу процсстерінін реттслуі гормондар 
арқылы іскс асады. Әдеттс, ол омырткалыларда гипофиз, айырша без, қалканша, 
жыныс бездсрі, гормондары мен реттеледі. J

Сырткы колайсыз орта факторларының (экстремальды темпсратуралар, су, 
корск жетіспеуі жэнс г.б.) эсерінен осудін баяулауы немесе толык тсжслгсн 
жагдайда, ол бул факторлардың эсері токгаіаннан кейін жогары қарқындылық- 
пен кайта калпына кслуі мүмкін (компснсаторлы оеу). Әринс, бұл жагдай осуі 
элі мүмкін болатын онтогенез сатыларында жүзегс асырылады. .

15.3.2. Даму барысында эмбрнональлык үрык бастам алары ны ц орын
ауыстыруы -|

Онтогснезде мүшелср мен жалпы организмнің күрделі күрылымыныц 
қалыгғтасу ыиьщ кажстгі жагдайларының бірі клеткалык материалдың әртүрлі 
жэне мақсатты орын ауыстыруы болып табылады. Үрыктың дамуы кезіндс 
клсткалардын морфологиялык козгалысы алгашкы рст жүмыртқа мсн урыктын 
әртүрлі аймактарын тірі күйіилс бояу эдісін колданган Фогтын (1925, 1929) 
классикалык жүмыстарында сипатталган. Ксйінірек, коптеген зерттеушілср 
Фогт әдісін коллаиа отырып, хордалылардың барлык кластарынынын 
окілдеріндегі морфологиялык козгалысын жан-жакты зерттсгсн. Бүл зсрттеулср 
осы козгалыстардын әмбсбап сипатын кореетіп. олардын мацыілы биолог иялык 
мәнін аппы, ейтксні клеткалардың жэне клеткалык кабаттардын орын алмасуы 
аркылы жануар денесінін формасынын түзілуі жзне эртүрлі болашак үрыктык 
мүшелердің үрыктагы еіінін сонгы орнына не болуы, бул есіктер мен 
тсрсзелердін. сатылардын, кірпіигтсрдін, бстондык баганаларлын макеатты орын 
ауысуымсн гимараттың кұрылуы сиякты жүрсді.
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Морфогенетикалық қозгапыстардың мәнділігі, сонымен катар даму процесі 
эр түрлі мүшелер, үлпалар жэне клеткалар арасындагы индуктивті байланыс 
тізбегі\болып табыпатындыгына да байланысты. Индуктор мен жауап беруші 
материал арасындагы байланысты орнату үшін қажетті клсткалардын орын 
алмасуынсыз эмбриональды индукциялар мүмкін болмас еді.

Айта кететін жайт, қазіргі кезге дсйін мэнін жогалтпаган Фогт әдісінін 
эмбриологияда қолданудагы үлкен рөліне карамастан, оның көмсгімсн алынган 
мэліметтер сипаттау мэніне ие жэне морфогенетикапык козгалыстар механизмін 
ашпайды. Бұл қозгалыстардың себебін талдаудың бастамасы ХХ-гасырдың 30- 
жылдары И.Гольтфретер зерттеулерімен бастапды.

Кейінірск көрсетілгендей, эмбриогенезде бөлек клеткалардың емес, 
клеткалык кабаттардың қозғалысы аныктаушы жэне маңызды болып табылады. 
Осыган байланысты, клеткалардың қабатгарга бірігуін камтамасыз ететін 
адгезивті күштердін жэне жсксленген клеткапардың белсенділігінін клеткалык 
кабатгардың қозгалысына әкелетін мсханизмдерінің мэні түсінікті болды. Соңгы 
жылдары клеткапық байланыстардың негіздсріне аса назар аударылды.

Клеткалык кабаттардын морфогенетикапык қозгалысының мысалы үрықтын 
эпителийлік алгышарттарынын, сонын ішінде амфибияларда гаструляция 
барысында клеткалардың сыртқы ұрыкгык жапырақшасы -  эктодерма мсн 
хордомезодермальды бастамаларының орын ауысуы болып табылады.

15.33. Мүшелер бастамаларыныц жіктелуі
Жіктелу -  бастапкы біркелкі клеткалар мсн ұрык улпаларыныц даму 

барысындагы айырмашылыктар пайда болу процссі, ол арнайы мамандандырылган 
клеткалар, үлпалар жэнс мүшслердің қалыптасуына экслсді. Жіктелу процсстсрі 
негізінен эмбриогенсзде жүреді, сол сиякгы онтогенсздің эмбриональды кезеңінен 
кейін, көбінесе, кайталмалы гистогснсздсрде (мысалы қан клеткалары мсн эпителий
ұлпалары) де байқалады.

Көбінесе жіктелу жеке клсткага катыстм жагдай, алайда алгашкы рст 
Д.П.Филатов (1931, 1933) аныктагандай, үрыкгың көптегсн жіктслуі шындыгьшда 
да клеткалардың белгілі минимальді саны болган кезде гана жүруі мүмкін. Біркатар 
зерпгтеушілердің көп экспериментальдык материалында корсетіпгендсй (Детлаф, 
1938, 1964; Grobstein, 1952; Лопашсв, 1960; Голиченков, 1988, 1991), біркслкі 
клеткалык материалдың жіктелу процссі клетка массасы сң аз нс көп болтан кезде 
гана жүрсді. Критикапык салмакгың эффсктісі жіктелудің каскадын тудыратын 
гендік өнімдсрдің табалдырық үсті жэне табалдырык асты сандарының 
косындысынан «гендсрдің жогалуы» саддарынан болуы мүмкін. Соиымсн, наіыз 
жіктелу бүл .үқсае клеткалар тобының үжымдық процссі.

Жіктелу нэтижесінде дамып жаткан үрыкга өзара морфологнялық, функцио- 
нальдық, биохимиялык жэнс т.б. (эртүрлі жүйкелік, эпителиальдык, бсздік, 
бүлшықстгік жэнс т.б. клеткалар) ажыратылатын клсткалардын эргүрлі типтсрі 
(тыныс алу мүшелсрінде шамамен 40 түрлі клеткалар, адамнын жүйкелік жүйесінде 
шамамен 100) пайда болады. Жіктсудін киын болу ссбсбі, кейбір клеткалык типтер 
арасындагы айырмашылыктар өтс аз, бүл бір клстканың эртүрлі функциональды 
жағдайлары кезінде болатын өзгсрістсрдсн дс аз дсцгсйде корінеді. Сонымен катар, 
соңгы жылдары эртүрлі клеткалык популяциялардыц ерекшеліктерінен гүрагын 
«аралас» типті клеткалардың түтастай кпасы сипатгапгаи.
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Эдетге жіктелу процесі бір клеткалық циклдың шегінде жүреді, ягни клетка 
өзінің жетілу барысында жіктелінеді. Алайда кейде жіктелу бірнеше тізбекті клетка 
циклдарын, яғни бір клетканың бірқатар ұрпақгарын қамтиды. Бұнда цитодиф- 
ференцировка процестері интерфазаньщ G1 кезеңінде жүреді. Дифференцировка 
процесінде клетка генеративті қабілеттіліктерін жогалтады. Барлық жогары 
мамандалған клеткалар бөлінбейді, ал кейбіреулері генезис барысында ядроларын 
жогалтады (сүтқоректілердің эритроциттері мен тромбоциттері). Қапыпты жагдайда 
жіктелген клетка кұрылымдық функциональдық қатысында түрақгы бірлік болып 
келеді. Алайда белгілі жагдайларда клетка жіктелу белгілерін жогалтуы (дсдиф- 
ференциация), не басқа жіктелген жагдайга (трансдифференциация қүбылысы) 
көшуі мүмкін. Тірі организмге тэн кері корреляция принципіне сэйкес клеткалар 
жіктелу кезінде қайтадан көбею қабілетіне ие болатынын айта кеткенде дұрыс.

Малигнизация жагдайында клеткада біршама-құрылымдық жэне молеку- 
лалы-генетикалық өзгерістер жүреді, ол организмнің қалпына келуші жүйелері- 
нің бақылауынан шыгады жэне қарқынды түрде көбейе бастайды (ісіктік өсу).

Бірклеткалы ұрықтың ядросы -  зигота тек болашақ организм туралы гана 
емес, тұтастай онтогенез жайында да тұқым қуалайтын ақпаратқа ие болады. 
Мысалы, эмбрионда кай кезде окне қалыптаса бастайды, ал балада қай уақытта 
тістері түседі, менархе (көбею кезеңі) басталады, шаш түседі жэне т.т. Эрине 
көптеген фенотиптік процестер генетикапық механизмдердің сыртқы, экзогснді 
факторлары өзара эсер ету нәтижесінде жүреді (терінің түлеуіне күн сәулесінің 
рөлін еске түсірсекте жеткілікті). Ягни зигота тұтастай организм қалыптас- 
тыруга қабілетті болатын тотипотенттікке ие. Бластомерлерді (ең бастапқы 
ұрықтың клеткалары) шеттеу бойынша жүргізілген көптеген эксперименттер 
олардың әрқайсысы толық мэнді организмге дами алатынын көрсетті. Сүтқорек- 
тілерде клеткалардың тотипотенттілігін жогалтуы бластоциста стадиясында 
жүреді (қара: 2-сурет). Зиготаның бөлшектенуі басталган кезде гендердің белгілі 
топтары эртүрлі мРНҚ-ның синтезін тежейтін негізгі белоктар гистондардан 
босап белсенділенеді жэне әлсіздененеді. Ең алдымен клеткалардың пролифера- 
цияга қабілетплігін қамтамасыз ететін жэне жалпы метоболизмді реттейтін 
(сэйкес ферменттердің синтсзделуі арқылы) гендер элсізденеді. Гаструляция 
сатысында алгашқы рет үлпалық гендер белсенс бастайды. Ұлпалық гендердің 
ең күшті белсенділенуі жогары маманданган клеткалардың жіктелуі жүретін 
органо- жэне гистогенез барысында байқалады.

Өзін-өзі тексеру сүрактары:

1. Эмбриогенез барысында пішін түзілуді тікелей қамтамасыз ететін маңызды цитофизио- 
логиялық процестерді атаңыз?

2. Алдында бірдей клеткалар неге әртурлі болады (ұлпаларга жіктеледі)?
3. Бұл процесте гендер мен трансдукциялық тізбектердің рөлі кандай?
4. «Белгілі жерде белгілі органнын қамтамасыз ететін белгі-беруш і затгардың концентра- 

циясының градиенті позициялық информацияны кодтайтын форма болуы мүмкін» деген аныкта- 
маны калай түсінуге болады? щI

5. Клетканын амеба сиякты козгалысынын цитофизиологиялық мсханизмін сипаттаңыз?
6. Клетканын амеба сиякты козгалысынын қатысуымен жүрстін морфогенез мысалдарын 

келтіріңіз. Бұл процестердегі фибронектиндердің ролі қандай?
7. Клеткалык адгезияның озгеруі органдардың бастамаларының морфогенезімен калай
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байланысты? Морфогенезде эпнтслийлін мсзенхимага отуінс жэне керісіншс жүруіне мысал 
келттоіңіз

8. Алгашкы біртскті клсткалардан орган бастамасының болінуініц цитофизнологиялык 
механизмі кандай?

9. Амфибия нсйрулаларынын мацсрациясы жэне олардын араласуы туралы түсінік 
жүргізілгсн Таунс пен Гольтфрсттер тэжірибслерінсн кандай корытынды жасауга болады, 
адгезиянын эмбрионга тэн ұрыктың жапыракшаларына болінуініц калыптасуындагы ролі?

10. Клеткалардың бірігуі жолымен жүрстін морфогенездерге мысалдар кслтіріңіз?
11. Қалыпты морфогенез үшін апоптоздын маныздылыгына мысалдар келтірініз?
12. Паракрнндіқ жэне транскрипциялык факторлар дегсніміз не? Олардын морфогенсзді 

ретгеудегі ролі. Мысалдар келтіріңіз.
13. Неге ұлпа клсткаларындагы маманданган транскрипциялык факторлардын жнынтык- 

тарын осы ұлпаны кодтау формасы деп карастырады? Ұлпалык жіктелудің салыстырмалы тұрақ- 
тылыгы немен анықтапады?

14. Жіктелудің реакциялык - диффузды моделі дегеніміз не? Мысал келтіріціз.
15. Тасбакарсц мысыкты клондау неге мысмк-донор ядросында жэне клонданган маркауда 

(мысык бал асы) сары жэне кара дакгардыц бірдей орналасуына экелмейді?
16. Казеин гсні бар ұлпаларда кездесстіні белгілі, бірак онын экспрссснясы калыпты 

жагдайда неге тек сүт безінде жүретін фактыны қалай түсінугс болады?
17. Гснетикалык нмпринтннг дсгсніміз не?
18. Ген экспрессиясында кандай манызды цитофизнологнялык процсстср калыптасады?
19. Генніц эктопиялык экспрсссиясын калай камтамасыз стугс болады? Осы гсннін 

транскрипциясын қозғайтын геннің промоторлы болігі мен транскрипциялык факторларындагы 
«комплементарлыктыц» ролі қандай?

20. Нох-гендер жэне олардын дамудагы ролі. Мысалдар келтіріціз.
21. Нох -гендердіц эволюциялык консерватизм!. Мысалдар келтірініз.
22. Классикалык даму генетикасы. Зерттсу барысында жауап бсрстін зсрттелстін ген 

туралы үш негізгі сұрактар.
23. Әртүрлі клсткалардын жіктелуіндсгі олардын критикалық массасынын рөлі кандай?



16-тарау. КЛАССИКАЛЫҚ 
ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬДЫҚ ЭМБРИОЛОГИЯ

НЕМЕСЕ I
«ДАМУ МЕХАНИКАСЫ». 

МАКРОАНАТОМИЯЛЫҚ АСПЕКТІЛЕР

Белгілі бір органның бастамасы үрыкта неге белгілі бір уақытта және белгілі бір 
жерде пайда болады? Ең алгашқы рет бүл сүракты қойып және оган амфибиялардыц 
орталық жүйке жүйесінің бастамасын мысалга алып түсіндіргендер неміс зерттеу- 
шілері Г.Шиеман жэне М. Мангольд болды, осы үшін оларға 1935-жылы Нобель 
сыйлығы берілді. Органдардын бір бастамалары басқаларына эсер етеді («эмбрио
нальды индукция»), олар белгілі бір бағытта жіктелуге кабілетгі болып, өзгерістер 
тудырады («детерминация»). Осылайша эмбриология сипатгамалыктан эксперимен- 
тальдыққа айналып, өзінін арнайы түсініктер жиынтыгына («даму механикасы») не 
болады J

16.1. П озициялы к ақпаратты ң  түзілу мэселесі

Жогарыда біз атап өткендей, гылымның бүгінгі күнгі жетістіктеріне жэне 
жалпы гылымдық терминология негізінс сүйеніп экспериментальдық эмбриоло
гия ны ұрыкгың клеткалық, ұлпалық, мүшелік жоне организмдік деңгейде жіктелуін 
қамтамасыз ететін, сонымси қатар, морфогенез барысында ақпараттық сигнап- 
дардьщ іске асуының клеткалык механизмі жайында түсіиік беретін, үрықгагы 
ақпаратгар агыны жайлы гылым деп анықтауга болады. Жіктелу сөзінің алгашқы 
ұғымы (латыи тіліиеи аударгаида, «ерекшелеиу», «басқа» иемесе «өзге») ұрықтың 
денесіндегі алғашқы біркелкі анатомиялық учаскелеріндегі макроаиатомиялық 
құрылымдардың бастамасы түрінде айырмашылықтар (өзгерістер) пайда болуы. 
Жікгелудің ең айқын көрссткіштсрінің бірін алып қарайық, мысалы, адамның бас 
терісі. Маңдайга иазар аударсақ, оида шаш өспейтіиін байқауга болады (бар-жогы 
шаш фолликулаларының рудимеитгерін көреміз, бұлар үрықта шаш болып, кейін 
түскен). Ал осы маңдайдың төменгі шекарасыиан бірнеше миллиметр жсрінде 
шаштың өсу жагдайы кеиетгеи өзгереді. Біз тыгыз ориаласқан, айтарлықтай жуан, 
бірақ қысқа (небәрі бірнеше күн гана өсетіи) шаштары бар, жалпақ емес тері 
жолагын көреміз. Бұл біз білетін -  қас. Қастан төменірек (қабақ терісі) шаштың өсу 
тэртібі қайта өзгереді, ягни маңцайдагыдай шаш өспейді. Ал қабақтың шетіндс
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тағыда кыска шаштар-юргиктср өседі. Керісіншс, маңдайдың жоғаргы жагында 
(мандай тсрісі бас терісіне өтетін жер) қас өсетін сияқты шаш өседі, бірақ оның өсу 
жагдайы мүлдем баскаша. Бастагы шаш жылдар бойы өсе береді, егер аларды 
қимаса ұзындығы тіпті метрге дейін, тіпті, оданда ұзын болуы мүмкін

Сонымсн, маңдай, бас, кас барлыгы бірігіп келгенде, шаш фолликулалары 
бар біртұтас мүше-теріге жатады. Алайда, фолликулалардың жұмыс істеу эдісі 
заңды жэне айтарлықтай эртүрлілігімен ерекшеленеді. Бір ғажабы жіңішкс 
жолактыи шеңберінен аспайтын шаиггың өсу тэртібі. Қас-шашсыз терімен 
коршалган терінің шашты жіңішке жолагы. Ап осы қас жолагын, мандай жэне 
бас терісін кұрайтын эрбір клетканың құрамындагы гендер жиынтыгы 
эпидермисте (және оның туындылары, шаш фолликулаларында) немесе терінің 
дэнекер ұлпасының клеткаларында бірдей.

Осыган қарамастан, не себептен шаштың өсуі (нсмесе өспеуі) эртүрлі?
Алгашқыда бізге, не себептен деген сұракка жауап өте қарапайым болып 

көрінеді. Анатомның көзқарасы бойынша, көздің жогаргы жагындагы теріде 
шашты жолакгың болуы орынды. Мысалы, кас көзді тітіркендірстін маңдайдан 
аккан тер тамшыларын ұстап қалады. Этологтың көзкарасы бойынша жыныстық 
сүрыптауда да қастың рөлі зор. Оны сэнкойлар мен гримерлердің осы каска зор 
көңіп бөлуінсн де байқауга болады.

Бірак біз үшін бұл кажетгілік -  бұл эволюция процесі кезінде табиги сұрып- 
талудың эсерінен, теріде осындай қысқа жуан шашты жолақтың пайда болу 
себептерін түсіну. Мұндай «қажетгілік» қастагы фолликулалардың камбиальді 
аймагындагы клеткалардың бөлінуінін тікелей себепшісі бола алмайды. Бұл 
шаштың калыптасуына алып келеді. Жогаргы білімді анатом білетіндей, камбий 
клеткаларыньщ да организм үшін орынды болуга қабілетгі деп ұйғару күлкілі 
жагдай болар еді. Біз қажетгілік жайлы айтканда, табиги сұрыптау кезінде 
бекітілген мутациялар ыкпалының нэтижесінде, кездің үстіңгі жагында кастың 
дамуын қамтамасыз ететін тұқым қуалаушылық кұрылымның қалыптасуын 
түсінеміз. Дегенмен де, көздің үстінде жэне маңдайдагы клеткалардың тұқым 
куалаушылық қасиеті бірдей болганымен де, бұл жерлерде шаиггың есуі эртүрлі. 
Ягни, қажеттілік жэне оның нақты материалды іске асыруы, геномдық кұрылым- 
ньщ өздігінен терінің жергілікті ерекшеліктерін анықгай алмауы болып табылады.

Экспериментальдық эмбриологияда элі тэжірибесі аздау гистофизиолог 
терінің жергілікті ерекшеліктерінің болу себебін басқаша түсіндіреді. Қас пен 
маңдай терісінің астарындағы жагдайлар эртүрлі. Мысалы, маңдай терісінің кан 
айналымына Караганда, қас терісінің астарындагы қан айналымы күшті. Сон- 
дықтан кас жақсы өседі, ал мандайда шаш еспейді. Әрине бұндай жагдайда бас 
сүйек терісінің қан айналуы бәрінен күштірек болуы керек еді, ейткені баста ете 
ұзын шаш еседі. Бүл болжамды тексеру үшін қас терісінен кесінді алып баска 
немесе маңдайга отьфгызуга болады делік. Егер де осындай гистофизиология- 
лык болжам дұрыс болса, маңдай терісіне отырғызьшган тері трансплантант 
біртіндеп шапгган айырылып. маңдай терісіне айналуга тиіс, ал екінші жагдайда 
баска отьфгызылган қастың кесіндісі ұзарып, ұзын бір метрлік шашка айналар 
еді. Бірақ мұндай тәжірибені адамга жүргізуге ешкімнің де батылдыгы жете 
коймас. Ал жануарларда мұндай тэжірибелер кептеп жүргізілген. Бұл жұмыс- 
тардың жалпы нәтижесін болжау қиын емес. Жаңа орьшда қас кесіндісі,
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шамамен, өзінің орнында қалай өссе, солай өсе берер еді. Осындай тэжірибені 
косметологтар жасайды. Кейбір 30-дан асқан еркектердің шашының өсу тэртібі 
өзгереді, яғнн олардың төбе шашы түсе бастайды. Осындай жагдайда космето
логтар желке тұсындағы шашы бар жерлерден «шахматтық ретпен» коптеген 
(600-ге жуық) шағын домалақ тері кесінділерін алып, шаштан айрылган 
жерлерге отыргызады. Жаңа орынға жерсінгеннен кейін желке шашы желкеде 
он жыл жэне одан да коп капай эссе, солай оз өсуін жапгастырады. Демек, шаш- 
тың түсуі қан айналымының бұзылуынан болмайды екен. Тобеге ауыстырылган 
желке терісіндегі фолликулалар қан айналымының күштірек болуын қажет етеді, 
ягни күшті қан айнапымга «сұраныс» пайда болғандыктан, ол қажетті колемдс 
«беріледі». Мұнда таңғаларлық ештеңе жоқ, егер тіпті ағзага еш «қажеті жоқ» 
рак ісігінде қалыпты тамырлар жетіліп, оның тез өсуіне жағдай жасайтынын 
еске апсақта болады. Яғни, терінің қан айналу қабілетінің төмендеуі, шаштан 
айрылган фолликулалар жагынан «сұраныстың» жетіспеушілігінің нәтижесі.

Сонымен неліктен қас пен маңдайда шаштың өсуі эртүрлі? Мэселе мынада, 
қас клеткаларына, олардың өздеріне түсінікті «тілде», олардың дененің қай 
болігінде орналасқаны туралы сигнал түседі, ягни «позициялык ақпарат» келеді. 
Осы ескерту шаштың өсу тэртібін айқындайтын нақты гендер ансамблінің 
«жұмысқа кірісуін» қамтамасыз етеді. Маңдай мен қас клеткаларындагы гендер 
бірдей болганмен, жұмысқа қосылган жэне қосылмаган гендер «тізімі» эртүрлі 
белгілердін ықпалында болады. Сонымен бірдей геномды маңдай мен қас клет
каларына эртүрлі «позициялы ақпарат» эсер етеді. Егер біз дерексіз (абстракты) 
логикалық жорамапдаумен шектелмей, неліктен деген сұраққа шынымен көңіл 
қойсақ (қас пен мандайдагы, бастагы шаштың эртүрлі өсуі немесе айтапық, иық 
сүйектері білек жэне саусак сүйектерінен немен ерекшеленеді) томендегі 
сауалдарга жауап іздеуіміз керек: ЩШ

1. Белгілі бір мүшенің бастамасына позициялы ақпарат қашан (дамудың 
қай сатысында) түседі? Ш Й ІИ Я

2. Осы мүшенің бастамасына ақпарат қайдан келеді? |
3. Ақпарат қандай формада түседі (келеді) ? В
4. Клеткалар ақпаратгы қалай «оқиды»?
5. Клеткалар окылган ақпаратты қалай сезінеді? Немеее оқылган 

ақпаратқа қалай жауап береді? j
6. Клеткалар қапайша оны бекітеді («есте сақтайды»)?
7. Клеткалардың жадында сақтапган осы ақпаратты «өшіруге» бола ма,

болса, калай? ;
8. Мүшенің бастамасына біз өзіміз позициялы ақпаратты енгізу арқылы, 

ұрықтың денесіндегі тиісті нақты орнына сэйкес емес орналасқан мүшенін 
дамуын мэжбүр ете аламыз ба? И

9. Клеткалардың тұқым қуалаушылыгы (геномы) мен оларга түсетін 
позициялы ақпараттың өзара қарым-қатынасы қандай?

Барлық бұл сауалдардың логикапық шешімі бар, бірақ бұл сұрақтар XX- 
гасырда гана бастамасын алган гылыми экспериментапьды табыстар мен зерт- 
теулер негізінде гана шешімін табуы мүмкін. Алгаш рет осындай мэселелердін 
дэл мэнісін түсінуге жэне жогарыда келтірілген кейбір сұрақтарга жауап- 
мысалдар келтірген. Осындай сұрақтар багытында мэселенің дұрыс қойылуын
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ХХ-ғасырдың 20-жылдары неміс зерттеушілері Шпеман мен Мангольд жүзеге 
асырды жэне 1935 жылы Нобель сыйлыгына ие болды.

Позициялы ақпаратгың мэні, жоғарыда айтып өткендей, клеткалар орна- 
ласкан жерлерінде кандай дене мүшесін «жасау керек» жайлы тиісіі нұсқау 
беру. Бұл үшін дененің өзі жэне оның тиісті мүшелері пайда болуы керек. Десе 
де ұрықтың бластула сатысында дене мүшелері көрінбейді. Бұлар кешірек пайда 
болады. Амфибия бластуласы, мысалы, радиальді симметриялы болып көрінеді. 
Онда сарыуызы аз анимальді полюс пен сарыуызга бай вегетативті полюсті 
қосатын бір гана ось бар. Ал ересек амфибияның денесінде 3 ось пайда болады:
1) алдыңгы -  артқы (басынан құйрыгына карай), 2) дорзо- вентральді (арқасынан 
құрсагына қарай), 3) сол Я оң ось.

Бластуланың радиальді симметриялы болып дамуындагы «міндеті» оның 
кай жагынан бас жэне кай тұсынан арқа дамитынын «анықтау» болып табылады. 
Сонымен, басқаша айтқанда, клеткалар элі калыптаспаган дене мүшелеріне 
байланысты оз орны (бас) жайында позициялы ақпарат алуга тиісті. Эрине, бұл 
мүмкін емес. Бірақ клеткалар бластуланың (тіпті, ертерек, жұмыртқа клетка- 
сьгада да бар) анимальді -  вегетативті осіне багытталган орны жайында «ак- 
параттандырады». Осьтің материалды іске асырылуы клетка көлемінің пассивті 
материалы сарыуыз жэне активті цитоплазма үлесіне тиісті бөлігі арқылы 
жүзеге асады. Бұл көрсеткіпггер анимапьді полюс клеткалары мен вегетативті 
полюс клеткалары үшін кілт ерекшеленіп, морфогенез барысында эртүрлі ба- 
гытта қызмет етуіне негіз болады, ягни алгашқы сатылардагы морфогенезді 
бакылайтын эртүрлі гендер тобын қоздыратын тиісті сигналдарды өндіреді. 
Жұмыртка клеткаларында (дэлірек айтқанда, овоциттерде) сарыуыз тыгыздыгы- 
ның эртүрлілігі тіпті аналық бездегі сарыуыз жиынтыгында байқалады. Сары- 
уыздың жогаргы тыгыздыгы олардың түрақтылыгын камтамасыз етеді, ол 
ауьфлык күшінің әсерінен клетканың төменгі жагына түседі де, бөлшектенуден 
кейін, аналық жыныс клеткасының белок мөлшері өте көп цитоплазмасының 
вегетативті бөлігі жэне күрамында сарыуызы тапшы активті цитоплазма енген 
клеткалар арасындагы айырмашылық эр клеткада пайда болган цитомембра- 
намен бекітіледі.

Анимальді - вегетативті ось амфибияньщ болашактагы денесінің алдыңгы- 
артқы осіне сэйкес келеді (73-сурет). Бластуланың анимальді полюсінде орна- 
ласқан клеткапардан жэне гаструляция кезінде өзгеріске ұшыраган жэне бірінші 
болып анимальді полюске жылжыган клеткалардан дененің алдыңгы бөлігі, ягни 
бас құрылымдары пайда болады. Бұл жерде бластуланың анимальді полюске ең 
жақын жатқан кабыргасының құрылымдары бірінші болып өзгеріске ұшырамай- 
тынын ескерту керек. Керісінше, бірінші болып анимапьді полюстен элдеқайда 
қашықта жаткан клеткалар өзгереді, содан соң барып, анимапьді полюске жақын 
орнапаскан клеткалар өзгеріске ұшырайды. Баскаша айтқанда, бас кұрылым- 
дары, бір жагынан анимальді полюс маңындагы жэне анимапьді полюстен 
апыста орнапаскан клеткалардан калыптасады, ал оның қапыптасуына осы 
клеткалар аралыгында жагқан клеткалар катыспайды. Бластуланың анимапьді 
полюсінің басты қалыптастыруы дұрыс емес екендігі, біз үшін өте маңызды. 
Бастыц қалыптасуына анимальді полюс мацындагы жэнс вегстативті полюс 
маңындагы клеткалар да қатысады.
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Ұрыхтану

сперматозоид

DSH бепогы

Т
Сыртжи цнгопяашдяын
бдоылуы

V/I

73-сурет. Амфибияда дорсо-вентральды остің детерминациялау механизмі. Жоғарыда: 
ұрықтануга дейін жұмыртқа клеткасы радиальды симметриялы: белок Dsh вегетативті полюете 

орналасқан, ұрыктанғаннан сон (төменде) цнтоплазманың сырткы кабаты Dsh-пен цитоплазманың 
жогаргы жартысындағы пнгменттенген кабатты коса 30 градусқа айналады жэне сперма енетін 

жақта дененің вентральды (V), ал Dsh жақта дорзальды (D)6eTi қалыптасады (S.F.Gilbert бойынша,
“Developmental biology”, 2003) H | H H H

Бластуланыц гаструла сатысьша өтетін кезінде клеткаларға берілетін 
позициялы ақпараттьщ мэні: «бластуланьщ экваторы маңьшда анимальді полюске 
Караганда вегетативті полюске жақын орналасқан клеткалар бластоцелые қарай 
қайырылып, анимальді полюске бағытталып жылжуға тиісті» болуы мүмкін. 
Амфибияның бластуласы анимальді- вегетативті оське қатысты радиальді - 
симметриялы болатыны жоғарыда айтылды. Бұл шындыққа онша сэйкес келмейді. 
Амфибияның кейбір түрлерінде анимальді- вегетативті осьтің тек бір жагынан гана 
көрінетін, экваторга жақын, бластуланьщ вегетативті <окарты шарында» орналасқан, 
цитоплазмасының құрамымен өзгешеленген, түсі ерекше клеткалар тобы көзге 
түседі. Бұл клеткалар тобына «сұр орақ» атауы берілді. Бұл клеткалар тобы 
ұрықтанбаган аналық жыныс клеткаларында (овоцитгерде) болмайды, ал ұрық- 
танган овоциттердің цитоплазмасына сперматозоид енген жерге қарама-қарсы 
жақга пайда болады (73-сурет). Кейін дэл осы «сұр орақ» маңайында бластодер- 
маның өзгеру процесі басталады да, мезодерманың арқа осінің құрылымдары, ягни 
хорда мен сомитгер бастамасы қальттасады.

Қалыпты жагдайда анимальді - вегетативті осьтің қалыптасуына овоциттің 
цитоплазмасында сарыуыздьщ концентрациясының әртүрлігі жэне біркелкі 
болмауы (градиенті) эсер етеді. Бұл осьтің пайда болуы бастың орнын анықгауга 
септігін тигізеді жэне осы оське қатысты клеткалардың орналасуы туралы 
позициялы ақпараттың берілуін қамтамасыз етеді. Дорзо-вентральді ось аналық 
жыныс клеткасына сперматозоид енген нүктемен анықталады, клетка цитоплазмасы 
осы нүктеге қарама-қарсы жаққа ауысып, ерекше құрамды цитоплазма -  «сұр орақ» 
пайда болады.

Зигота бөлшектенгеннен кейін Dsh (Disheveled) белогы бластуланьщ
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экваторынан төмен жерде эктодерма клеткаларынын тобына еніп кетеді (қара: 
73-сурет). Осылайша бақаның дорзо-вентральды полярлыгына ең алғашқы ие 
болатын GSR презумптивті ұрық жапырақшасы эктодерма болып табылады.

Dsh белогы әсерінің механизмін жалпы түрде былайша корсетуге болады. 
Алгашкы ұрықтың барлық көлемінде белгілі сатыларда: 1) (3 -кагениннің тран
скрипциялык факторы; 2) фосфорландыру жолымен GSR-3 типті протеинкиназа 
белокты активсіздендіруге қабілеті болады. Өз, кезегінде Dsh белогы р-катенин 
(ягни GSK-3) ингибиторын ингибридтендіруге қабілетті. Dsh болашак арқа 
жақгағы экватордан төменгі аймакган шамапы қашықтыққа өзінен-өзі таратуга 
кабілетгі, бұл кезде ол ұрыктану кезінде зиготаның сыртқы цитоплазмасының 
бұрылган жерінде болады. Нәтижесінде Dsh-киназа GSK-3 таралган аймагында 
тежеледі, ап эмбрионның калган бөлігінде ол сакталады жэне р-катенин тежейді. 
Осылайша р-катенин Dsh шашыраган аймақта гана, ягни, турасын айтқанда, 
экваторга жақын энтодерманың арка жагында гана қапады ( энтодерманың бұл 
бөлігі «Ньюкуп орталыгы» деген атқа ие болды).

Ньюкуп ортапыгы арканың презумптивті остік мезодермасының индукция- 
сында маңызды рөл атқарады, ол өз кезегінде «алгашкы ұйымдастырушы» деген 
атқа ие болды (төменде кара). Vgl жэне VegT гендерінің эктодермада экспрес- 
сиялану эсерінен оның клеткаларында Nodal-related гендер тобының (ягни, 
бластопордың үстіңгі ернімен байланысқан) экспрессиясы басталады. |3- 
катениннің болуы Nodal-related гендерінің экспрессиясын күшейтеді, ол 
энтодермада бұл белоктардың концентрациясының градиентінің пайда болуына 
алып келеді: ең жогаргы концентрация р-катенин бар энтодерманың арқа жагы, 
ап ец төменгісі құрсақ жагында болады. Бұдан баска, р-катенин Ньюкуп 
орталыгында Siamois генінің транскрипциясын косады. Құрамында Nodal-related 
белоктары коп болатын энтодерма клеткалары жэне Siamois экспрессиялаушы 
гендерін мезодерманыц көршілес клеткаларында индукциялайды (TGF-p гені 
кодтайтын энтодерма белоктарының қалыптасуымен) жэне Goosecoid «алгашкы 
ұйымдастырушыныц» мацызды генін транскрипциялайды. Бұл ген баска 
гендердің белсенді катарындагы белок ретгегішті кодтайды, ол тек алгашкы 
ұйымдастырушыда немесе сонда басым болатын гендерді экспрессиялайды.

Эмбрионныц күрсақ жэне латеральды жактарындагы энтодермапьды 
клеткалар, олардың кұрамында Nodal-related белоктары аз болады, презумптивті 
вентральды жэне бүйір мезодерманыц клеткаларында ВМР4 жэне Xwnt8 белок- 
тардыц паракринді факторларының концентрациясының градиентін индукция
лайды, эсіресе, бұл кезде ец жогаргы концентрация вентральды жагында 
байқалады, ал алгашкы үйымдастырушыға карай ол томендейді. Жогаргы кон- 
центрацияда вентральды мезодерманың туындылары (целом төсеніші, аскорыту 
жүйесінің сыртқы қабаттары жэне басқалары) дамыса, ал аз концентрацияда 
аралык мезодерманыц туындылары (бүйрек, гонадалар жэне баскапары) дамиды. 
Nodal-related белоктарыныц жеткілікті жогаргы концентрациясында мезодер- 
мада Xbra (Xenopus brachyury) генінің экспрессиясы қосылады, ол транскрип
циялык фактор болып табылып, eFGF аракринді фактордың генін қосады, ол өз 
кезегінде Xbra экспрессиясына орныгады, бұл арнайы мезодермапык экспрес- 
сияның маңызды бейжай гендерінің бірі болып табылады.

Сонымен, Ньюкуп орталыгы алгашқы үйымдастырушыны презумптивті 
арка мезодермасы мен энтодермасының түйіскен жерінде индукциялайды. 
Индукция Ньюкуп орталыгы өндіретін Siamois белогы комегімсн жүзеге асады. 
Оның генін транскрипциялау үшін Siamois міндетті түрде тек Ньюкуп орталы-



гында гана болатын |}-катенинмен косылатын Tef-З транскрипциялык әсердің [j 
промоторлы аймагымен байланыста болуы керск. Siamois белогы өз кезегіндс 
транскрипті эсер болып табылады, ол Vgl жэне Nodal гендерімен кодталатын, 
Goosecoid генін транскрипциялайтын белоктармен өзара қарым-қатынасқа 
түссді, ол алгашкы ұйымдастырушы үшін маңызды болып габылады. Осы ген- 
мен кодталатын белок транскрипциялык эсер болып табылады жэнс баска 
реттеуші белоктармен тікелей немесе осылардың катысуымен алгашкы уйым- 
дастырушыда түгелдей немесе басым түрде экспрессияланатын паракринді жэнс 
транскрипциялык эссрлердін гендерінің транскрипциясын косады.

Үрыктың компетенцияга ие болуы (индуктор-затқа жауап беру кабілет- 
тілігі) -  бұл клеткаларда белоктын молскулалар-рецепторларының синтсзі. Бүлар 
индуктор-затгардың молекулаларымен стереохимиялык арнайы байланыска 
түсуге кабілетті жэне индукторды коскан сон рсакциялар тізбектерін жүргізсді, 
олар бүл ұрыктьщ детерминациясы мен жіктелуіне алып келеді. Бұл мысалы, 
белок-рсттеуші кодтайтын ұрык клеткаларындагы геннің транскрипциясын 
«косу» жолымен жүрсді, әз кезегінде косылушы гендер ансамблінің транскрип
циясы осы органннын бастамасының морфогенезі үшіи кажет болады.

Кейбір индукцияларга жерііпікті катал сипат тэн емес, өйткені коз бурша- 
гынын (көз копіршігі -  кәз бүршагы) нсмссе нерв түтігінің (хорда -  нерв түтігі) 
индукциясы индуктордын жсргілікті эсері индуктор - бастаманың таралуымсн 
емес, оныц жергілікті компетенциясымсн аныкталады. Бұл кезде индукция 
инструктивті емес, псрмиссивті сипаіта болады жэне кеп жагдайда наракринді 
факторлардын эсерінен емес, ол эндокринді факторлардың эсерімен жүзсгс 
асады, ягни индуктор -  заггар эндокринді бсздердсн кан аі ынымсн жеткізілсді. 
Мысал рстінде бакашабактын бакаіа айналу метаморфозыныц индукциясын 
айтуга болады. Метаморфоз клеткалардыц личинкалык популяциясыныц жаппай 
кырылуымсн (апоптоз) жүзеге асады, ол тироксинмен (қалканша без гормоны) 
индукцияланады. Личинкалык клеткалык популяцияларга оныц эссрініц 
компетенциясы рсцспторлардыц тироксинге синтсзделуімен байланысты. Белок- 
тироксин рецепторы бүл гормонный молекулалары косылган соц баска белокпсн 
димер қалыіггастьіру кабілстінс ис болады жэнс бүл «үштік» (гормон жэне скі 
белок) транскрипциялык комплскстің қасиеттерін көрсетеді, ягни гендер 
промоторларына косы лады, кодтайтын белою ар клсткалардын апоптоздык 
реакцияларын тудырып, осы клеткаларды «озін-озі» олтіруге алып кслсді. 
Бакашабактын коптеген ұлпаларында метаморфоздың басталуы кезінде клегка* 
лардын личинкалык погіуляцияларының компстснттігімсн катар компетснггі 
емес «срссек» клеткалар популяциялары пайда болады, олар тироксинге байла
нысты рецеп горлардан айырылгаи болуы мүмкіи. Клеткалардыц личинкалык 
популяцияларынын олім-жітімгс ұшырауыиа карай оларды дсфинитинті 
органдарда «срссек» клеткалар популяциясымси алмасады. Кейбір личинкалык 
органдарда (срссек бакапарда сакталмайгын), мысалы, күйрыкта клеткалар оледі 
жэнс мүндай органдар тутастай резорбцияланады.

16.2. Г.Шпеман гәжірибелері жэнс «алгаш кы  уйымдастырушы» мсн 
экслерим ентальды к эмбриология у» ымынын пайда болуы
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Онтогенез мэсслссінін казіргі козкарасын капыптастыруда Г.Шнсманныц 
жэнс онын мектсбінің зерттеулсрі манызды рол аткарды.

Бастаманы ц ал гы и іар іты к  маиыіы. Г.ІІІпсманныц тэжірибслсрін гүсіну
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үшін тағы бір неміс ғалымы Фогтың жұмыстарымен байланысты пайда болған 
даму биологиясыньщ «презумптивті маңызының» алғышарты деген ұғымды 
түсіну қажет. Фогт жұмысгарының негізі келесідей болған. Мысалы, біз қандай 
мүше немесе ұлпа қосмекенділер бластуласының вегетативті полюсінен немесе 
сұр орақтан түзілетіндігін білгіміз келеді делік. Фогт белгілі - бір «витальды» 
бояуды, ягни цитоплазманы бүлдірмей бояйтын бейтарап қызыл бояқ тэрізді 
бояуды алып, гельдің ұсақ бөлшегіне, мысалы, агар-агарға сіңіріп, бластуланьщ 
зерттелетін аймағына, мысалы, бластуланьщ анимальды немесе вегетативті 
полюсіне, болмаса бластула экваторына орналастырды. Гаструляция сатысы 
біткеннен кейін боялган аймақ орнын ауыстырып, жаңа мүшенің бастамасын 
күрута қатысады, мысапы, вегетативті полюс клеткалары ішек эпителийінің 
құрамында болды. Демек вегетативті полюстің презумптивті мағьгаасы -  
эктодерма, кейіннен ішек эпителийі жэне оның туындылары. Осындай жолмен 
бластуланыц презумптивті магынасының картасы жасалған (74-сурет). Бұл 
картадан бластула аймақтарының «координаттары бойынша» анимальды- 
вегетативті осі мен сүр орақтың (яғни, инвагинациялық басталу нүктелері жэне 
осыған орай болашақ дорсовентральды осі) орналасуына қарап, сол аймакгың 
қайсысы мүшеге немесе ұлпаға айналатынын білуге болады.

74-сурепи Бластодерма учаскелерінің презумптивті маңызын аныктау үшін эмбриогенсздің
сатыларында олардың орнын ауыстыруын Фогтың бакылауы.

А) Тритонның бластуласының анимапьды полюсінен вегетативті полюсіне дейін 
эмбрнонның болашак арқа жагындагы бластуланың үстіндегі эртүрлі учаскелерге түрлі-түсті 

бояктармсн боялган агардың 11 түйіршігін салу.В) Боялған учаскелердің қозгалуының басталуы. 
Арка жэне артынан карағандағы корінісі. Доға- калыптаса бастаған дүмпу- бластопораның үстіңгі 

ерні. Соңғы стадиядағы осы көрініс. 6,7,8 жэне 9 учаскелер бластапорға кайта оралады. Д) 
Нейрула стадиясы, арка жагында. 1 -4-белгілер нерв тактайшасының кұрамына енеді, бұл- мидын 

бастамасы. Эмбрионның сагитальды кссіндісі. 9-11 учаскелер энтодерма туындыларында дамитын 
гастроцель (алгашкы ішек) түбінің алдыңгы болімін калыптастырады. 5,6,7,8- белгілер алғашкы 

ішектің төбесі мен аллыңгы кабыргасының (хорда жэне тірек мезодермасы мен алдыңғы 
эктодерма) кұрамына енеді (S.F.Gilbert бойынша, “ Developmental biology”, 2003)

(A)

бояпған агардың



Г.Шпеман тәжірибесі
Презумптивті нерв түтігі (мидың жэне жұлынның бастамасы) бластулада 

анимальды «жарты шардың» «арқа» бөлігінде орналасады. Анимальды жарты 
шардың «құрсақ» бөлігінде, негізінен, презумптивті эпидермис болады. Егер 
алғашқы бластула кезеңі барысында микрохирургиялық құралдар арқылы:

1. тритон эмбрионының презумптивті эпидермисіне сэйкес келетін экто
дерма бөлігін алып тастаса;

2. оның орнына басқа эмбрионның осы даму кезеңіндегі презумптивті нерв 
түтігінің бөлігін орналастырса, трансплантант эпидермис бағытында дамиды
жэне ешқандай нерв түтігі дамымайды. J

Егер осы тэжірибені гаструланың соңғы сатысында (презумптивті нсрв
түтігінің астында алғашқы ішектің үсті, яғни презумптивті хорда жэне сомиттер 
орналасқаннан кейін) жүргізсе, онда презумптивті нерв түтігінің трансплантан- 
тынан кұрсақ жағындағы екінші нерв түтігі түзіледі (қалыпты жагдайда 
эмбрионның арқа жагында түзілетін нерв түтігіне қосымша). ^

Бұдан гаструланың алгашкы жэне соңгы сатылары арасында презумптивті 
нерв түтігінің эктодермасында физиологиялық озгерістер жүреді, соның нэтиже- 
сінде эктодерма тұрақгы түрде нерв түтігін түзейді.

Тәжірибені басқаша да қоюга болады. Гаструланың алгашкы сатысында 
эмбрионның бластопорьшың жогаргы ернін (ягни презумптивті хорда мен сомитпң 
бластоцельге енетін аймагын) кесіп алып, сол кезеңдегі эмбрионның презумптивті 
эпидермис аймагына отыргызады, хордо-мезодерманьщ оралуы жаңа орындарга 
карай жалгасады (75-сурет). Хорда мезодерма маңындагы презумптивті эпидермис 
астына еніп, ол жерде нерв түтігінің дамуын индукциялайды, сосын басқа өстік 
мүшелердің дамуын камтамасыздандырады да, кейін одан екі біріккен эмбрион 
түзіледі: бір остік комплекс (бас, омыртқа жотасы жэне эмбрион реципиенті) 
бластопорының өзінің жогаргы ернінен арка жагында дамиды, ал екіншісі эмбрион- 
донордың отырғызылган жогаргы ерін негізінде эмбрион рецепиентінің кұрсак 
жагында донор дамиды. Бұл тэжірибе бластопордьщ жогаргы ерні тек эктодермадан 
нерв түтігін түзіп қана коймай, гаструланың алгашқы сатысындагы эктодерма мен 
бластопор ернінің арасындагы айырмашылықгы көрсетеді. Шыньшда да, 
эктодермага отыргызьшган бластопор ерні өзгеріссіз өз қалпында дамып, хорда мен 
остік мезодерма (сомитгер) түзеді, ягни ол аныісгапып (детерминацияланып), 
үлгіреді. Сонымен катар, презумптивті эпидермис бұл сатыда элі анықталмаган, 
өйткені эпидермис орнына нерв түтігіне айналуга қабілетті. Ягни гаструланың 
алгашкы сатысында жалгыз анықталган бастама бластопордың жогаргы ерні- 
презумптивті остік хордомезодерма болып табылады. Оньщ мамандангандыгы 
жэне басқа мүшелер бастамасын түзу қабілеті қосылып, организмнің даму процесін 
ұйымдастырады. Сондықган бластопордьщ жогаргы ернін «алгашқы үйымдас- 
тырушы» деп атаған. т  " “ ‘ ГІ~

Кейіннен коптеген екінші индукторлар ашылды, соның ішінде кеш маман- 
данатын бастамалар индукторы нерв түгігі болып табылатындыгы анықталды. Осы 
мәліметтер негізінде онтогенез діні нерв түгігін жэне кейбір бастамалар түзетін 
біріншілік индуктор болатын агаш сияқгы екснін көреміз, ертерек дамыган 
бастамалар кейін дамыган бастамаларга индуктор болады, олар, өз кезегінде, баска 
бастамаларга индуктор бола алады, осылайша ары карай жалгаса береді. Ксйбір
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индукторлар ересек жануарларда да болады (мысалы, калыпты жагдайда тук 
болмайтын түк фолликуласының жуашыгының дэнекер ұлпалы емізікшесі 
тышқанның енінің эпидермисінің түк фолликуласын индукциялай апады).

донор
гаструляциясы ндагы

Ш1П1ШКЫ

дорзалды
бластопор

75-сурет. Эпидермис дамп- 
тын аймагына хордо-мезодерма 
бастамасын (бластопордьгң үстінгі 
ерні) трансплантатіялау көмегімен 
тритон эмбрнонында косымша нерв 
жүйесінің дамуы индукцнясы 
жайында Шпеман мсн Мангольдтын 
тәжірнбесі

А) Бластопордын үстінгі 
ерні бір эмбрионнан кесіп алынады 
(өте күшті пигменттелген клетка
лары бар гритон көрінісі) жэне бас
ка бір эмбрноннын болашак курсак
эпндермнсі алынып тасталган ор- 
нына с алынады (пнгменттелмеген 
клеткалары бар көрініс). В) Сокгы- 
сында бластодсрманын бласто- 
целые айналуы барысында жэне 
бурынгы орны мен баска эмбрнон
нын бластопоранын ерні салынган 
жерде бластодерманын кайтып кел- 
ген бөліктерінін үстінде ми баста
масы - нерв тактайшасы - калыпта- 
сады. Бластопоранын косымша 
ерні салынган жерде пнгменттел- 
меген энтодерманын нерв такгай- 
шасынын түзілуі, бластопор ерні 
canынбаса, онда ми емес, курсак 

» 1 1  и дерм нс i пайда болады. С) жэне 
Д) Трансплантаіптын пигментгі 
клеткалары, сол снякты эмбрион* 
несінін пнгменттенбеген клетка- 
лары озара әрекеттесіп дененш 
косымша остік күрылымдарын 
түзейді, онда, шын мәнінде, екінші 
эмбрион- негізгісінін снамдык егізі 
болады (S.F.Gilbert бойынша, 
“Developmental biology", 2003)

Алгашкы ұйымдастырушылардан да ерте индукторлар бар екендігі 
аныкталтан. Дсмек, алгашкы ұйымдастырушы біріншілік болып табылмайды, 
онын өзі экваторга жақын орналаскан сарыуызга бай клетка кабыкшаларынан, 
вегетативті полюс клеткаларының эрекеттесуінен түзілген.
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16.3. Г. Шпеман тәжірибелерінің теориялық маңызы жэне 
экепериментальдық эмбриологияның негізгі түсініктері

(«даму механикасы») 1

Осы және басқа үқсас тәжірибелер негізінде экспериментальдық эмбрио- 
логияның келесі үғымдары қалыптасқан, бірақ эмбриологияның бұл саласы «даму 
механикасы» деп сэтсіз атапған, қазіргі жалпы ғылымдьщ терминология бойынша 
бүл бөлім «дамудьщ ақпараттық жүйесі» деп аталса дүрыс болар еді.

Э мбриональды қ индукция — бір эмбриональды бастаманың (мүшенің 
немесе ұлпаның) екіншісіне эсер етіп, нәтижесінде, соңғысында жасырын, 
гисто-физиологиялық өзгерістер жүріп, белгілі-бір мүше немесе ұлпаны анықтау 
бағытында, тіпті жаңа ұлпалардың әрекеттесуі.

Индуктор -  1) басқа бастаманың индукциясьш тугызатын бастама; 2) ин- 
дукцияның жүруіне көмектесетін жэне индукциялаушы бастама бөлетін
химия лы қ (немесе басқа) агент. Я 1Щ1 H  111J H |

Компетенция (құзырлық)-бастаманың индукциялық эсерге жауап беру 
қабілеті. Бастаманың компетентті болуын кейде инструкциялаушы индукция деп 
атайды. Егер индуктор жіктелу процесін компетенция тудырмай, тек оның 
жүруіне түрткі болса («триггерлі эффект»), оны «рұқсат беруші» («пермис- 
сивті») индуктор деп атайды. Кейде оның көмегімен мүше бастамасының 
дамитьш эсерін анықтауга болады. Басқа жагдайларда пермиссивті индуктор 
жергілікті сипатта болмайды (мысалы, қанмен тасымалданатын эндокринді 
типті индуктор). Мысал ретінде сақал және мұрттың еркектерде атапық жыныс 
гормондарының әсерінен өсетінін немесе қалқанша безі бақашабақтар мета- 
морфозының индукциясын (ягни дернәсілдік құрылымдардың мысалы, 
бақашабақтың құйрыгы, бірақ ересек құрылымдар емес, өлуін) айтуга болады.

Бастам а детерминациясы-индукция нэтижесінде пайда болатын белгілі 
бір мүшенің немесе ұлпаның дамуына багытталган жасьфын гистофизиоло- 
гияльщ өзгерістер. Бұл эдебиетте агылшын тілінің детерминация ұгымына 
жақын термин commitment (есте сақтау) қолданылады.

Осы көзқарас бойынша, жіктелу дегеніміз бастаманың алгашқы жасырын 
өзгешеліктерінің морфологиялық жэне биохимиялық деңгейдегі нақтылы 
көрінісі, бұл өзгерістер оның көрші бөлімдердегі алгашқы ұқсастықтарынан 
анық ерекшеленеді.

Эпигенетикалық түқым қуалаушылық
Детерминация және жіктелу ұғымдарымен бірге сипатгалатын даму 

феномені кейіннен «эпигенетикальщ тұқым қуалаушылық» деген атқа ие болды. 
Оның мазмұнын қысқаша келесі тэжірибемен көрсетуге болады. Тьшіқанның 
бүйрек эпителийін және тері фибробластгарыньщ болшектерін бөліп алып, 
оларды бірдей өсіргіш ортаға енгізеді, клеткалардыц босап шыгып бөлінуі үшін 
жагдай жасайды. _ v . Ш б В  | | У Я  B p

Бүйрек пен фибробласт клеткаларьшың генотипі бірдей, себебі олар бір 
тышқаннан алынган. Екінші жагынан, олар бір қоректік ортада орналасқан. 
Соган қарамастан бүйрек эпителийі сол бүйрек эпителийі болып қалган, ал 
фибробластгар өз ұлпалық ерекшеліктерін сақтап қалган. Қоректік ортадагы осы



Жеке даму биологиясы 231

улпалардын айырмашылыгы нсдс? Тұқым куалаушылык бір, корсктік орта бір, 
сопла несі эртүрлі? Осындай бір организмнін эртүрлі ұлпаларынын клеткалары 
арасындагы айырмашылыктар эпигенстикалык тұқым куалаушылык деп ата
лады. Аса көрнекті орыс генетигі Тимофссв-Рсссовскийдін аныктауы бойынша, 
генетикалык тұкым куалаушылык «ДНҚ-ның конссрванггык рсгіликациясына 
иегіздеДген», ягни ДНҚ молекуласының жаңадан синтсздслуі.

Генетикалык тұкым қуалаушылыққа Караганда, эпигенстикалык тұкым 
куалаушылык ДНҚ-н біріншілік кұрылымын өзгсрмсген күйіндс сактаган кейбір 
гендердін «косылган» күйі жагдайында, кейбір гендерді «өшкен» жагдайда 
үстайды. Өшксн жэнс косылган гендер тізімі эр үлпада эртүрлі болады. Косыл
ган ген дегеніміз онын транскрипциясынын жүруі. Өшірілгсн ген-транскрип- 
циясы тежслген («репрсссияланган») ген. Қосылган гснді «дсрспрессия» деп 
атайды. «Гсндердің іске косылу» тсрмині молекулалы-биологиялык процсстср 
түргысынан өте шартты болып корінсді. Сондықтан бұл функцияны толык 
зсрттей келс тек транскрипцияны гана емес, онын даму сатыларын, ягни РНҚ 
процесс и нгі жэне протекиназа типті фермснттсрмен синтсздслетін бслоктын 
биохимиялык функциясынын бслсснділігін немссс трансляциясын сипаттайтын 
«экспрессия» термині енгізілді.

Сонымен эпигенетикалык тұкым куалаушылык дегеніміз жеке клеткалар- 
дын немесе олардын жиынтыгынын белгіпі-бір гендер транскрипциясын 
тұрақты камтамасыз етуі жэне баска гендердін транскрипциясын тежеуі. Бұл 
тұрактылык механизмдеріне кейін ораламыз.

Г.Шпсман мсн Мангольд жұмыстарынын теориялық мацызы зор, оларга 
Нобель сыйлыгын берудің өзі олардың ецбегін багаландык болып саналады.

Жогарыдагы мәселеге байланысты Г.Шпеман мен онын кызмсттсстері 2 
сүракка жауап берді: 1. Дамудың кай сатысында мүшенің бастамасына акпарат 
түседі? -  Гаструляция сатысында.

1. Осы мүшсге акпарат кайдан түседі? -  Презумптивті хордомезодермадан 
(бластопораның жогаргы ернінен). Бүдан баска мына теориялык ережелер 
анықталды:

А) бастаманын (нерв түтігінің делік) компетенциясы (кұзырлыгы) онын 
презумптивтігі магынасынан кең болуы мүмкін. Баска сөзбен айтканда, презумп- 
тивті эпидермистсн эпидермис кана емес баска үлпалар (мысалы, презумптивті 
эпидермискс нерв түтігінің индукторын енгізсе, нерв түтігі) түзіледі.

Ә) Белгілі-бір индукциялык эсердің компетенциялық аймагы индукцияла- 
натын мүшснін презумптивті маңызының аймагынан кең болуы мүмкін. Демек 
индукторга (осы жагдайда хордомезодермага) эктодерманың тек презумптивті 
нерв түтігі бөлігі гана емес, баска бөліктері де (презумптивті эпидермис) жауап 
бере алады.

Б) Бастаманын презумптивті маңызы, онын клеткаларынын индуктор 
эсеріне жауап беруіне қабілеттілігіне байланысты емес, онын индуктор эсер 
ететін аймагына жакын орналасуына байланысты. Баска сөзбен айтканда, нерв 
түтігінс эктодерманьщ хордомезодермамен байланыека түскен аймагы айна
лады, калыпты жагдайда бүл индуктордьщ өтетін жолында жаткан бөлігі болып 
табылады. Осы себептен бүл бөлік презумптивті нерв түтігі болады.



16.4. И н д у кц и ял ы к  эсерлердін баска м ы салдары

Даму механикасының классикалық обьектісі-омыртқалылардың көзі. Оған 
қызығушылық тудыратын себебі, көздің маңызды бөлігі-ересек кезде торша 
(кұрылымы бойынша, нерв түтігіне жатады) шығу тегі жағынан нерв түтігінің 
шығыңқы бөлігі болып саналады. Соңғысы, біз білетіндей, гаструляция 
сатысында хордомезодерманың бастамасымен, ягни алғашқы ұйымдастыру- 
шымен индукцияланады (шартты түрде біріншілік индукция). Торшаның бұл 
бастамасы-нерв түтігінің шығыңқы жері «көз көпіршігі» өз кезегінде көздің 
басқа бөлігінен көз бұршагының түзілуіне себеп болады, ол индукциялык эсер 
еткен бас эктодермасынан көз көпіршігі бөлінгеннен кейін дамиды. Бас 
бөлігінен жылжып келе жатқан бөлігі нерв түтігі (аралық мига сэйкес келеді) көз 
көпіршігі осу барысында латеральды бағытта бас эктодермасына жетіп, онымен 
байланысқа түседі. Мұндай байланыс нәтижесінде түйіскен жерде көз бұрша- 
ғының қарашығының индукциясы жүреді (шартты түрде екіншілік индукция). 
Көз бұршақ ретінде детерминацияланған эктодерма бөлігі жуандап («көз 
бұршагы плакодасы»), медиальды бағытга нерв түтігі сияқты науаша түрінде 
емес, шар тэрізді түрге айналады («көз бұршағы көпіршігі»). Көз бұршағы 
көпіршігі бастың үстінде эктодермадан бөлінеді, эктодерма оның астына енген 
қарашық көпіршікпен бірігіп, ауасы шыққан доп сияқты болып қалады да, 
аралық мимен сабақша арқылы байланысатын «сабақшасы» болады. Бұл құры- 
лым, яғни қарашық тэрізді иілген көз көпіршігі коз бокалы деп аталады. Оның 
сыртқы қабатынан пигментті эпителий, ал ішкі қабатынан коз торшасы дамиды, 
ол нейрондардан, таяқшалар мен табақшалардан тұрады, бұларды да маман
данган нейрондар деп қарауга болады. Көз бокалының жиектері (эктодермага 
қараган жагы жэне ол біршама қарашықты қоршайды) көздің қабыгының 
түзілуіне қатысады жэне ересек жануардың көз қарашыгының жиегіне сәйкес 
келеді. Кейіннен дэнекер ұлпаның клеткалары пигментті эпителий маңынан 
тамырлы қабықша жэне склера түзеді, ал эктодерма эпителийінің астында, көз 
үстінде қасаң қабақтың реттелген дэнекер үлпасы пайда болады.

Бірқатар амфибия түрлеріне жүргізген зерттеулерде көз бұршагының экто- 
дермасының компетенция аймагы оның презумптивті аймагынан біршама кең. 
Латеральды эктодерманыц (бас артынан) астына ауыстырылган көз көпіршігі 
сол жерден де коз бүршагын жэне бүкіл коздің дамуына түрткі бола алады. 
Бүйірінде үшінші көзі бар бақашабақ пайда болады.

Көз бұршагы сияқты бас эктодермасынан біраз кешігіп, есту көпіршігі 
бөлінеді (ішкі құлақ бастамасы), ягни қошқар мүйіз бен жартылай сақиналы 
каналдар аралық ми бастамасынан индукцияланады. Есту көпіршігі өз кезегінде 
өзін қоршайтын дэнекер ұлпалы капсуланы индукциялайды да, соңында ішкі 
қүлақты жэне т.б. қүрамына енгізетін бас сүйек қаңқасының бір бөлігіне 
айналады. Эктодерма бірте-бірте нерв түтігінің, сонан соң көз бұршагының, ен 
соңында көз көпіршігінің қүзырлыгына (компетенциясына) ие болады (соңынан 
жогалтады) деп айтуға негіз бар.

Үлпаның жіктелуі тек позициялық ақпараттың берілуімен гана байланысты 
емес. Сүйек кемігінің лимфоцитке ұқсас баганалы клеткасы көбеюге қабілетгі жэне 
сэулеленген тышқандардың көк бауырында тұтастай колониялар түзе алады, бұл
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агар ортасы бір бактериялардан сондай бактериялар колониясыньщ өсуіне ұқсас. 
Бірак бактерия колониясы мен батан алы клеткалар колониясыньщ арасында 
айырмашылықгар бар. Бөліну барысында сүйек кемігінің батан алы клеткалары 
эртүрлі бола бастайды: біреулері эритроцитгердің, кейбірі сегмент-ядролы 
лейкоцитгердін, үшіншілері макрофагтардьщ жэне т.б. бастамалары болады. Мұнда 
сыртган келетін индукциялық эсер жоқ, дегенмен жіктелу (дифференцировка) 
жүреді жэне колония орны мен жіктелу арасында байланыс жоқ сияқты. Бұл жерде 
клеткалар жіктелуінің өзіндік индукция с ы туралы айтуга тура келеді, ол белгілі 
мүмкіндікпен түрлі багытгарда тұруы мүмкін. Клеткалар эртүрлі багыттагы 
бірнеше автоиндукторлар түзіп, белгілі-бір жагдайда, олардьщ біреуіне эсер еткен 
жагдайда, басқаларына компетенциясын жоғалтуы мүмкін.

16.5. Компетенция, индукция және детерминацияныц молекулалық
табиғаты  туралы  ж алпы  түсініктер

Бір қатар жатдайларда көрсетілгендей зат-индукторлар рөлінің паракринді 
эсері бар, ягни бастама-индуктордан біраз тереңдікке, бірнеше клетка қабатына 
ене алатын белокты факторлар атқарады. Мысалы, тауық эмбрионының аяқ- 
қолының зат-индуктор рөлін FGF-10 белогы, ягни фибробластгардың өсуінің 
факторы атқарады. Егер осы белокты гидрофильді гельден жасалған түйіршікке 
сіңдіріп, оны эмбрион бүйірінің эктодермасының астына, алдыңгы жэне артқы 
презумптивті аяқтарының арасына енгізсе, онда бұл жерден қалыпты аяқтарға 
қосымша 5-аяқ пайда болады (76-сурет).

Қалыпты жагдайда бұл агент мезодерманың 2 сегментінен түзіпеді:
1-сегмент 21-сомитгің алдьщда (алдыңгы аяқ), екіншісі 25-сомиттің артында 

орналасқан (артқы аяқ). Мезодерма 21-25 сомитгер деңгейінде қалыпты жагдайда 
FGF-8 тұзбейді. Бірақ, егер осы сомитерге қарама-қарсы FGF-8 бар гельді 
орналастырса, ол осы бөлімде қосымша аяқ түзеді. Бастаманың компетенцияга ие 
болуы (зат-индукторга жауап беру қабілеттігі)-бұл клеткаларда белоктық молекула- 
рецепторлардьщ синтезі. Олар индуктор-заттьщ молекулаларымен маманданган 
стереохимиялық байланыстарга түсуге қабілеті жэне индукторды қосып алган соң, 
бұл бастаманы детерминациялауга жэне жіктеуге әкелетін реакциялар каскадын 
жібере алады. Бұл мысалы, бастама клеткаларында ген транскрипциясын «қосу» 
жолымен жүзеге асады, геңді кодтайтын белок-ретгегіш, өз кезегінде осы мүшенің 
бастамасының морфогенезі үшін қажетгі транскрипцияны жүзеге асыратьш гендер 
ансамблін қосады. Көз бұршагы (көз көпіршігі-көз бұршақ) немесе нерв түтігі 
(хорда-нерв түтігі) индукциясы сияқты кейбір индукциялар қатаң жергілікті 
сипатта болмайды. Бұл жагдайда индуктордың эсер етуі индуктор-бастаманың 
орны арқылы емес, компетенцияньщ орнымен аныкталады. Бұл кезде индукция 
инструктивті емес, пермиссивті сипатқа ие болады жэне паракриндік эсерінен емес, 
эндокринді факторлар арқылы, ягни индуктор-затгар эндокринді бездерден қан 
агынымен келуі арқылы жүзеге асады. Мысал ретінде бақашабақтың бақага 
айналу метаморфозының индукциясын айтуга болады. Метаморфоз клеткалар- 
дың дернәсілдік популяциясының жаппай өлуі (апоптоз) арқылы жүзеге асады.
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76-сурет. Тауык эмбрионьшын 5-аягының фибробластардан есу факторы - индукторыньщ 
(FGF) көмегімен, оны гидрофильді гель түйіршігіне сіңдіріп, алдыңғы жэне арткы аяктарының 
бүршіктерінің арасындагы бүйір эктодермасының астына салып индукциялау. Жогарыда сол

жакта-3 күндік тауық эмбрионынын жалпы көрінісі.
A) Үрык тұлғасының алдыңгы және арткы аякгарыньщ бүршіктері бар учаскесі. Оң жақта-

алдыщ ы жэне арткы аяктан дамып келе жатқан канат пен аяк канкасы.
B) FG-н каныққан түйіршіктің трансплантацияланаган орны. Оң жақта алдьщғы жэне арткы 

аяқтардың кальптты қаңқалары, канат пен аяқтың белгілері бар қосымша бесінші аяктын
«химералардын» каңқасы. И

C) Алдыңғы аяқтын (W ), бірақ артқы аяқ (1е) емес, сол сиякты қосымша аяқ-кол бүршігінін 
алдыңгы жартысьшдагы (жебе) бүршіктердегі Тбх 5 генінің экспрессиясы (қара түс).
Д) Осыган ұқсас Т&х 4 генінің аяқ-қолдьщ арткы, бірақ алдыңгы бүршіктеріндегі емес және

аяқ-қолдагы қосымша бүршіктің артқы бөлігіндегі экспрессиясы.
Е) Қосымша аягы (жебе) индукцирленген балапаннын дамуынын соңгы сатысы.

Ғ) «Химералық» дамыган косымша аяқ (S.F.Gilbert бойьпшіа, “ Developmental biology”, 2003).

Ол тироксинмен (қалқанша бездің гормоны) индукцияланады. Оның әсеріне 
дернәсілдік клеткалық популяцияньщ компетенциясы рецепторлардың тироксинге
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синтезделу аркылы жүзеге асады. Белок - тироксин рецепторы осы гормонньщ 
молекуласымен қосылған соң баска белокпен дилер түзу қабілетіне ие болады жэне 
бұл «үштік» (гормон мен екі белок) транскрипциондық жиынтықгьщ қасиетін 
көрсстеді, ягни клеткалардың апоптоздық реакцияларын кодгайтын белоктар- 
гендер промоторларымен қосылып, осы клеткалардың «өзін-өзі өлтіруіне» алып 
келедід Бакашабакгың көптеген ұлпаларында метаморфоздьщ басталу алдында 
дернәсілдің компетентті клеткалар популяцияларымен қатар, кұзырсыз 
(компетентсіз) «ересек» клеткалар популяциялары пайда болады, бұлар тироксинге 
деген рецепторлардан айырылған болуы мүмкін. Көптеген дернэсілдік 
клеткалардың өлуіне қарай олардың орнын дефинитивтік органдарда «ересек» 
клеткалар популяциясы алмастырады. Кейбір (ересек бақаларда сақталмайтын) 
дернэсілдік органдарда, мысалы құйрыкта, барлық клеткалар өледі жэне мүндай 
мүшелер түгастай жойылады. Сонымен, компетенцияның молекулярлық негізі- 
клеткаларда индукторлардың молекула-рецепторларының болуы. Индукцияның 
молекулальпс негізі бастама-индуктор бөлетін паракринді немесе басқа сэйкес 
келетін типтегілерге зат-индуктор болып табылады, ал детерминация негізі- 
белоктардың транскрипциясы мен трансляциясын жүргізу. Мұның бэрі бізге 
белгілі-жалпы ұлпалық маманданган белоктар мен құрамдас цитофизиологиялық 
феномендердің жеке көріністері.

16.6. И ндукцияның екі еселеніп камтамасыз етілу принципі және 
индукциялы к механизмнің эволюциясы. И ндукциялык механизмнің

арнайлы лы гы

Туыстас түрлердің кейбір мүшелерінің бастамаларының индукциясын 
зерттегенде, «басты» бастама - индукторды алып тастаганда оның түзілуші мүшеге 
әсері бэрі бір болады, бірақ әдеттегідей жүрмейді. Кейбір амфибиялардың көз 
бұршагының дамуы осылай жүреді. Амфибияның бір түрлерінде көз бұршагының 
индукциясына дейін көз көпіршігін алып тастаса да, көз бұршағы дамиды, ал 
кейбірінде ол дамымай қалады. Бұл жерде көз көпіршігінен де (бұл жагдайда ол да 
күшті индуктор болып табылады) басқа индукторлар ретінде жұткыншақ 
энтодермасы да қызмет атқарады, ол презумптивті көз бұршагымен байланысқа көз 
көпіршігінен бұрын түсіп, кейіннен презумптивті жүрек мезодермасымен 
байланысады. Бұл құбылыс «екі еселі қамтамасыздандьфу» принципі деп аталады. 
Оньщ эволюциялык мағынасын келссі моментгерді ескеру арқыпы түсінуге болады.

1. Эктодерманьщ белгілі бір кұрылымды түзуге компетенциясы оның 
клеткаларының (әр аймақтардан) сол кұрылымды түзетін реакцияларга 
дайындыгын көрсетеді, бұл реакциялар тізбегін іске қосатын механизм керек, оны 
«триггер» деп атайды. Кейде мұндай жүйе бір табиги агентпен гана іске 
қосылмайды. Екі мысал келтірейік, біреуі триггер терминінің (қарудың шүріппесі) 
тууымен байланысты. «Қалыпты жагдайда» окгың атылуы үшін шүріппе, серіппе, 
пілте, ұңгы сияқты қару элементгері қажет. Бірак оқгы жай отқа салу аркылы да 
атуга болады. Бұл жагдайда серіппе, пілте кажет емес. Қарапайым факторлар- 
жогарғы температура октың жарылуына алып келеді. Биологияда да осыган ұқсас 
мысал бар. Қауіпті жогарғы температура (бірақ өлімге экелетін емес) көбелектің 
ұрықганбаган жұмыртқа клеткасының эмбрионының дамуын іске асыру мүмкін, 
ягни температура жүмыртқа клеткасына сперматозоидтьщ кірмей-ак оның
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бөлшектенуін жүргізеді (яғни қалыпты жағдайда триггер рөлін болшектену 
атқарады). Келесі мысал, бұлшық ет қалыпты жагдайда нерв бойынша келген козу 
арқылы жиырылады. Бірақ сұйылтылган түз қышқылын бұлшық етке тамызу 
арқылы да, бұлшық ет ортасының рН-н томендету арқылы да, оны жиыруға болады.

2. Нерв түтігін индукциялауды, экгодермада, тек табиги бастама индуктор 
ягни хорда арқылы гана жүргізіп қоймайды. Егер гаструла сатысында эктодерма 
астына теңіз шошқасы бауырының бір бөлшегін (ягни бөтен фактор) енпзсе, ол 
эктодермада нерв түтігін немесе оның алдыңғы мига еәйкес келетін бөлігін 
индукциялайды. Бұл кез-келген агент нерв түтігінің индукторы болады деген сөз 
емес. Мысалы, егер эктодерма астына теңіз шошқасы сүйек кемігінің бөлшегін 
орналастырса, ол нерв түтігін индукцияламайды, бірақ кейбір мезодермалық 
құрылымдар индукцияланады. : = ... :

Қандай жолмен ботен фактор-теңіз шошқасының бауыры-нерв түпгін 
индукциялайды? Мұнда бір қатар мүмкіндіктер жиынтыгы бар. Мысалы, бауыр 
құрамындагы күпггі эсер ететін заттар арқылы (ягни, тұз қышқылының бұлшық 
етке эсері сияқгы, бірақ қауіптілігі томен) оте күшті эсер етуі мүмкін. Бір жагынан 
бауырдагы амфибия хордасының бастамасының индукторына ұқсас химиялық 
агентгің бар болуын да ескеру керек. Бірақ теңіз шошқасының сүйек кемігінде 
ондайзатжоқ. ^  : ^

Гаструла эктодермасының астына бауырды не сүйек кемігін жеке-жеке 
отыргызса, ұрықтың жұлынын индукциялай алмайды. Бірақ екеуін де эктодерма 
астына отыргызса, алдыңгы ми мен мезодермалы остік құрылымдармен қатар 
жұлында индукцияланады. Жұлын дамуы үшін презумптивті нерв түтігінің екі 
индукторының да (бауырдагы жэне сүйек кемігіндегі) қажет екенін корсетеді. 
Қалыпты жагдайда оларга алгашқы ішек үстінің алдыңгы жэне артқы 
жагындагы индукторлар еэйкее келеді. ''1

3. Осы мэліметтерден жұгқыншақ пен жүрек бастамасьшда коз бұршағының 
индуктор-заты басты индуктор коз көпіршегіндегідей бар екендігін болжауга 
болады жэне кейбір амфибияда индукциялау үшін олар көп, кейбіреуінде аз
мөлшерде болады. г  І Н Я І

Коз бұршагының бірден екі немесе үш индукторыньщ (коз копіршігі,
жүтқыншақ жэне жүрек бастамалары) болуы эктодерманың коз бүршагына 
айналуына қабілетті, ягни бір қүлыпты ашатьш үш эртүрлі кілт болады. Кез келген 
жагдайда бүл үш «қайталау» бірден-бір позициялық ақпарат болып табылады (коз 
бұршагының бастың эктодермасындағы орны жайында). Осыган байланысты ДНҚ 
қүрылымын ашушылардың бірі Криктің айтқанын еске алуымыз қажет. Ол ми мен 
компьютер жұмысының ұқсастыкгарына терең үңілмеу керектігін ескерткен. 
«Компьютер қатаң математикалық принциптер негізінде жасалады, ал ми 
(эволюция барысында) не болса да жұмыс істейтінін іріктейді», - деп айтқан. 
Ескерте кететін жагдай, бұл ой ол экспериментальды эмбриология саласьшда 
зертгеулер жасаганнан кейін келген.

Белгілі-бір биологиялық агент белгілі-бір жерде жэне белгілі-бір уақытта 
пайда болып, мүшенің дамуына түрткі болатын ақпарат әкелді делік. Бұл жагдайда 
осы агентгің филогенез барысында сол агентке бейімделген трансдукциялық тізбек 
түзу арқылы сәйкес келетін биологиялық сигналга (мүше бастамасының 
индукторына) айналуы мүмкін.
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Жогарыдагы айтылгандардан экспериментальды даму биологиясы шешу- 
дін ориыиа позициялық ақпарат беруге байланысты көбірек сұрақтарды 
тудыргаиын көреміз. Бірак бұл оиың қазіргі жалпы биологияның ең қиын жэие 
күрдслі мәселелерінің біріи түсінуге маңызды прогресс болғандығын мойын- 
дауды қажет етеді. Соңгы жылдары жеке мүшелердің дамуы барысында пози
циялык ақпарат берілу мәселелерін зерттеу жұмыстары кең көлемде жүргізілуде. 
Келесі тарауда осы бағыттағы зерттеулердің мысалдары келтіріледі.

Өзін-езі тексеру сұрақтары :

1. Позициялык аппарат дегеніміз не?
2. Органдардың белгілі бір орында жэне белгілі бір уакытта ламуынын тікелей себептері 

жайындагы ілімнің басталуына негіз болтан Г.Шпеманның өте маңызды тәжірибелерінің бірінің 
мәні неде?

3. Органдар бастамаеьтыц нндукцияеы, эмбриологиялык компетенцияеы және 
детерминация, баетаманын презумптивті маңызы дегеніміз не?

4. Эпигенетикалык тұқым қуалаушылык дегеніміз не? Оның механизмі кандай? Мысал 
келтіріп түсіндіріңіз

5. Бастаманын компетенциясы оның презумптивтік маңызына Караганда кең ұгым дсгсн 
теориялық қагиданы мысап келтіріп түсіндіріңіз

6. Белгілі индукциялық эсердіц компетенциясы индукцияланатын органның презумптивтік 
манызына Караганда кен салалы деген теориялык кагиданы мысал келтіріп түсіндіріңіз

7. Компетенциянын молекулалық табигаты не?
8. Детерминациянын молекулалык табигаты не?
9. Эмбриональдык индукцияны екі еселеп қамтамасыз ету принципініц негізі не? Мысал 

келтіріціз



17-тарау. ОНТОГЕНЕЗДІҢ КЕЙБІР 
КЕЗЕҢДЕРІН ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬДЫ 

ТАЛДАУДЫҢ МЫСАЛДАРЫ

Даму механикасы мен дамудың казіргі молекулярлық генетикасы әдістерініц 
үйлесімділігі зерттеушілерге экспериментальды жолмен зертгеудің біршама ыңғайлы 
болатын кейбір органдардың, әсіресе, орталық жүйке жүйесінің, аяқ-колдардың, 
көздіц, жыныс мүшелерінің, өстік мезодерманын сегментациясы мен жіктелуінің 
(дифференцировка) алғашқы сатылары дамуының механизмдерін терен талдауға 
мүмкіндік берді. Осы күрылымдардын дамуын талдауды мысалға алып, біз білімімізді 
дамушы организмнің жеке органдарының дамуы жайында пікірлермен толыктыруы- 
мызға болады. Я

17.1. А лғаш қы  үйы м дасты руш ы ны ң қасиеттері мен рөлі

Алғашқы ұйымдастырушының клеткалары бластопордың үстіңгі ернінің, 
яғни қайырылудың алғашқы қозғалыстары басталатын аймақта, дамуы бары- 
сында қалыптасады. Бластопордың үстіңгі ернінде мына құрылымдар (басынан 
құйрығына қарай) қалыптасады: 1) жұтқыншақ эктодермасы; 2) бас мезодер- 
масы (прехордальды тақтайша жэне оның туындылары; 3) хорданың бастамасы 
(77-сурет). Ы

Алғашқы ұйымдастырушыға келесі маңызды функциялар кіреді:
1) прехордальды тақтайша мен хордомезодермаға өздігінен жіктелу қабі- 

леттілігі (детерминация); 2) мезодерма айналасын арқа жағына қарай индуцир- 
леуге қабілеттілік (сомиттерге айналу); 3) эктодерманы жүйке түтігіне айналуьш 
қамтамасыз етіп, арқаға қарай қозғау қабілеттілігі; 4) гаструляцияға байланысты 
клеткалык процестерді жүргізуге қабілеттілігі (инвагинация, архентерон 
төбесінің дененің болашақтағы алдыңғы жағына қарай бластоцель төбесінің 
фибронектин талшықтарының ішкі жағымен миграциясы). I

Молекулярлы-генетикалық әдістердің негізінде, бақаньщ эктодермасы мен 
мезодермасына (2-3 пункт) алғашқы ұйымдастырушы клеткаларыньщ «индук
ция л ay шы» әсері паракринді факторлардың көмегімен гаструла кезеңіне жетеді, 
кодтайтын гендер алғашқы ұйымдастырушыны экспрессирленетінін көрсетті. 
Бұл факторлардьщ эсер ету механизмі нерв клеткаларыньщ жіктелуінің «активті» 
индукциясына емес, ол клеткалардыц жіктелуін эпидермис бағытына қарай бол- 
дырмау. Эпидермис индукциясы жүйке түтігінің жіктелуін ары қарай ми құрылу 
бағытында дамуына мүмкіндік бермейді.
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2-кесте
Кейбір манызды немесе көбінесе, алгашкы уйымдастырушыда гана 

экспрессняланатын аттас гендермен кодталатын паракринді белоктар -
«индукторлар»

«ИндУктор» белоктардың 
атауы Мен экспрессия 
орны

Бслоктардын ксйбір қызметгері мен олардын эсерлерінің механнзмі

Noggin, Chordin, Xnr-3 
Follistatin (хорда баста
масы)

ВМР4 жэне ВМР2-ТИПТІ түрлері паракрннді факторлармен байланы
сады жэне сол аркылы презумптивті жүйке ұлпасы мен дорзальды 
мезодерманьщ клеткалары на қосылуына кедергі келтіреді, олардын 
эпидермис пен вентральды мезодермага айналуына жол бермейді

Frzb (мезодерманьщ пре- 
хордальды тактайшасы)

Wnt паракринді белокпен байланысады жэне эктодерма мен мезо
дерма клеткапарнын Wnt рецепторымен байланысын болдырмайды, 
ол алдьщгы ми бөлімі мен баска бас құрылымының дамуы үшін 
қажет

Dickkopf (мезодерманьщ 
прсхордальды тактайшасы)

Эктодерма жэне мезодерма клеткалары Wnt рецепторларымен бай
ланысады. Әсері Frzb-мен ұқсас.

Cerbenis (жұтқыншақ 
энтодермасы)

BMP, Nodal, Xwnt8 паракринді факторлармен байланысады, осы 
факторлардын барлыгы немесе олардың біркатарынын еркін эсер етуі 
нәтижесінде эктодерма жіктеліп, мидың прсзумшивті алдьщгы 
бөлімдері, мұрын, көз, емізікше эктодермасын тежеуші әсерге жол 
бермей, осы бастамалардын эпидермис немесе мидың арткы 

1 бөл імдерінің орнында дамуына мүмкіндік береді

Молекулярлы-генетикалық әдістердің негізінде, бақаның эктодермасы мен 
мезодермасына (2-3 пункт) алғашқы ұйымдастырушы клеткаларының «индук- 
циялаушы» эсері паракринді факторлардың көмегімен гаструла кезеңіне жетеді, 
кодтайтын гендер алгашқы ұйымдастырушыны экспрессирленетінін көреетті. 
Бұл факторлардьщ эсер ету механизмі нерв клеткаларының жіктелуінің «активті» 
индукциясына емес, ол клеткалардың жіктелуін эпидермис бағытына карай 
болдырмайды. Эпидермис индукциясы жүйке түтігінің жіктелуін ары қарай ми 
құрылу бағытында дамуга мүмкіндік бермейді.

Қалыпты жагдайда эпидермиске бағытталған эктодерманың, сол сияқты 
мезодерманың қан айналым жүйесі мен дене қуысының целомикалық төсе- 
нішіне жэне оның туындыларының жіктелуіне BMP индукторы сериясының 
(соның ішінде ВМР2 жэне ВМР4) паракринді факторлары болып табылады. Бұл 
паракринді факторлар алдымен соңғы бластуланьщ барлык эктодермасы мен 
мезодермасында транскрипцияланады. Олардың негізінде синтезделетін белок
тар эктодерма мен мезодерманың рецепторларымен байланысуға қабілетті, олар 
ұлпаларда гендер (Xventl, Xmsxl, Vox, Х от) экспрессиясын бастайды жэне 
эктодерманыц эпидермис багытында, ал мезодерманьщ қан айналу жүиесіне 
жэне т.б вентральды мезодерма туындыларыньщ даму багытына карай жік- 
телуіне жол береді. Алгашқы ұйымдастырушының гаструла кезеңіндегі хорда 
бастамасында кодтайтын гендер - chordin, noggin, follistatin, Cerberus жэне т.б. 
паракринді белоктар синтезделеді. Бұл белоктар хордадан жан-жаққа тарайды, 
осылайша BMP-мен байланысады жэне дорзальды эктодерма мен мезодерма 
клеткаларында BMP рецепторларымен байланысын болдырмаиды. Эпидермис- 
теп болашақ жүйке жүйесінің клеткаларының жіктелуі нәтижесінде мезодер- 
мада қан айналым мүшесінің арка жагында құрылуына мүмкіндік болмайды,

I
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бірақ кейіннен бұл клеткалардьщ жүйке жүйесі жэне сомиттерге жіктелуіне 
мүмкіндік береді, олардан остік қаңқа, арқа және аяқ-қол бұлшық еттері жэне
терінің кориумы бастама алады (77- сурет). Н

Бастың біршама алдына қарай орналасқан құрылымдарының, соның ішінде 
мидың алдыңғы бөлімдерінің, дамуы үшін болашақ миды калыптастыратын 
эктодермаға BMP эсерін ғана басып қоймау керек. Сол сияқты Wnt тұқымдасы- 
ның ішінде остік мезодерма емес, вентральды жэне латеральды мезодермалар 
боліп шығаратын Xwnt8 паракринді белоктардың осы клеткаларға эсерін де басу 
қажет. XwntS-ді нейральды эктодерманы оған сэйкес клеткалардьщ рецептор- 
ларымен байланыстырса, ол эктодерма клеткаларынын алдыңғы миға жіктелуіне 
мүмкіндік бермейді. Нейральды эктодерма клеткалары рецепторлармен қосылуы 
үшін оның «арналған» молекулаларының домені жұтқыншақ (Cerberus) бастама- 
сының немесе прехордальды тақгайшасының (Frzb) мезодермасыньщ паракринді 
агенттері «бос болмаса», онда Xwnt8 ешқандай да эсер ете алмайды. Xwnt8 
әсерін тоқтатудың басқа бір тэеілі молекулярлы тақтайшаның паракринді 
агентін (Diskkopf) нейральды эктодерма клеткаларында Xwnt8-H оз рецептор- 
ларымен қосу болып табылады. Xwnt8 сияқты, Diskkopf озінен-озі рецептордың 
мұндай белсенділігін тудьфа алмайды, бірақ Xwnt8-H молекулаларыньщ 
рецепторлармен қосылуына кедергі жасайды, осылайша рецепторларға тосқауыл
болады. Д  : f  Н

Cerberus генімен кодталған белоктың маманданған жэне әмбебап эсері 
біршама үлкен, бөлшектенудің ерте кезеңінде (32 клеткалык ұрық) бір құрсак 
вегетативті бластомерлермен аРНҚ-дан Cerberus геніне транскрипцияланған 
кезде, дамушы эмбрионның кеудееінің артқы болімінде қосымша бас қүрылымы 
дамиды. Сонымен қатар, олардың қалыптасуына Cerberus аРНҚ-мен қатысты 
клетка туындылары ғана емес, оны қоршаған «жергілікті клеткаларда» қатысады, 
өйткені олар Cerberus енгізілген жіктелуші клеткалар жағынан индукциялық 
эсерлерге ұшыраған. Келтірілген мәліметгер 77-суретте қорытьшдыланған.

Алғашқы ұйымдастырушы туындыларымен индуцирлеуші эпидермиске 
ВМР-нің эсері реакциялар тізбектерінің жүруіне экеледі. Ол жүйке жүйесінің 
бастамасында арнайы экспресснялаушы гендердің қосылуына себеп болады. 
Төменде осы тізбектердің кейбір элементтері келтірілген: Эктодермаға BMP
қатысуыньщ эсерінің болмауы------ »Smad 1/Smad 7 белоктарының томеніі
концентриялық қатынасы------ > SoxD жэне Xpou2 нейрализдеуші
транскрипциялык факторлардың экспрессиясы------ 1 пешоО генінің
экспрессиясы------ 1 нейральды жіктелу.

Эпидермистегі альтернативті жіктелудің тізбегі төмендегідей көрсетіледі:
Эктодермаға ВМР-ның эсері------ » S m adl------ >Smad7 белоктарьшьщ

жоғары концентриялы қатынасы------ 1 Smadl жэне Smad4-TiH бірге эсер
етуі------ 1 M sxl, GATA1, Vent эпидермализдеуші факторлар дьщ
экспрессиясы------ > нерв түтігінің болмауы үшін маңызды neurogenin генінің
экспрессиясы------ 1 neuroD генінің экспрессиясы------ > эпидермистің жіктелуі.
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жұтқыншақ энтодермасы

прехордальды тақтайшаның мезодермасы

хорда

7 7-сур ет. Алгашқы ұйымдастырушының туындылары синтездейтін паракринді 
белоктардьщ эпидермистін BMP жэне Nodal индукторларына ингибирлеуші эсерінің жобасы: 

Xwnt8 алдыңғы ми дамуының ингибиторының тиімділігіне нүктелері бар үзік сызыктармен өзара 
орналасуы, Шектеулі вертикалды сызыкга бірінші ұйымдастырушы өнімінің өзара орналасуы мен

ұйымдастырушы аймагы корсетілген

Алгашқы ұйымдастырушы мысалында көрсетілгендей, біз оны индукция 
деп атаймыз, ол белсенділік әсерімен ерекшеленбеуі мүмкін, соның ішінде 
индуцирлеиген ұлпаның ұлпалық маманданган генінің экспрессиясын қоса 
апьтернативті жіктелуге (эпидермиске) бағытталған дамуды болдырмауга эсер 
етеді, сонысымен басқаша жіктелу (нерв ұлпасына) потенциясын сақтап қалады.

17.2. Аяқ-қолдардыц дамуы

Омьфтқалылар аяқ-қолдарының дамуын экспериментальды түрде талдау 
даму биологиясының фундаментальды мәселелерін шешудегі микрохирургня- 
лық және молекулярлы-генетикалық зерттеудің мысалы болып табылады.

Аяқ-қол күрделі морфологиялық құрылым болгандыктан, соның мысалында 
осы мүшенің дамуының морфо-генетикалық процестерін жэне сол процестерді 
генетикалық «қамтамасыздандыру» мэселелерін қарастьфған тиімді.

Аяқ-қолдың қалыптасуына қатысатындар:
1. Клеткалык және ұлпалық жіктелу, ягни ең алдымен «классикалық» 

ұлпалар-сүйек, бұлшық ет, эпидермис жэне оның туындылары, тарамыстар,
кориум ұлпаларының түзілуі.

Бұл ұлпалар клеткаларыньщ жіктелуінің соңғы сатысындагы ең басты белгі 
осы үлпалардың негізгі қызметін сипаттайтын белоктардың синтезі болып 
табылады, олар аяқ-қолдың сегменті емес, тіпті оның өзіне де маманданбаган. 
Шындыгында да, көлденең жолакты бүлшық ет тек аяқ-қолда гана емес, қабыр- 
галарда да, омыртқа жотасының арқасында жэне баста да кездеседі. Осындай 
жагдай туралы сүйек үлпасы, дерма жэне эпидермис жайында да айтуга болады. 
Барлық органдарда эр ұлпаның «басты» кызметтерінің белоктарына бұлшық ет 
үшін актин мен миозин, дэнекер ұлпа үшін коллаген жэне т.б. болып табылады. 
Олардьщ басқа мүшелердің ұқсас белоктарынан айырмашылығы жок, ал болган 
жагдайда да ол аяқ-қол дамуына еш өзгешелік экелмейді.

I



Аяқ-қол эпидермисі эмбрионның латеральды бетінің эктодермасынан 
түзіледі. Кориум, шеміршек жэне сүйек үлпасы бүйір тақтайшадан (вентральды 
мезодерманьщ париетальды жапырақшасынан), ал бұлшық ет мезенхимадан 
(дененің кеуде краниальді бөлімінің миотомынан) дамиды. Сүтқоректілер мен 
құстарда бірінші кеуде омыртқасының реті сәйкес келмейді, өйткені сүтқоректі- 
лердің мойын омыртқасы 7, ал қүстарда одан да көп, бірақ кеуде клеткасының 
алдыңғы краниальды жиегі қүстар мен сүтқоректілерде Нохс-6 генінің экспресс- 
сиясының алдыңғы (краниальды) шекарасымен анықталады. Бұл гомология 
ұғымының жаңа қырын көрсетеді. Шынында да, тауықтар мен тышқандардың 
омыртқалар саны бірдейге жақын. Егер олардың омыртқаларын бірдей нөмірі- 
мен гомологиялы десек, онда 1 -кеуде омыртқасы бұл жануарларда гомологиялы 
емес. Егер бірдей Нох-гендерден түзілген омыртқалардың құрылымы гомоло
гиялы десек, онда тауық пен қаптесердің 1-кеуде омыртқалары гомологиялы 
болып саналадьі.

2. Цито- және гистоморфологиялық емес, ал анатоми ялы қ (макромор- 
фологиялық) ерекшеліктерді корсететін мүшенің өзіндік жіктелуі

Аяқ-қол дамуьшың үлкен 4 кезеңін көрсетуге болады:
І.Аяқ-қол алаңы; 2. Аяқ-қол бүршігі; 3. Негізгі қаңқалы жэне басқа 

элементтердің жіктелуі; 4. Жіктелген элементтердің өсуі.
Аяқ-қол алаңы — ұрық денесінің аяқ-қол дамуының морфологиялық белгі- 

лері жоқ, бірақ аяқ-қолга айналу қабілеті бар латеральді беті. Аяқ-қол алаңының 
(78-сурет) орта бөлігінде презумптивті аяқ-қол клеткаларына және қалыпты 
жагдайда аяқ-қол түзілуіне қатыспайтын, бірақ презумптивті аяқ-қол клетка- 
ларын орталық бөліктерін алып тастаганда, оны қалыптастыруга қабілеті бар 
сыртқы клеткалар тізбегінен тұрады. ш Н
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сомиттср пронефрос

нық бслдсуі 
аяк-колдарыпсрибрахиальды 

бүйір ұлпасы

78-сурет. Амфибия ұрығының алдыңғы аяқтарының алаңы. Алаң ортасында -  презумптивті 
аяқ-қолдар. Дөңгелек-алдыңгы бөлігі, презумптивті аяқ-қол белбеуі (жауъфын, бутана жэне 
басқалары). Алаңның артқы бөлігі мен шеті презумптивті аяқ-қолды алып тастағаннан кейін аяқ- 

қолды қалыптастьфуга кабілетті (S.F.Gilbtrt бойынша, “Developmental biology”, 2003)

Аяқ-қол бүршігі -  эпителий мен мезенхима клеткаларынан тұратын, 
көлемі үнемі ұлгаятын, аяқ-қол бастамасының ең алгашқы анатомиялық көрінісі 
болып табылатын, бастапқы кезде стилопода (қолдың қары/сан), зейгопода (қол 
білегі/сирақ) және аутопода (алақан/табан) сегменттеріне болінбеген эмбрион- 
ның латеральды беті.
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Негізгі каика элементтерінің жіктелуі басында тығыз мезенхима, сосын 
шеміршек, одан кейін түтікті сүйек түрінде болады. Жергілікті апоптоз қаты- 
суымен зейгоподаның оқшауланган саусақ пен сүйектерінің қалыптасуы клетка- 
лардың жоспарланған өлімі болып табылады (әсіресе, саусақгар арасьшдағы 
алгашкы жарғақтар клеткалары).

Жіктелген қаңқа және аяқ-қолдардьщ басқа кұрылымдардың өсуі негізгі 
кұрылымдар қалыптасқаннан кейін пренатальды және постнатальды (сүткорек- 
тілерде) кезеқдерге жалғасады жэне ұрык жолы денеге Караганда постнатальды 
кезенде ірі бола бастайды. Басқа мүшелер дамуындагыдай аяқ-қол дамуына да даму 
биологиясының негізгі ұғымдары тэн. Олар органдардың жіктелуін қамтамасыз 
ететін эмбриофизиЬлогиялык процестерді анықтайды: а) компетенцияның пайда 
болуы (инструкциялы индукциямен байланысты); ә) пермиссивті индукция; 
б) детерминация; в) морфологиялық (анатомиялык) жікгелу. Бұл ұгымдарды тек 

жалпы аяқ-қол дамуына гана емес, оның бөліктерінің және анатомиялық остерінің 
дамуына да қолдануға болады. Әртүрлі құрлық омырткалыларының аяқ-қолдары 
тек «бір жоспарлы құрылысты» гана еместігін есте ұстау керек. Олар: анатомиялық 
жағынан аяқ-қол белдеулерінің үш сүйегі, 1- проксимальды сүйек-стилопода,
2- орта бөлім сүйегі-зейгопода (шыбьщ жэне шынтақ, үжен асық жілік жэне оның 
садақша кіші сүйегі), дистальді бөлім негізгі сүйектер тобы - 3-аутопода (алақан мен 
табан). Олардьщ дамуының эмбриофизиологиялык механизмдері де ұқсас келеді. 
Әрине кұрылысында кейбір анатомиялық өзгешеліктері де кездеседі. Аламның 
жэне жоғары сатылы біраз омырткалылардың аяқ-қол бүршікгері мойын мен кеуде 
бөлімі түйіскен жерінде жэне бел мен сегізкөздің түйіскен жерінде дамиды.

Дене бүйірінен латеральды шығып тұрган аяқ-колда кем дегенде үш ості 
ажырату қабылданған: проксимо-дистальды (олар: ортан жіліктің басынан, 
боксе немесе тоқпан жіліктін басынан саусақ ұшына карай), алдыңғы-артқы 
(кранио-каудальды, ягни бас бармақтан кіші саусакка дейінгі багыт) жэне дорзо- 
вентральды (тырнақтан саусақ жастықшаларына қарай). Краниальды жатқан 
жэне болашак бас бармақ пен шыбық сүйек аймагындагы аяқ-қол бүршігінін 
бөлігін преаксиальды (ягни аяқ-қол осінінің алдында жатқан), ал калган кіші 
саусақ пен шынтақ сүйегі жатқан аймагын-постаксиальды деп атайды. Ересек 
сүткоректілердің аяқ-қолы эмбриондагы секілді екі жаққа емес, томен қарай 
бағытталган жэне кранио-каудальді ось медио-латеральды болады.

Аяқ-қол дамуындағы ақпараттар ағыны
Аяқ-қол дамитын жерді «корсету». Көптеген жағдайлардағыдай аяк-кол 

аймагының индукция с ының компетенциясын түзуде ретин қышқылы градиентінің 
мацызы зор. Бұл градиент Гензен түйіні аймагында ретин қышқылының синтезімен 
аныкталады жэне тура немесе жанама түрде дене сегментгерінің (болашақ моиын, 
кеуде, бел, сегізкөз және құйрық бөлімдері) Нох-гендерініц эр түрлі жиынтық- 
тарының «анатомиялык коды» Гензен түйшінен әртүрлі кашықгықта, репш 
қыптқьілъщьің концентрациясына байланысты, қосылуын анықгайды. Бұл 
сегментгердіц, тіпті сегмент боліктерініц осы болімдер шегінде жеке омырткаларга 
дейін дамуының шарты болып табылады. Қандай болган жағдайда да ретин 
қышқылыныц синтезін медикаментозды түрде тежесе, аяқ-қол дамымайды. Екінші 
жагьшан, егер бакашабактын қүйрығыныц бір бөлігін кесіп тастап және оны
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қайтадан регенерацияланып, жатқан жерш ретин қышқылымен өңдесе, оның
орнына көптеген артқы аяқгар дамиды. ;

Бұл ретин қышқылының регенерацияланған бластеманың клеткаларын кесіп 
тастаған жерінде дедифференцияның даму бағытьш құйрық дамитын бағытқа емес, 
дененің краниальды сегменті дамитын бағытқа өзгертеді деген сөз.

Алдыңғы аяқ Нох 6 генінің экспрессиясының алдыңгы шегі деңгейінде 
калыптасады, ол бірінші кеуде омыртқаға сәйкес келеді. Балапанның аяқ-қолыньщ 
алдыңғы бүршігі 16-19 сомит деңгейінде, артқысы 27-30 сомит деңгейінде 
орналасады (79-сурет). Балапан аяқ-қолдарының индукциясы FGF-10 паракринді 
индуктор бөлетін вентральды париетальды жапырақшасының целомдық мезодерма 
қатысуымен дамиды. Эктодерманың қалыпты жағдайда аяқ-қол дамымайтын 21 -25 
сомиттер деңгейінде алдыңғы жэне артқы аяқтары баетамаларының арасындағы 
аймаққа FGF-10 белогі сіңірілген гель орналастьфса, қосымша 5-аяқ-қол дамиды 
(79-сурет). Аяқ-қол сипаты (алдыңғы немесе артқы) кошіру орнына байланысты.
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79-сурет. Тауық ұрыгынын аяқ-қолдары
бөлігінін индукциясы.
A) 48 сағатгық саты.

Сол жакта жіктелген сомиттердің, оң 
жақта экспрессияланған пронефрос

FGF8-H жолагы.
Он жуан жолақ целомның париетальды 

жапырақшасының мезодермасынын 
(бүйір тақтайша) FGF10 бастапкы 
экспрессиясы. Ен он жолақ -  бүйір

эктодермасы.
B)50 сагаттық саты.

Wntb2 белогы 16-19 сомиттерге қарсы
FGF10 синтезін тұрақтандырады. 

С)54 сағаттык саты. FGF10 эктодермада 
Wnt3a экспрессия генімен апикальды 

эктодермальды кырды индуциялайды, ол 
өз кезегінде қырда FGF8 гені

экспрессиясын тудырады. Бұл өсу
индукторы және аяқ-қол бүршігінін 
мезодерма клеткаларынын жіктелуі. 

Төменде арткы аяктын индукциясы осы 
жоба бойынша берілген



Жеке даму биологиясы 245

Гельді алдыңғы аяқ аймағына жақын орналастырса, онда алдыңгы аяқ, ап артқы аяқ 
аймағына жақын орналастырса артқы аяқ дамиды. Егер гельді артқы және алдыңгы 
аяқгың ортасына орналастырса, краниальды жагы алдыңгы аяққа, каудальды жагы 
арткь’ аяқка ұқсас құбыжык аяқ-қол пайда болады. Бұл жагдайда аяқ-қол 
бастамасында Тв-х 5 гені де, Тв-х 4 гені де транскрипциялық кешен белогына 
экспрессияланады. Бұл гендер алдыңғы жэне артқы аяқ-қолдар айырмашылыгын 
анықтайтын гендер экспрессиясы барысында қатысатын транскрипциялық 
факторларды кодгайды. Индуктор (бұл жағдайда FGF-10) тек мүше индукция- 
ланатын жерде гана емес (бұл жагдайда алдыңгы жэне артқы аяқ), бүйір мезодер- 
масының біраз бөлігінде пайда болады, бірақ кейіннен FGF-10 генінің экспрессиясы 
алдыңгы аяқ аймагьінда Wnt 8с белогі, ал артқы аяқ аймагында Wnt 2 в белогі 
кемегімен тұрактанатын аяқ-қол бүршіктері аймагынан басқа жерлерде жойылады. 
Ягни аяқ-кол дамуыньщ ақпарат тасымалдаушысы FGF 10 индукторының өзі емес, 
бүйір мезодермадагы индуктордың түрақгы синтезделетін орнын анықтайтын Wnt 
белоктары болып табылады.

FGF-10 әсері эктодермада білік тэрізді құрылымның-AER (апикальді 
эктодермальды қыр (80-сурет), құрылымының да қалыптасуына қатысады. AFR 
аяқ-қолдың дамуында «ақпаратгық» («трансдукциялық») рөл атқарады.

FGF-10-шыгу тегі мен құрылымы жагынан фибробласттар есуінің факторы 
деп аталатын белоктар (Fibroblast Growth Factor) қатарына жататын паракринді 
агент. Аталуы осы белоктардың ашылу тарихымен байланысты, осыган орай 
олардын организмдер тіршілігінде атқаратын көптүрлі рөлін бейнелемейді.

AER-дің «ақпараттық» ролі оның FGF-10 эсерінен Wnt За белогін (басқаша 
аты р-катенин) синтездеу қабілетінің пайда болуы, ол ез кезегінде басқа паракринді 
фактор-FGF 8 белінуіне түрткі болады. Эктодерманыц аяқ-қол дамуына 
компетенциясы (кұзырлыгы) дененің латеральді бетімен гана қатац шектелген. Бұл 
эктодерманыц вентральды немесе дорзальды бөлігіне енгізген тэжірибелерден

көрінеді. Бұл жагдайда ешқандай косым
ша аяқ-қол пайда болмайды.

Проксимальды-дистальды ось 
бойымен аяқ-қол бастамасын сегмент- 
терге бөлшектеу. Аяқ-қол бүршіктерініц 
дамуы дененіц латеральды бетіндегі 
мезодермальды жэне эктодермальды 
компоненттердіц өзара эрекеттесіп, аяқ- 
қолдыц есуші бүршігін қалыптастырды. 
Аяқ-қол бастамасыныц есуі барысында, 
ол біртіндеп жеке белімдерге жіктеледі, 
алдьщгы аяқга жауырын, қолдьщ қыры, 
қол білегі, білезік, алақан, саусақ бо- 
лімдеріне, бұларга артқы аяқгагы сан, 
ортан жілік, сирак, табан болімдері сэйкес 
келеді. Аяқ-қол бүршігінің клеткалары- 

оп нан кебінесе, проксимальды құрылымдар,80-сурет. Тауық ұрыгыньщ аяк-кол ’ f
бүршігінің дистальды учаскесі. мы салы  қолдьщ  қыры, ап басқа клетка-

Апикальды эктодермальды қыр мен лардан кебінесе дистальды, мысалы қол 
эктодерма клеткалары көрінеді басы дамиды, бірақ эрқайсысыньщ  гено-
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типтері бірдей. Ягни аяқ-қол бүршіктерінің дамуы барысында олар бастамада 
қаншалықты дистальды немесе проксимальды орналасқандыгы туралы акпарат 
түсуі қажет. Бүл акпарат бслгілі-бір клсткадан иық немесе қол басы дамуы үшін 
әртүрлі гендер жиынтығы қатысатын жүмысты қосу керек. Демек, аяқ-қолдың 
проксимальды-дистальды осінің детерминациясының эр клеткаға эртүрлі ақпарат 
жеткізу механизмі болуы қажет. Ол қалай эрекет етеді?

Жоғарьща айтылгандай аяқ-қол бүршігінің “төбесінде” эктодерма апикальды 
эктодсрмальды қыр (АЭГ немесе AER -  агылшынша -  apical ectodermal ridge) деп 
аталатын құрылым түзеді (80-сурет). Қырдың бөлетін FGF-8 белогы (жэне баска 
FGF) аяқ-қол бүршігінің мезенхимасына эсер етеді. Аяқ-қол бүршігінің ерте 
кезеңіндегі оның концентрациясының градиентімен немесе FGF-8 диффундуция- 
лайтын «аймақга» бөлініп жатқан ғслеткалардың болу ұзактығы сол клеткалар қайсы 
сегментті түзетіндігін анықтайды. AER-ден негұрлым алые орналасса, немесе AER 
аймағында қысқа уақыт болса, соғүрлым олар аяқ-қолдың проксимальды бөлігін 
түзейді. - • *

AER-ді уақытынан ерте алып тастаса аяқ-қолдың дистальды бөліктерін емес, 
тек проксимальды сегменгтердің түзілуіне экеледі. AER-дің орнына FGF-8 
сіңірілген гельді аяқ-қол бүршігінің астына орнапастыруға болады (қара: 77-сурет).

FGF-8 диффузиясының ұзақ уақыт эсер етуінен гельден барлык сегменттері 
толық дамыган аяқ-қол дамиды. Бүл белоктың молекулалары диффуздық кабілеті 
нашар паракринді фактор ретінде эсер етеді де төсенішті эктодерманьщ мезенхима 
қабатына 200 мкм терендікке ғана сндірсді.

Мезенхиманың осы жұқа қабаты «професс аймағы» (PZ) деп аталады. Өсу 
жэне дамуы барысында аяқ-қол бүршігінің эктодерма жэне сол сиякты мезенхима 
клеткалары бөлінеді. Клеткалардыц кезекті бөлінуінен кейін PZ үлкейеді, оның 
қабаты қалыңдайды, бірақ диффузия тереңдігі сол күйінде 200 мкм қапады.

Демек PZ клеткаларыньщ бір бөлігі индуктор әсерінен тыс орналасады. 
Тыс аймақга бұл клеткалар да бөлінеді, бірақ FGF-8 оларга эсер етпейді.

Проксимальды-дистальды осі бойынша аяқ-қол сегменттерінің пайда 
болуын келесі тэжірибе арқьшы көрсетуге болады:

1. Егер тауық эмбрионының ерте аяқ-қол бүршігі сатысында AER-ды алып 
тастаса, балапан канатында иыгынан баска дистальды сегменттер-қолдың білегі 
мен алақан- түзілмейді. Егер AER алып тасталған жерге FGF-8 (немесе басқа 
FGF) сіңірілген гельді орналастырса, қолдың қарынан басқа қол білегі дамуымен 
катар канат та пайда болады, ал 1 тэуліктен кейін 2-имплантант енгізсе, барлык 
сегменттер дамиды (81-сурет). Л* /'•> " . 1

2. Егер аяқ-қол бүршігі дамып жатқан кезде тауык эмбрионынын (24-саты) 
AER жэне PZ-н алып тастап, олардьщ орнына біршама жас кұйрық бүршігінің 
құрылымдарын енгізсе канат, қолдың кары дамиды, одан дистальды жакта білек, 
тағы дистальды жақта қайтадан қолдың кары, сосын білек жэне кол басы 
дамиды (82-сурет). /  '■

Керісінше, жас бүршіктің AER мен PZ-н алып тастап, олардьщ орнына кэрі 
бүршіктің осы қүрылымдарын орналастырса, дамыган қанатқа кол басы 
бекінеді, қолдың кары мен білегі мүлде болмайды.

3. «Молекулалық-генетикалық гистохимия» эдістері (аРНҚ-ны тани алатын 
белгіленген зондгар көмегімен) арқылы аяқ-қол бастамасының эртүрлі сатысында 
Нох-ген жиынтыгының экспрессиясы көмегімен аяқ-қол сегменттерін (стилопода, 
зейгопода жэне аутопода) бөлуге болатындығы анықталды, яғни мұнда да
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«анатомиялық код» эсер етеді. Тауық эмбрионының аяқ-қол бүршігінің дистапьды 
бөлігінде стилопода дамытатын PZ клеткалары бөлініп жатқан кезде тек Нох d-9 
жэне Нох d—10 гендерінің экспрессиясы ғана аныкталады.

Қол қарының детерминациясы сатысында d сериясының 2 емес 5 гені (9- 
13) э^спрессияланады. Қол басы детерминациясы кезінде d-9 гені экспрессиясы 
жойыііады, бірақ d -10 —13 гендері жэне Нох -  гендерінің басқа серия гендері, а- 
12 және а-13 экспрессияланады.
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81-cypem. FGF белогының аяк-қол бүршігінін жіктелуі мен дамуындағы рөлінін дәлелі. А) аяк-кол 
бүршігінде АЭГ-ны алып тастау аяк-қолдың дистальды канкасынын жартылай дамуына экеледі.

В) АЭГ-сы алынган физиологиялық ерітіндімен қанвтққан аяқ-қолдың гельді түиіршігін 
ауыстырғанда днсталды қанканын дамуы өзгермейді. С) FGF-мен қаныккан түиіршікл енгізу 

алакан емес білектін дамуына әкеледі. Д) FGF-пен 1-түйіршекп ауыстырганда жэне оған қоса
2-түйіршікті ауыстырса, бүгін аяк-қолдьщ дамуьша экеледі

4. Нох а—11 және Нох d—11 гендерінің делециясы бар тышқандарда қолдың 
қарынан кейін білек дамымай, қол басы ғана дамиды (83-сурет). Нох d—13 
мутациясы гомозиготалы адамдардың қол басында кемшіліктер (саусақтарының
бірігуі) болады.

Яғни проксимо-дистальді ось бойынша жіктелуді анықтайтын ақпаратты 
кодтау мезенхиманың PZ клеткаларындагы FGF-8 концентрация градиентімен 
жэне PZ—даты клеткалардьщ бөліну санымен жүзеге асады. Бұл ақпаратты 
декодтау Нох- гендерінің белгілі-бір түрлерін енгізу арқылы жүреді.
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82-сурет. А) АЭГ-сы 
алынганнан кейінгі аяк-кол 

бүршігі жэне оны осы бүршіктің 
АЭГ-сына ауыстырса кол кары, 
білек, тагы кол кары жэне білек 

пен кол басынан тұратын 
соңгы бөлік дамиды. В) Сонгы 

бүршігіне АЭГ-ны кайта 
орналастырса, онда колдын 

карысыз, білексіз аяк-кол 
дамуына әкеледі

Эдетте клетка жіктелуінің жаңа бір сатысына өтуі үшін «апаттық» митоз 
жүру қажет. Бұл митозга дейін ДНҚ репликациясының жүруіне байланысты 
болуы мүмкін, ал ДНҚ-полимераза молекулалары барлық гендер арқылы, соның 
промоторлар арқылы өтеді. Бұл кезде олар ТК белоктарынан босауы қажет. Бұл 
промоторларга алдында репрессияга ұшыраган жаңа ТК белоктарының қосы- 
луына жагдай жасауы мүмкін жэне осылайша жіктелу жағдайын өзгертеді, 
турасын айтсак эпигенетикалық тұқым қуалаушылық жагдайын өзгертеді. 
Әрине, PZ-н бұрыннан шыққан клеткалардың орналасуы соңынан шыққандарга 
(дистальды жатқандар) қараганда біршама прокснмальды болады.
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83-cypem. Аяк-қол сегменттерінін Нох-генінін детерминациясын косу аркылы аныкталган 
А-тышканныи калыпты аяк-кол канкасы. В- жас гышканнын аяк-кол ынын кап кас ы Н ох-а-11 жэне 
Hox-d-11 делециясымен колдын білегі, C-Hox-d-l 3 мутациясындагы адам алаканы, Д-Нох гендер 

сериясьшын хромосомалары жэне олардын аяк-колдар сегменттермен сәйкестілігі
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В. Алдыңғы-артқы (кранио-каудальды) ось бойымен ұрықтың аяқ- 
қолдарының жіктелуінің жүруі

Дамудың тағы бір маңызды құбылысы -  кіші саусақгың (немесе осы түр үшін) 
табан' немесе алақанның артқы шетіне тэн даму орнын анықтайтын ZPA 
(полярдандырудың белсенділік аймағы) индукциясы (84-сурет). Егер аяқ-қол 
бүршігійін краниальды жиегіне қосымша ZPA орналастырса, онда қос жақты 
симметриялы екі еселенген кол басы түзіпеді, оның каудальды жэне краниальды 
жагында кіші саусак, ал қолдың ортасында бас бармакгар орналасады (84-сурет).

ZPA детерминациясының ең негізгі кезеңі Shh-генінің экспрессиясы. Бұл 
аймак бүршіктің каудальды бөлігі мезенхимасында FGF-8 көмегімен индукция- 

I ланады. FGF-8 индукциясына компетенция аяқ-қол бүршігінің каудальды жие- 
I гінен шектелген. Компетенция Нох в-8 жэне d Hand -  гендерініц преаксиальды
I емес, постаксиальды мезенхимада экспрессиялануына байланысты. Гендік- 

инженерлік тэжірибелерден Нох в - 8  генінің «эктоптиялық» экспрессиясы 
алынган жагдайда (ягни тек каудальды жиектің «калыпты» орнынан да тыс 
аймақтан), екі еселенген кос жақты симметриялы, каудальды жэне краниальды 
жақтарында да каудальды жаққа тэн саусактары бар кол дамыган.

Мезенхиманьщ преаксиальды емес постаксиальды бөлігінде ғана 
экспрессияланатын тагы бір ген-d  Hand гені. Оның экотоптық экспрессиясы 
айналы-симметриялы екі еселенген кол басын дамытады. Ол каудальды- 
краниальды полярлылықты анықтайтын басты Shh генінің транскрипциясы үшін 
кажет болуы мүмкін. Shh белогы аяқ - қолдың артқы жагынан (кіші саусақ жагы) 
алдыңгы (бас бармақ жагы) жагына енетін BMP 2 жэне BMP 7 паракринді 
факторлардың синтезін жүргізеді. BMP концентрациясының градиенті кандай 
саусақ дамитындыгын анықтайды. Үлкен концентрация кезінде кіші саусақ, аз 
концентрацияда бас бармақ, аралык концентрациялар да ортаңгы саусақтар 
дамиды.

84-сурет. Белсенділікті поляризациялайтын аймақ (ZPA) клеткаларынын аяк-қол бүршігінің 
каудальды бөлігіне балапан қанатының осындай баска эмбрионнын аяк-кол бүршігін ауыстыру 

тэжірибссі (он жакта кос жакты симметриялы дамушы аяқ-қолдың екі еселенген саусагынын 
каңкасы). Қалыпты жагдайда кол басынын алдыңғы (краниальды) шетіндегі сау.сақгар ортаңғы 

болігіндс пайда болады, ал калыпты жагдайда арткы шетінде орналаскан саусактар екі еселенуінің
алдынгы ца, артқы да шетінде орналасады

аядынгы шеп
белсенділікті 

поляризациялайтын! 
трансплантация 

аймагы

калыгггы ZPA

донор рсципент
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Саусақ дамуы үшін ВМР-ның саусақтың өзіндегі концентрациясы емес 
эмбриональды саусақаралық жарғағындағы концентрациясы маңызды. Егер 
саусақаралық жарғақты алып тастап, оның BMP агентінің белсенділігін ВМР- 
Noggin ингибиторы сіңірілген гель орналастыру арқылы төмендетсе, жарғақтың 
краниальды жағындағы саусаққа ұқсас саусақ дамиды. Мысалы, ортаңғы жэне 
сұқ саусақ арасындағы жаргақты алып тастап, орнына гель орналастырса, сұқ 
саусақгың орнына 2-бас бармақ пайда болады. BMP саусақ типі туралы ақпарат 
беруден басқа саусақаралық жаргақтың өздерінде апоптоз детерминациялайды, 
олар өздері жойылып, саусақтар оқшауланады (үйректерде BMP белогының бүл 
әсерін Gremlin ингибиторы тежейді де жаргақтар сақталады). Тауық эмбрио- 
нының жарғағына да осы ингибиторды енгізу арқылы жаргағын сақтап қалуға 
болады. ВМР-ның басқа түқымдастағы түрлері, мысалы, BMP 2 және GDF 5 қаңқа 
мезенхимасының шеміршекке енуіне кедергі жасап, буын дамитын аймаққа 
экспрессияланады. Noggin генінің мутациясы буын дамуын тоқтатып, аяқ-қол 
бүршігінің мезенхимасын шеміршекке айналдырып жібереді.

Shh белогы кранио-каудальды ось бойы жіктелуді іске асырады, сонымен 
қатар промоторларға немесе энхансерлерге қосылып олардың экспрессиясын 
жүргізетін Gli 3 транскрипциялық кешеннің посттранскрипциялық түрленуін 
жүзеге асырады. «Керілген» күйдің сақгалуына Shh жауап береді. Gli 3 белогьшың 
біраз бөлігі ДНҚ-ның сол сайттарымен, бірақ репрессор ретінде, байланысу 
қабілетіне ие бөліктер түзеді. Shh қатысында Gli 3 фактордың репрессорлық 
жэне активаторлық түрлері арасында градиент пайда болып, Shh экспрессиясы 
аймағына қарай активаторлы Gli 3 концентрациясы өсіп, краниальды жиекке 
қарай төмендейді. Төменгі қатынаста алақанның краниальды бөлігі, ал жогаргы 
қатынаста каудальды жиегі дамиды. Gli 3 мутациясы жоқ болган жагдайда 
тышқанның 6-11 саусагы дамып оларды қайсы саусақ (бас бармақ, кіші саусак) 
екендігін тану мүмкін емес. Осы мутацияга ұқсас мутация адамда да жүреді, 
артык саусак пайда болады жэне ми дамуының бұзылуына байланысты маңдай 
бөлігі биік болады (Григ синдромы). Активаторлык жэне репрессорлык гендер- 
дің дұрыс қатынасы белгілі-бір саусақтар детерминациясын жүргізіп, олардың 
санын шектеуі де мүмкін.

Gli 3-тің басқа мутантты аллелінде ол кодтайтын белок бірнеше гендердің 
репрессоры болып табылады. Бұл жагдайда артық саусақ пайда болып қана 
қоймай, гипофиз, гипоталамус, бүйрек, анус қүрылымдары да дамымай қапады. 
Бұл тиімділіктің плейотроптылыгы осы геннің дұрыс аллелі бірнеше морфогене- 
тикалық құбылыстарды реттеуге қатысатын белокты кодтайтындыгын көрсетеді. 
Shh генінің мутациясы кезінде, керісінше, саусак саны азаяды немесе тіпті 
саусақ дамымайды, ягни дистальді бөлімдері жоқ аяқ-қол дамиды. Краниальды 
жэне каудальды бөліктердіц (ягни преаксиальды жэне постаксиальды) арасын- 
дагы айырмашылықтар «3» пунктте айтылгандай Нох-гендерінің экспрессия- 
сына негізделген. Шындыгында да эртүрлі Нох-гендерінің экспрессия орындары 
аяқ-қол бүршігінде эртүрлі жерде орналаскан. Бүршіктің краниальды бөлігінде 
тек d-9 жэне d-Ю гендері, каудальды бөлікте d-11, d-12, d-13 гендері экспрес- 
сияланады. Каудальды ұшына қарай алыстаган сайын Нох-гендер экспрессиясы 
көбірек болады, номірі үлкен гендер, ягни ДНК-ның магыналы хромосомасының 
5-ұшына карай орналаскан гендер, экспрессиясы жүреді. Бұл шыбық сүйек
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(білектің преаксиальды бөлімі) жэне шынтақ сүйек (білектің постаксиальды 
бөлімі) Нох-гендерініц эртүрлі жиынтығымен анықталатындығын білдіреді. 
Шынтақ сүйектері даму үшін d-11-13 гендер болуы керек, ал шыбық сүйек үшін 
бұл гендер қажет емес.

Қол-басының кранио-каудальды жіктелуі Нох-гендердің экспрессиясыз 
жүруі мүмкін емес. Аяқ-қол бүршігінің дистальды жағының краниальды бөлімі 
(бас бармақ аймағы) детерминация барысында Нох а-13 гені экспрессиялануы 
кажет. Каудальды бөлім-а-13, d-13 гендері, одан да ары каудальды бөлімін (кіші 
саусақ бөлімі)-а-12, а-11, d-10-12 гендері экспрессиялайды.

Г. Аяқ-қол бастамасының дорзо-вентральды ось бойымен жіктелуі
Аяқ-қол дам^ьіньщ үшінші анықтауышы аяқ-қол бүршігінің жоғаргы 

бөлігіндегі саусақ элементгерінің дорзальды жагының, соның ішінде тырнақтың, 
эпителийінің индукциясы. Аяқ-қол бүршігінің вентральды емес дорзальды 
эпидермисінде алғашқы болып транскрипцияланатын геном, оның саусакгардың 
дорзо-вентральды осінің детерминациясына қатысы бар, транскрипциялаушы 
фактор Lmxl белогының синтезін дорзальды мезенхимада индукциялайтын 
паракринді белокты кодгайтын Wnt 7а гені болып табылады. Wnt 7а делециясы 
эсерінен тырнақ (түяқ) болмайды жэне саусақтардың жастықшасы тек 
вентральды жагында емес, дорзальды жагында да дамиды. Адам тератология- 
сынан белгілі болгандай Lm xl мутациясы кезінде тырнақ жэне тізе тоста-
ганшасы дамымайды.

Аяқ-қол құрылымдық элементтерінің детерминациялау механизмдерін 
зерттеу барысында біз оларды шартты түрде бөлеміз. Зерттеу үшін таңдап алган 
осьтерге байланысты негізінде бұл механизмдер бір-бірімен тыгыз байланыста 
болады. Мысалы, FGF-8 белогы аяқ-қолдың проксимо-дистальды осінің 
жіктелуін бақылайды, ал dHAND-пен бірге Shh экспрессиясы индукциясын 
қамтамасыз етеді, ал Shh жогарыда белгілі болгандай кранио-каудальды ось 
бойынша жіктелуін іске асырады. Wnt7a гені аяқ-қол бүршігінің дорзальды 
эктодермасында экспрессияланып, аяқ-қолдың дорзо-вентральды жіктелуін 
анықтайды, сонымен қатар кранио-каудальды ось детерминациясына да каты- 
сады. Wnt 7а гені жоқ тышқандар мен аяқ-қол бүршігініц дорзальды эктодер- 
масы алып тасталган тауық эмбрионында тырнақ дамымайды жэне қолдыц 
каудальды жагындагы саусақтары болмайды. Бұл Wnt 7а гені болмаган жагдайда 
Shh синтезін тежеумен байланысты. Ягни Wnt7a ZPA-да Shh синтезін колдау 
үшін қажет. Аяқ-қол бүршігі мезенхимасынан дорзальды эктодерманы алып 
тастап, оның орнына Wnt 7а экспрессиясы бар гендік-инженерлік вирусты 
конструкция енгізсе, Shh синтезі калпына келіп, каудальды саусактар дамиды.

Аяқ-қол бүршігінің белсенді өсуі FGF бөлетін AER-дің болуына байла
нысты. AER-re экзогенді BMP енгізсе AER кэдімгі эктодерма эпителийіне 
айналып FGF бөлінуі тоқтайды. Аяқ-қол дамуының белгілі-бір кезеңінде AER өз 
тіршілігін жояды. Егер BMP Noggin ингибитор белогын енгізсе, онда AER 
деградациясы бірнеше күнге тежеледі. Ягни BMP эсері қалыпты жагдайда 
белгілі-бір уақытқа дейін тоқтап, алгашқы, аяқ-қолдың дамуын да AER эсерін 
тежемейді. Shh белогы ВМР-діц уақытган бұрын эсерін тежейтін Gremlin бело- 
гының экспрессиясын тудырып, осы арқылы АЕР-дің уакытын бұрын болатын 
деградациясынан қоргайды жэне бүршіктің дорзальды эпидермисінде Wnt 7а-ң 
уақьггтан бүрын болатын экспрессиясын да тежейді.
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А лды ңғы  жэне артқы  аяқтар  ' ж
Жоғарыда айтылған құбылыстардың бэрінде алдыңғы жэне арткы аяқтарда 

бірдей морфогенетикалық процесс жүреді (іске кіріскен гендер тізімі бойынша), 
бірақ соған қарамастан кейбір айырмашьілықгары бар жэне «құрылыс жоспары- 
ның» ортақ болуына қарамастан олар артқы, алдыңгы аяқтарының қүрылымындагы 
ерекшеліктерге негізделген. Алдыңғы аяқгың Твх5 жэне артқы аяқгың Твх4 
транскрипциялык факторларының маңыздылығы анықталған. Тауық эмбрионыньщ 
латеральды аймагына Твх4 гені орналастырылған вирус енгізсе, қанаттьщ орнына 
аяқ дамиды. Алдыщы жэне артқы аяктар формаларының ерекшеліктері, олардагы 
клеткалық адгезия гендерінің экспрессия ерекшелігіне байланысты, өйткені адгезия 
процестері организмінің құрылымдық элементтерін ерекшелендіреді, ал кейіннен 
дамыган құрылымдардың жергілікті өсу қүбылыстарымен толықгырылады.

Эмбрионның қол-аягының негізгі құрьшымдық элементтері дамыганнан 
кейін, олар ұлгаяды, шеміршек элементтері сүйек элементтеріне ауысады және 
тагы баеқа өзгеріетер жүреді. ’ .V,

Сол жэне оң жақ аяқтарының үйлесуі, ұрықтың өсуі және постнатальдық 
өсудің барысында алдьщгы жэне артқы аяқтар мен омыртқа жотасының күрт 
үлғаюы көптеген жүмбақтарга толы. д

Сан мен сирақ сүйектеріне дейін болтан шеміршектердің үзарып осуіне 
байланысты брахиоподия (вр) деп аталатын гендер белсенді күйге түседі. Бүл 
гендердің рецессивті мутантты аллельдері шеміршек дамуын тежейтіндіктен солай 
аталады. Осы қүбылыс рецессивті мутация бойынша, гомозиготаларда агзалардың 
қалыпты жагдайга қараганда, дененің осы мүшелерінің осуін тежейді де, ересек 
особьтардың аяқ-қолдары қысқа болады (ергежейлік). Бір қызыгы осудің тежелуін 
аяқ-қолдьщ тек постаксиальды болімдегі қалыпты гендердің онімдері жүргізеді. 
Тышқанның аяқтарының преаксиальды бөлімінің шеміршек бастамасьшьщ 
мутантты аллелі бар гені in vitro жағдайында эксплантациялаганда осуді тежемейді, 
ал постаксиальды қүрылымда in vitro жэне in vivo жагдайында өсуі тежеледі. 
Асықты жілік пен оның сабақша сүйегін бірге өсіргенде екеуінің де өсуі тежеледі. 
Мутация бойынша, гетерозиготалы (вр+) шеміршек бастамаларыньщ-алгашқьща 
осуі тежеледі, сосьш мутантты ген экспрессиясы аяқгалғаннан кейін қалыпты 
күйден тез өсіп, ұзындыгы бойынша қалыпты тышқандардан аеып озады.

17.3. Көздіц дамуы  4

Көз (көз көпіршіктерінің) бастамалары жүпсыз мүше ретінде Рах 6, Six, Рхі 
гендерінің қатысьшда индукцняланады. Бірақ нерв түтігі бөлімінде аралық мига 
сәйкес келетін, коз астында жатқан прехордалық пластинка (тактайша) бастаманың 
ортаңгы бөлігіне Shh паракринді фактор бөліп, осы жерден Рахб транскрипциялык 
фактор генін жэне Рахб-га тэуелді пролиферация мен бастаманың орталық бөлігінің 
өсуін тежейді. Латеральды жақгары осіп шыгыңқы коз көпіршігі түзіледі (85- 
сурет). Shh жоқ болган жагдайда жұпсыз коз («циклопия» синдромы) дамып, 
гипофиз түзілмей туылганнан кейін агзаның өміршеңдік қабілеті жойылады.

Жогарыда айтылгандай, көз копіршігі бақа (Xenopus) басьшьщ компетентгі 
эктодермасында көз бұршагын индукциялауга қабілетті. Компетенцияның пайда 
болу шарты эктодермада Рахб генінің экспрессиясы болып табылады. Бұл ген коз 
көпіршігінде де экспрессияланады. Белгілі-бір мутация болган кезде мутантты Рахб 
генін эктодерма астына дұрыс генотипі бар коз копіршігін орналастырса да коз
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буршагынын индукциясы жүрмейді. Егер дұрыс Рахб генін эктодерма астында 
мутантты гсні бар коз көпіршігін орналастырса, коз бұршағы ойдагыдай дамиды. 
Ягни көз бұршагының дамуы үшін дұрыс Рахб гені индукцияланатын көз 
көпіршігіндс емес, ол компонент эктодермада болуы кажет.

Қөз көпіршігі экю дер мага екі паракринді факторлардың катысуымсн 
индукциялык эсер етеді:

1) BMP 4 -  эктодермада 2 транскрипциялык факторлардьщ (Sox2 жэне 
Sox 3) пайда болуын индукциялайды.

2) FGF8 -  эктодермада L -  Mat транскрипциялык фактордьщ пайда болуын
индукциялайды.

Рах 6 жэне осы үш транскрипциялык факторлардьщ эктодерманыц белгілі- 
бір аймактарындагы экспрессиясы индукцияпанган клеткалардан коз бұршагын
дамытады.

Коз бұршагы, оз кезегінде, жогаргы жагынан коллагснді клетка аралык зат 
болетін мүйізді қабықтың баганалы эпителийін индукциялайды. Бұл клетка аралық 
зат осы эпителий астына капқанша безінің гормоны эсерінен сусызданып, 
мөлдірленген касац қабагын түзетін эктомезенхиманың енуіне себеп болады. 
Сонымен катар, коз бұршагы коз бокалына жэне пигментп эпителийге жіктслуді 
индукциялайды.

17.4. Жыныспен байланысты мүшелердін дамуы

Жыныспсн байланысты мүшелерге гонадалармен катар жыныс өнімдерін 
шыгаруды немесе ана денесінде дамыган организмді жэне ұрпагын осіруге 
кажетті мүшелерді, мысалы сүг бездері, камтамасыз ететін қүрылымдар жатады.

Омыртқалыларда гонадалар екі түрлі бастамадан: алгашкы жыныс клетка- 
ларынан (АЖК) жэне арка жагындагы шажыркайга жақын целомдагы аралық 
мезодермадан шыгарылатын жыныс білігінен калыптасады. Алгашкы жыныс 
клеткалары гонадада смес, ұрық денесінің басқа жерінен дамиды да, ең соңында, 
даму барысында, жыныс білігінен миграцияланады.

Алғашқы жыныс клеткаларының дамуы
Құйрықсыз амфибиялардын (Xenopus) ұрыкганбаган жүмыртка клетка- 

ларының вегстативті полюсінде сарыуьгз түйіршіктерімен тыгыз байланысқан 
болашак алгашкы жыныс клеткаларының цитоплазмалық детерминанттары 
айкындалады. Оларды құрамындагы X cat 2 генінің транскриптілері аркылы 
анықгауға болады.

Цитоплазманың осындай цитохимиялық ерекше аймагында белоктар жэне 
кейбір РНҚ түрлері, соның ішінде митохондриялык рибосомалы РНҚ, коса болады. 
Бұл цитоплазма герминальдык түйіршіктермен жэне олардың арасындагы 
матрикспен сипатгалады. Оның цитохимиялык ерекшелігі транскрипция мен 
трансляцияны токгату қабілеті болып табылады. Бөлшектенудіц алгашкы саты- 
ларында бұл цитоплазма бластомерлердің бөлшектену сатыларының қатысуымен 
бластоцельдьщ түбіне ауысып, бірнеше клеткалардың кұрамында болып, ішектщ 
каудальды жагында орналаскан энтодерма клеткаларының құрамында калады. Сол 
жерден бұл клеткалар шажырқай бастамасы бойымен гонада бастамаларына-жыныс
білікғеріне көшеді (85-сурет).
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Миграция бағыты АЖК псевдоподиялары орналаскан фибронектин тал- 
шықгарына сэйкес анықталады. ■ -

Мезентерияны Xenopus фибронектиндеріне қарсы антиденелермен өндегенде, 
ол АЖК-дың фибронектин адгезиясына жэне олардьщ гонада бастамасының 
миграциясьша кедергі жасайды. Миграция барысында олар 3 рет бөлінсді жэне 
гонада бастамасына шамамен 30 АЖК енеді де, соньщ құрамында бөлінуін тоқ- 
татпай жыныс клеткаларьш түзейді.

Құйрықты амфибияларда осыган ұқсас жыныс клеткаларыньщ цитоплаз- 
малық детерминанттары байқалмаган. Мүмкін, алгашқы жыныс клеткалары 
мезодерманьщ гаструляция сатысында бластопордың вентро-латеральды срні 
аркылы қайырылған бөлігінде индукцияланады. I
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85-сурепи Алам гонадасының дамуы. Жогарыда (жүктіліктің 4-аптасы)-жыныс білігінің 
бастамасы шажырақай бастамасына целом куысына жақын жатады. Вольф өзегі мсн мезонефрос 
каналшалары корінеді. Төменде (6 апта). Біліктің целомикалык эпителийі пролиферленсді жәнс 

жыныс білігініц мезенхимасының ішіне енстін тәж түзіледі. Бұл аналық жыныс безінің 
фолликулярлы клеткасы немесе аталык жыныс безінің каналшапарының Сертоли клеткасы. 
Мюллер өзсгі калыптасады. Жүктіліктің 8-аптасында аталық және анапык жыныс бездсрінің 
ерскіиеліктері байкалады. Аталык жыныс безініц эпитслиапды тэждсрі күшті дамиды жэне 

целомикалык эпителиймен байланысын жоғалтады, анапық безде тәждер біршама деградирленеді 
жэне эпителиймен байланысын сакгайды. 16-аптада аталык безде Вольф өзегі өседі жэне эпителий 

тэжімен байланыска түседі. 20-аптада анапык безде эпителий тэждерінің қалдықтары жеке
фолликулаларға ыдырайды. Вольф өзегімен байланые болмайды
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Құстар мен бауырымен жорғалаушыларда ең алдымен гипобласттағы zona 
pellusida-ның орта бөлігіндегі апғашқы жыныс клеткаларын байқауға болады, 
сосын олар ұрықтан тыс ұлпалар аймағына қарай көшіп, орақ тэрізді аймакты 
(герминальды орақ) алып жатады. Осы жерде олар пролиферацияланады, қан 
тамырларына енеді, қан арқылы артқы ішек аймағына тасымалданады. Одан 
кейін қан тамырынан шығып, эндотелий клеткалары саңылаулары арқылы ша- 
жырқай бастамасына енеді, олар сол жерден жыныс білігіне хемотаксис көмегі- 
мен миграциялануы мүмкін. Сүтқоректілерде алғашқы жыныс клеткаларын 
(олардың гистохимиялық кұрылымы, көбінесе, АЖК-дағы сілтілі фосфатаза 
мөлшерінің көптігіне байланысты) эпибластгың каудальды бөлігінде (апгашқы 
саланың каудальды ұшы аймагы), ұрыктан тыс эктодермамен біріккен жерінде 
ажыратуға болады. Соңғысы АЖК-ның эпибласт жиегінде пайда болуын индук- 
циялайтын болуы керек. Бір кызығы, эмбрионның бөлшектенуін алғашқы 
барлық клеткаларда Oct 4 гені экспрессияланады, бірак бөлінетін клеткалардың 
жаңа ұрпактарының тотипотенттілік қасиетінің жоғапуына байланысты ол 
экспрессияланбайды. Бластоциста сатысында ол тек ішкі клеткаларда ғана 
экспрессияланады, бірақ трофобластта емес, ал ұрық дамыган сайын Oct 4 экс
прессиясы тек алғашқы жыныс клеткаларында, эмбриональды тұқым бездерінде, 
жетілмеген сперматогониялар мен овоциттерде ғана жүреді. Сонымен, аналык 
организмде Oct 4 генінің экспрессиясы ұрық жолы клеткаларын «белгілейді». 
Осы геннің экспрессиясы клеткалардың тотипотенттілік қасиетінің, ягни клет- 
кага белгілі-бір ұлпалық касиет беретін эпигенетикалық тұқым қуалаушылык- 
тың сақталуыи көрсетеді. Органогенез сатысында (тышқанда жүктіліктің 8-күні) 
АЖК-ы артқы ішек энтодермасында көруге болады. 11-күні шажырқай 
бастамасы арқылы гонада бастамасы жыныс білігіне көшеді. Миграция 
барысында олар көбейеді, ол үшін олар SCF (stem cell factor-бағаналы клеткалар 
факторы) белогымен байланыска түсу қажет. Бұл белок АЖК миграциясы 
кезінде байланысатын клеткалардьщ цитомембранасының құрамына кіреді. SCF 
генінің немесе оның с-кіі рецепторының мутациясы АЖК дефицитіне жэне 
меланоциттер мен сүйек кемігі клеткаларынын жетіспеушілігіне экеледі. 11 күндік 
тышкан эмбрионына in vitro енгізілген АЖК SCF жетіспеушілігі жагдайында 
апоітгозға ұшырайды. SCF жэне LIF (лейкомия тежеуші фактор) белогын қос- 
қанда апоптоз тежеледі. FGF 2 (фибробласттар өсуінің факторы) косқанда 
клеткаларда бластоцистаның ішкі клеткаларындагыдай тотипотентгілік қасиеті 
пайда болады. Осындай клеткаларды медицинада қалпына келмейтін бұзылган 
ұлпа клеткаларын алмастыратын әмбебап материал ретінде пайдалануга болады 
деген болжам бар.

Көптеген омыртқасыздардың, соның ішінде дрозофилалардың, жұмыртка 
клеткаларында алгашкы жыныс клеткаларынын айқын көрінетін цитоплазмалық 
детерминанттары бар. Дрозофилада олар жұмыртқаның артқы полюсінде орна- 
ласқан жэне күрамында қүйрықсыз космекенділердін цитоплазмалық детерми- 
нанттарындағы белоктарга ұқсас белоктар болады.

Гонадалардың дамуы
Гонадалардың дамуын адамды мысалга алып қарастырайық. Жыныс білігі 

дамудың 4-аптасында байқалады. Ондағы жыныс білігінің үстіндегі целомды
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құрсақ қуысын төсеп жатқан эпителийдің қалың қабаты-генитальды қыры мен 
мезенхима-гистологиялық жап»інан ажыратылады. Осы сатыдан бастап жэне 7- 
аптаға дейін аталық жыныс безі мен жұмыртқа безі гистологиялык жагынан 
ажыратылмайды. Генитальды қырдың білік мезенхимасына эпителий өсінділері 
бірігеді жэне қырмен байланысын сақтайды (алгашқы жыныс жіпшелері). 
Жыныс білігі латеральды жагындағы мезенхимасында мезонефрос каналшалары 
мен Мюллер жэне Вольф озектері дамитын білік орналасады. Мезонефрос жэне 
Вольф өзекшелері дамудың 4-аптасында байқалады. Мюллер өзегі 6-аптада 
жақсы корінеді жэне ол Вольф өзегінен вентральды жэне латеральды жақта 
орналасады. s ■щ§ j j j | . МУ|  . f c ' l  "

Жүктіліктің 8-аптасында аналық жынысты эмбрионда алгашқы жыныс 
жіпшелері гонаданы қаптап жатқан целомдық эпителиймен байланыста болады, 
сонымен қатар гонада мезенхимасына енген ең терең эпителий өскіндері дегенера- 
цияланады. Аталық жынысты эмбриондардың алгашқы жыныс жіпшелері күш- 
тірек дамиды, бірақ гонаданы жауып жататын целомдық эпителиймен байланысын 
үзеді. v 4  : Щ

Ж ы ны с дамуының генетикасы бойынша кейбір мэліме ггер
Жыныс дамуында оның алгашқы жэне соңгы детерминациясын ажыратады. 

Алгашқы детерминация дегеніміз гонадалар (тұқым безі не жұмыртқа безі), ал 
соңгысы-көбеюге кагысатын басқа мүшелер дсгсрминациясы.

Ж ы ны сты ң алғаш қы  детерминациясы
Қалыпты жагдайда сүтқоректілерде аталық жыныстың қысқа иыгында SRY 

(Sex determining Region of Ү chromosome) гені бар Ү-хромосомасымен анықталады. 
Тек Ү-хромосомасының осы аймагы жойылганда гана аналық жыныс пайда болады.

Жұмыртқа клеткасының немесе сперматозоидгардың гаметаларының жіктелуі 
(дифференцировкасы) олардың өз генотипімен анықталмайды, өйткені спермато- 
зоидтар дамитын сперматидтердің жартысы жұмыртқа клсткасындагыдай тек Ү- 
хромосома емес, Х-хромосомасынан тұрады, осыган қарамастан сперматозоид 
түзіпеді.

Еркектерге тэн SRY белогы 223 аминқышқылынан тұрады. Оныц ДНҚ 
аймақтарын бүгетін қабілетке ие ДНҚ-мен домен байланысы бар.

Аналыктардың кариотипінде калыпты жагдайда Ү- хромосомасы жоқ. Бірак, 
кейде ХҮ кариотипті эйелдерде кездеседі. Бұл жагдайда Ү-хромосомасының SRY 
бар аймагы жоқ немесе ДНҚ бүгетін белокты кодтайтын ген мутацияга ұшыраган.

Гонаданың гистологиялык ерекшеліктері пайда болудың алдында тұқым 
безінде SRY- локусының экспрессиясы байқалады да, кейін ол тоқтайды.

Аталық пронуклеуске XX аналық кариотипті бар тышқанның зиготасын, 
құрамында SRY гені бар, ДНҚ-ң бөлінген учаскесіне енгізіп, соңынан дамушы 
эмбрионды жатырдың жыныс жолына кайтадан қайтарса, эмбрионда аталык 
тұқым безі мен жыныс мүшесінің дамуына алып келеді, бірақ аталық тұқым без- 
дерінде адамның осыган сэйкес ХХҮ генотипінде сперматозоидтар дамымайды 
(адамдагы Кляйнфельтср синдромы).

SRY гснімен кодталатьш транскрипциялык факторды қосатын гендер 
жайында накты мэліметтер жок. Осындай гендердің бірі жыныс хромосомапарында
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емес, аутосомаларда орналаскан Sox 9 гені болуы мүмкін. Бұл локус SRY-ға 
Караганда сүтқоректілерде кездеспейді, бірақ омыртқалылардың басқа кластарында 
жыныс детерминациясына қатысатьш гомологтары бар. Егер тышқан геномында 
XX аналық кариотипі бар Sox 9 генінің 2 көшірмесінің орнына 3 көшірмесі болса 
(зигогага қосымша Sox 9 генін трансгендеу тәжірибесінде), онда Ү- хромосомасы 
болмаса да аталык жыныс пайда болады. Керісінше, Sox 9 генінің біреуі генотипте 
болмаса, онда 4 жагдайдың 3-де ХҮ-генотипі болса да ұрғашы немесе гермафродит 
дамиды. Сонымен қатар Sox 9 генінің 2-көшірмесі болмаган жагдайда қаңқада 
көптеген кемшіліктер («кампомелиялық дисплазия») туындайды. Мүмкін, SRY 
манызы тек өзіне гомологиялы ұксас болып келетін (филогенезде бір геннен пайда 
болатындықган болар) Sox 9 генін қосатындыгында шығар. Бұл екі гендер 
транскрипциялык факторлар жэне сплайсинг реттеушілері ретінде де қызмет етуі 
мүмкін. Аталык пен аналык гонадалардың құрылымы эртүрлі бола бастаган кезде 
Sox 9 белогі Сертоли клеткаларына еніп, онда антимюллер гормоны генінің 
промоторымен байланысады жэне оның транскрипциясын қосады. Бұл Мюллер 
өзегінің жойылуьша себеп болатын гормонды синтездеуге және оны бөлуге әкеледі, 
еркек жынысты особьтарда оның жұмыртқа жолы мен жатырының дамуына кедергі 
жасайды, бұл қалыпты жағдайда әйелдерде жүзеге асады. Мүмкін Sox 9 белогы 
еркек организмінде жұмыртқа клетканы дамытатын маңызды ген Wnt 4-ті
репрессиялауы мүмкін (төменде караңыз).

Аталық кұрылымдардьщ индукциясы механизмі SRY немесе Sox 9 көмегімен
жыныс қыры эпителийінде FAF 9 паракринді факгорды бөлу арқылы жүруі мүмкін 
деген болжамды растайтьга мәліметгер бар. Бұл фактор хемотаксис аркылы гонада 
бастамасына мезонефрос бастамасының клеткаларын шақырады. Мезонефрос 
клеткалары гонада бастамасы клеткаларын тұкым безінің Сертоли клеткаларына 
айналдыратын индуктор болуы мүмкін. FGF 9 гені өшкенде (нокаутқа ұшыраганда) 
аналықгар дамиды. In vitro жагдайында гонаданын эксплантталган бастамалары 
(XX кариотипті) мен мезонефрос бастамаларын бірге отыргызганда мезонефрос 
клеткалары гонад ага айн алмайды, ал ХҮ кариотипп клеткалардан ХҮ жэне 
XX кариотитгп мезонефрос клеткалары дамиды. Гонада XX кариотипті жануардан 
алынып, оган трансгендер әдісімен SRY гені енген жануардан алынса немесе FGF 9 
қосылган ортада мезонефрос клеткаларымен бірге отыргызылса гана өсіп шыгады. 
Тұқым безінің канапшалары мезонефрос клеткалары гонад ага миграцияланганда 
гана түзіледі, бірақ гонада клеткасында екі Х-хромосомы болса, каналшалардагы 
сперматозоидтар жіктелмейді. FGF 9 мезонефрос клеткаларьш гонадага шакыр- 
ганнан да баска Лейдинг клеткаларыньщ пролиферациясына түрткі болады жэне
Сертоли клеткаларьш жіктейді.

Тышқанның біреуі XX кариотипті, екіншісі ХҮ-кариотипті химерлі эмбрион- 
дар алу тэжірибесі ортада екі кариотиппң де жыныс клеткалары емес клеткалар 
отыргызганда гана оган тәуелді болтан. Жұмыртқа клеткасы дамыганда онын 
фолликулалы клеткаларында ХХ-клеткаларымен катар ХҮ-клеткалары да кездеседі. 
Ү-хромосоманың болуы эйел организмінің жіктелуіне кедергі болмаган. Бірак 
тұқым безі дамыган кезде Сертоли клеткаларьшың ішінен XX кариотипп клетка 
табылмаган.

SRY белогымен Ү-хромосомасьшда болатын Sox 9 генінің транскрипциясы 
іске қосылмай, Сертоли клеткасының индукциясы үшін қажетті FGF 9 генінщ
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экспрессиясының жүрмейтіні анық. Егер Sox 9 экспрессиясы XX кариотипті 
зиготага қыстырылған трансгенмен камтамасыз етілсе, онда жогарыда айтылгандай 
аталык организм дамиды жэне Ү-хромосомасы болмаса да тұқым безінің 
каналшалары, ХХ-кариотипті Сертоли клеткалары қалыптасады, бұлар антимюл- 
лерлік гормон өндіреді, бірақ Сертоли клеткаларында екі Х-хромосомасының 
болуының нәтижесінде пісіп-жетілген сперматозоидтар ХХҮ кариотипі адамдар 
мен қаптесерлерде пайда болмайды (Кляйнфельтер синдромы). Гонадалардың 
дамуына жауапты гендердің транскрипциялык жиынтыгының маңызды белогы SR1 
(стероидгенді фактор 1) больш табьшады. Ол жыныс білігінің дамуы процесіне, 
ягни жыныс бойынша жіктелмеген гонада түзілуіне қатысады. Бірақ ХХ-кариотипті 
аналық эмбриондарда оньщ белсенділігі төмендейді, ал ХҮ- кариотипті аталық 
эмбрионда SF 1 генінің экспрессиясы сақгалады жэне Лейдинг клеткаларьша да, сол 
сияқгы Сертоли клеткаларынын да маскулинизациясында маңызды рол атқарады. 
Сонымен, «SF1 гені қайда жэне қашан экспрессияланады?» деген сұрактың 
жауабьш ұсынайық. Басьшда бұл анальщ жэне атальщ жыныс қырының эпителию, 
сосьш осы эпителийден дамитын Сертоли клеткалары жэне гонада бастамасыньщ 
мезенхимасынан дамыган Лейдинг клеткалары. Мюллер өзекшесін жоятын 
антимюллер гормоныньщ (АМГ) қажетті молшерде транскрипциялануы үшін SF1 
жэне Sox 9 гендерінің белсенділігі керек. Сойтіп, «SR 1 гені қалай эсер етеді?» деген 
сұрақтың жауабы келесі-АМГ генінің экспрессиясын жүргізетін транскрипциялык 
фактордың белогын синтездеуді қамтамасыз етеді, ягни Сертоли клеткаларында 
АМГ синтездейді, ал Лейдинг клеткаларында SF1 экспрессиясы тестостерон 
синтезін камтамасыз ететін стероидты алмасу ферментгерін экспрессиялайды. SF1 
генінің ұзақ экспрессиясы жанама немесе тікелей түрде SRY генімен камтамасыз 
етіледі. Клеткаларда SF1 гені гетерезиготалық болганда жатыр мен жұмыртқа 
жолында, ягни мөлшері азайганда Мюллер озегінің туындылары сақталады, тұқым 
бездерінің фиброз белгілері байқалады. Н

Аталық жэне анапық эмбриондарының жыные білігі даму сатысында 
маңызды рол атқаратын тагы бір ген аутосомада (жыныстық емес хромосомада) 
орналасқан Wnt 4 гені болып табылады. Оның тұқым безіндегі экспрессиясы 
тоқтайды, ал жұмыртқа клеткасында сақталады. Wnt 4 гені жоқ болса (транс- 
генді өшіру), XX- кариотипті особьтардың қалыпты жұмыртқа клеткасы 
дамымай, гонадада АМГ мен тестостерон синтезделеді. Керісінше, Wnt 4 дупли- 
кациясы (ген дозасы оскенде) кезінде ХҮ-зиготалардан да аналық организм 
дамиды. Wnt 4 белогының қызметі ген промоторлармен байланысып, оган РНҚ- 
полимеразасының қосылуын камтамасыз ететін Taf II 105 белогының суббірлігін 
транскрипциялау болу керек. Taf II 105 гені тек фолликулярлы клеткаларда 
экспрессияланады. Ол болмаган жагдайда жұмыртқа клетка дамымайды. Wnt 4 
генінің екінші қызметі, Sox 9 генінің экспрессиясын токтатып, осы арқылы 
атапық организмнің дамуына кедергі болатын белокты кодтайтын DAX 1 генін 
транскрипциялау. Vv:*Н Н

Sox 9 генінің дупликациясы кезінде Ү-хромосомасы болмаган жагдайда да 
аталық жыныс пайда болатындыгы сияқты, DAX 1 генінің жогары дозасында X- 
хромосомалы учаскесінің ХҮ -  зиготалардан да аналык жыныс түзіледі. DAX 1 
гені Sox 9 генінің экспрессиясын басатын ядро ішілік рецептор болып табьшады. 
DAX 1 жыныс білігі дамуы сатысында атальщ жэне аналык эмбриондарда да
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болады, сонымен катар аталык ұрыктың белплі-бір клеткапарында DAX 1 жэне 
SRY гсндері де экспрессняланады. Бірак кейіннен аталык организмде DAX 1 
гснінін экспрессиясы төмендейді, ал аналык организмде сакгалады. Аталык 
агзада DAX 1 генінің бір ғана кошірмссі болса, Sox 9 гені экспрессиялана береді,
2 кошірмесі болса, калыпты аналык организмде де, ХҮ- кариотипті аталык 
организмде де DAX 1 эсері көрініп, АМГ мен тестостерон бөлмейтін жетілмеген 
гонадалы аналык жыныс пайда болады. Сонымен DAX 1 гсні гонадапардын 
жалпы дамуы үшін жэне аталык белгілердің пайда болуына жол бермейтін Sox 9 
генін тежеуі үшін кажет.

Ж ыныстыц екінші аныкталуы
Жыныспсн байланысты баска мүшелердің дамуы тұқым бездері (АМГ, 

тестостерон, дегидротестостерон) немесе жұмыртқа клеткалары (эстроген) бөлстін 
гормондармен аныкгалады. Бұл мүшелердің морфогенезінің бір болігі 
эмбриональды кезеңде, ал баска бөлімі жыныстық жетілу немесе жүктілік кезеңде 
етеді. Эмбриональды кезеңде Сертоли клеткаларынан болінстін АМГ Мюллер 
түтігін қоршап жаткан эпителийдің мезенхималық клеткаларының рецепторлы 
молекулапарымен байланысып, эпителийдің апоптозын жүргізетін паракринді 
фактордын мезенхимадан бөлінуін іске асырады. In vitro культурасына Мюллер 
жэне Вольф түгіктерінің бастамаларымен бірге эмбриональды Сертоли клетка- 
ларын отыргызганда Мюллер түтігі деградацияга ұшырайды, ал Вольф озегі 
өзгермейді. Тұкым өнімдерін шыгаратын каналшалардың тұқым везикулаларының, 
эпидидимисінің, дамуы үшін тестостерон мезонефрос каналшалары мен Вольф 
өзегіне эсер етуі керек. Бірақ сыртқы жыныс мүшелері-ұма (шонтай), жыныс 
мүшесі жэне простатаның (қуықасты безі) дамуы үшін уригенитальды синуста 
тестостеронның модификациясы жолымен түзілетін дигидротеетостерон гормоны 
қажет. Тестостеронды дигидротестостеронга айналдьфатын фермент £- кетос- 
тероидредуктаза 2 болмаган жагдайда, сэйкес геннің мутациясы болганда ХҮ — 
генотипті балаларда түқым безі болады, бірак сыртқы жыныс мүшелері 
зйелдердікіндей дамиды: тұйық бітетін кынап (Мюллер озегінің туындылары жоқ), 
үлкейген шүртекей бар, ұма (шонтай) жок. Дигидротестостеронньщ ұлпага эсер ету 
сипаты тестостеронга ұксас, бірақ бір доза бірлігіне тиімдірек. Осындай « жалган 
кыздарда» жыныстық жетілуі басталганда, тестостерон молшері өседі, сыртқы 
жыныс органдарыньщ ұлпасы бұл жаңа деңгейдегі органдарга жауап беріп жыныс 
мүшесі мен үма (шонтай) дамып «жалганқыз» үл балага айналады. Медицинада 
тестостеронның дигидротестостеронга айналуын тежейтін финастерид препараты 
қуыкасты безінің шектен тыс өсуіне жэне еркектердің шашының түсуіне карсы 
пайдаланылады.

Мутация нәтижесінде тестостерон рецепторы болмаган жагдайда ХҮ карио- 
типті зиготадан да сырттай Караганда, аналык организм дамиды, бірак тұкым безі 
үмага түспеген, олар АМГ жэне тестостерон боле алады. Жатыр мен жұмыртқа 
жолдарының бастамасы АМГ эсерінен дегенерацияланады. Сондықтан тұиык 
бітетін кынап түзіледі. Жүмыртка безінің гормоны эстроген жұмыртқа жолы мен 
жатырдың шырышты кабатыньщ жікгелуіне эсер етеді. Бұл гормонньщ немесе 
оның жасанды туындьшарьшың (диэтилстилбестрол) дозасының ocyi шырышты 
кабат қүрылымын озгертіп, жүмыртқа жолыньщ кабаты жатьфдікіндей эпителии, ал
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жатырда жатыр моинындагыдаи эпителии дамиды. Эстроген рецепторларынын 
мутациясы бар ересек аналық тышқандарда жыныс клеткалары өліп, фолликулалық 
клеткалар Сертоли кпеткаларына айнапады. Эстрогендер жыныстык жетілу немесе 
жүктіпік кезінде сүт бездері түтіктсрінің мамандануына жэне дамуына әсср етеді. 
Эстроген рецепторыньщ мутациясы бар ересек аталык тышкандардың шәуеті сұйық 
жэне бедеулікке альт келеді. Ягни аталык организмде спермадаи суды айдау үшін 
жэне сперманыц эйякулятта жогаргы концентрациясын қамтамасыз ету үшіи 
эстрогеннің біраз мөлшері қажет. , )

Екінші жыныс белгілеріне еркектерде мұрт, сақал, дауыстың жуандылыгын 
қамтамасыздандыратын жұтқыншақ құрылымы, жыныспсн байланысты мінез- 
құлыққа жауап беретін мидыц кейбір орталыктарының дамуы жатады. Бұлардың 
көбінің дамуы жыныс гормондарының тікелей эсеріне байланысты (мұрт пен сақал 
дамуы үшін тестостеронның жеткілікті мөлшері кажет, ал оны эйелдерге енгізсе, 
сақал-м^ртышьшабастайды). ? > •

Мезонефрос мезенхимасы

86-сурет. Жыныс белгілерінің даму барысында берілетін ақпараттар агынының сызба нұскасы. 
Жебе геннің немесе гормонның экспресснясының басқа ген немесе органның даму процесіне эсер 

ететін экпрессиясының тиімділігін көрсетеді. «-« белгісі бар жебе-тежеу әсерін білдіреді

86-суретте сүтқоректілердің эмбриондағы жыныс бойынша жіктелуді 
анықтайтын ақпарат агындарыныц қысқаша мәліметтері келтірілген. Жыныстьщ 
алгашкы жэне екінші белгілерінің дамуы Ү-хромосомада орналасқан SRY 
генінің мысал ретінде, плейотропты эсеріне жалпы биологиялық қызьнушьшық 
тудьфады. Басқа гендердің промоторларымен байланысатын, реттегіш-белокты 
кодтайтьш бұл ген сыртқы жыныс мүшелерінен бастап, мидың кейбір 
аймақтарының, терінің кейбір жерлерінде шаштың өсуінің морфологиялық жэне 
функциональды мамандануына жауап береді. Сонымен қатар реттегіш белок 
баска да аздаған белоктар гендеріне де азды-көпті эсер етеді. Бірақ бұл белоктар 
өздері реттегіш- белоктар бола тұра антимюллер, тестостерон, дигидротестос
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терон гормондарын синтездейді, осы гормондар рецепторлары бар коптеген 
рпаларга эсер ете отырып, олардың морфофункциональдық кұрылымын озгертіп, 
кейбір құрылымдарды (жатыр, жұмыртқа жолы, сүт безі) бүзып, аталық организмге 
тэн басқа құрылымдардың (жыныс мүшесі, куықасты безі, сақал-мұрт, жұтқыншақ 
типі жэне оған байланысты дауыстың өзгеруі) пайда болуына эсер етеді.

Жогарыда келтірілген морфогенез ұйымдасуының мысалдарынан ген 
«сиқырлы таяқша» емес екендігін корсетеді. Эр ген белгінің пайда болуына гисто- 
жэне цитофизиологиялык эсер еіу әдісін түсіндіруді талап ететін белгілі-бір эсер 
егу орны мен уақыты болады. Морфогенездің генетикалык шартгарының осындай 
мәселелері казіргі кезде даму биологиясыньщ ең өзекгі мэселелеріне жатады.

17.5. Сомиттердіц жэне одан пайда болатын улпалардын дамуы

Сомиттер-остік мезодерманыц (арқаның так кұрылымдары-хорда мен нерв 
түтігіне жанасатын) сегментациялау формасы. Сегментация -  бастан құйрықка 
дейін нерв түтігінің сол жэне он жагында созылып жаткан мезенхима 
жолағынын шартэрізді немесе кубтәрізді сегменттерге бөлінуі. Сегментацияның 
мэні сомиттерден бастап құйрыққа дейінгі багытта кезек-кезек қайталанатын 
омыртқалар, қабыргалар, қабырга аралық бұлшықетгер сиякты құрылымдардың 
қалыптасуы болып табылады. Бұл кезде эрбір омыртка алдында жатқан сомиттің 
артқы бөлігінен жэне одан кейін орналасқан сомитгің алдыңгы бөлігінсн 
калыптасады. Мезенхималык жолақтың сомиттерге бөлінуі барлық сомиттер 
үшін бір уақытта жүрмейді, ол бастан қүйрыққа дейін біртіндеп жүзеге асады.

Сегменттенбеген мезенхимада сомиттің жіктелуі оның болашақ алдыңгы 
шетінің эпителизациясынан басталады. Алдыңғы шетінің детерминациясы Notch 
генінің сәйкес клеткаларынын экспрессиясы арқылы жүзеге асады. Гензен 
түйінінің Notch белсенділігінің индукциясы Lunatic fringe белогын бөлуімен 
жүзеге асырылады. Гензен түйіні сомиттердің калыптасуына кедергі келтіретін 
паракринді фактор-FGF 8 бөледі. Гаструла стадиясы үшін маңызды кұрылым- 
алгашқы жолактың деградациясы алдынан артына қарай жүреді. Тек алгашкы 
жолақтың алдыңгы ұшы каудальды багытта жылжуынан презумптивті алдыңгы 
сомиттер FGF 8 эсері тежейтін өрістен тыс жерде калады жэне келесі сомиттін 
жіктелуіне мүмкіндік береді. Notch белсенділігі жэне адамда сомитттің алдыңгы 
шетін эпителизациялау үшін Notch-мен өзара әрекетке түсетін Delta-like 3 
белогы қажет. Сомитгің бөлінуінің аякталуы үшін оның артқы шетінің де

- %

эпителизациялануы ксрск, ол мезенхиманың каудальды жагында жүреді.
Тауык эмбрионында жұп сомиттер (сол жэне он) қалыптасуы үшін 1,5 

сагат керек. Түзілген сомиттердің саны бойынша, эмбрионнның даму стадиясын 
аныктай да бастады. Остік мезодерманың сегменттенбеген мезенхимасынан 
бөлінетін сомиттердің осындай кезектестігі мен бірізділігі мезенхима бойынша 
таралатын қызықты толқынды процеске негізделген. Сомиттің алдыңгы шетінен 
артқы шетінің бөлінуі Hairy 1 гені сомитінің артқы клеткаларынын 
экспрессиясымен жүзеге асады. Бұл геннің экспрессиясы содан сон арткы 
сомитгерде сақталып қалады, мезенхимадан ертерек бөлінген алдыңгы 
бөлімдсрінде болмайды. Hairy 1 экспрессиясын қосқанда келесі сомиттің артқы
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шетінің мезенхима клеткаларында қалыптасуы былайша жүреді. Алдымен соңғы 
сомиттен біршама алые тұрған мезенхима жолағының каудальды ұшында Hairy 
1 экспрессиясының толқыны басталады, бірақ элі де белгісіз болашақ сомиттің 
клеткаларында ол да болмайды. Экспрессия аймағының алдыңғы шебі алга 
қарай соңғы сомитке жылжиды жэне бір мезгілде экспрессия көрінетін 
мезенхима учаскесінің ұзындығының қысқаратыны соншама, мезенхима 
жолағының каудальды ұшында экспрессия тоқталады. Экспрессия аймағындагы 
жолақтың жіңішкеленуі келесі сомиттің артқы бөлімінде шарықтау шегіне 
жетеді жэне осы жерде элі де сегменттенбеген мезенхимадан келесі сомиттің 
артқы шеті бөлінеді. Осы уақытта сегменттенбеген мезенхиманың құйрық 
жагында қайтадан Hairy 1 экспрессиясының толқыны басталады жэне цикл жаңа 
сомиттің түзілуімен қайталанады.

Hairy 1 гені-тікелей немесе жанама түрде паракринді фактор ерһгіп жэне оның 
рецепторы Ерһ гендерінің экспрессиясьш қосатын транкрипционды фактор, ол 
сегменттенбеген мезенхиманьщ каудальды жагында орналасқан сомиттердің 
бөлінуіне алып келсді. Мезенхимадан сомит бөлінгенге дейін оның клеткалары 
мезенхимадан эпителийге фибронектин жэне p-cadherin белоктарының синтезделу 
көмегімен жүзеге асады. Олардьщ сомит клеткаларынан түзілуі үшін Paraxis 
транскрипционды факторының экспрессиясы жэне клетка интегринінің 
фибронектинмен байланысу жолымен жүзеге асатын Rac 1 цитоқаңқасын реттейтін 
белоктьщ белсенділігі қажет.

Қалыптасқан сомиттер түйіршіктері эр жақтан бірнеше индукциялық 
эсерлерге ұшырайды: '* |

1. Хорда мен жүйке түтігінің астыңгы бөлігі жагынан сомиттердің медио- 
вентральды жагына Shh паракринді фактор эсер етеді, ол қаңқаның шеміршекті 
клеткаларыньщ дамуына қажетті ген Pax 1 транскрипционды фактор сомиттің 
сэйкес бөлігінде экспрессия тудырады. Сонымен, сомитттіц медио-вентральды 
бөлігі склеротомга айналады жэне омыртқа жотасының , қабырғалардың, сол 
сияқты тірек қаңқаның кейбір басқа бөлімдерінің қалыптасуына қатысады. Бұл 
құрылымдардың түзілуі сомиттің осы бөлімінің эпителийініц мезенхимага 
бөлінуіне алып келеді жэне одан шеміршекті құрылымдар мен буындар 
қалыптасады. Ц Hi I

2. Сомиттің дорзальды жагына нерв түтігінің дорзальды жагынан NT-3 
нейрофин эсер етеді. Оның әсерінен сомиттің эпителиалды құрылымы осы 
жагынан бұзылады жэне сомиттің осы бөліміндегі клеткалар терінің дәнекер 
тканьді негізі-дененің арқа бетініц кориумын қалыптастырады. Осыган орай 
сомиттің дорзальды жагы дерматом деген атқа ие.

3. Сомитгің дорзо-медиальды жагында нерв түтігінің үстіңгі жагынан 
бөлінетін Wnt индукторының әсерінен бұлшық ет ұлпасына тэн M yf 5 
транскрипционды факторының экспрессиясы қосылады. Осыдан соң эпителий 
мезенхимага бөлініп, бұл клеткалар арқаның бұлшық еттерін қалыптастырады. Ең 
соңында, сомитгің латеральды жагына арқа эктодермасыныц дорзальды жагының 
Wnt паракринді факторы, бүйір мезодерма жагынан BMP паракринді факторы жэне 
FGF-5 эсер етуі де мүмкін. Осылардың әсерінен сомитгің бұл клеткаларында Муо D 
жэне Myf 5 транскрипционды факторлардың экспрессиясы, сол сияқгы бұлшык 
етгерді (құрсақ жэне аяқ-қол бұлшық еттері) қалыптастыру үшін қажетгі гендер
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қосылады. Сомитгің бұл екі бөлімі, сонымен склеротоммен екі бөлімге бөлінген 
миотом болып табылады.

Өзін-өзі тексеру сұрақтары:

I. Амфибия эмбрионының алғашқы ұйымдастырушысы қайда орналаскан жэнс онын 
клеткаларгінан қандай құрылымдар дамиды?
t 2. Алғашқы ұйымдастырушыньщ 4 маңызды қызметі қандай?

3. Алғашқы ұйымдастырушының клеткаларында экспрессияланатын гендер презумптивті 
ми клеткаларынын кэдімгі жабынды эпидермиске айналуына неге кедергі жасайды?

4. Алгашқы ұйымдастырушының алдьщгы жэне арткы бөлімдеріне акпараттык эсердің 
эртекті болуы орталық жуйке жүйесінің дамуында калай көрінеді?

5. Артқы-алдыңгьГаяктар өрісі дегеніміз не?
6. Апдыңгы жэне арткы аяктардың арасынан косымша аякты калай нндукциялауга болады?
7. Апикальды эпидермальды кырдын (тарақшаның), артқы-алдыңгы аякгардың проксимо- 

дистальды осінің рөлі қандай (алдымен кол кары, сонын соң білек, одан кейін кол басы)?
8. Нох-гендердің омырткалылардың аяқ колдарының сегменттерінің жіктелуіне

катынасатынын дәлелдеңіз?
9. Аяк-колдың кранио-каудальды осі калай детерминацияланады? Shh және BMP 

экспрессиясынын рөлі? Нох-гендер позициялық акпарат беруге катысатын жэне баска гендер
кодтайтын белоктар сигнапдарын декодтауга қалай қатысады?

10. Аяк- колдардың дорсо-вентральды осінің детермннациясында Wnt 7а және Lmx 1 
гендерінің экспрессиясынын, ал Tbx гендерінің арткы жэне алдьщгы аяктардың арасындагы 
айырмашылыктарлын пайда болуындағы рөлі қандай?

II. Көздіц торлы, мүйізді қабыкгарынын жэне коз бұршагынын индукщіясымен байла
нысты маңызды окигаларды атаңыз?

12. Апгашқы жыныс клеткаларында экспрессияланатын жэне олардын баска «мамандан
ган» ұлпаларга жіктелуіне кедергі келтіретін генді мысалга келтіріңіз?

13. Жұмыртқа безі мен тұқым безін элі бір-бірінен ажыратуга болмайтын кезде адамның
анық байқалатын гонадасы калай құрылган?

14. Сүткоректілердің жынысының алгашкы детерминациясы Ү-хромосомасындагы SRY 
геніне байланысты, бірақ сперматазоидтардың жартысында тек Х-хромосома болады. Бұл клетка
лар неге сперматазоидта дамиды, ал жұмыртка безінде дамымайды? SRY генінің экспрессиясы 
қайда жүреді?

15. ХҮ генотипі бар эмбрионнан аналык, ал XX генотипп эмбрионнан аталык дамитын
мутацияның мысалын кслтіріңіз?

16. Жыныстың детерминациясында АМН, SF1, SOX9 жэне DAX1 гендерінің экспрессия-
сьгаын рөлі қандай?

17. Еркектерде екінші жыныс белгілсрінің дамуында тестостерон мен дегидротестос-
теронныц рөлі кандай?

18. Остік мезодерманьщ мезенхимасының жіпшелерінін соміптерге сегментгенуге алып
келетін процестердің жалпы жобасы қандай?

19. Сомиттгердің склеротомга, 2 миотомга жэнс дерматомга жіктелуінс алып кслетін
индукциялык әсерлердің көздері қандан?

\

\



18-тарау. ДАМУ БИОЛОГИЯСЫНЫҢ 
БИОТЕХНОЛОГИЯЛЫҚ ЖЭНЕ 

БИОМЕДИЦИНАЛЫҚ АСПЕКТІЛЕРІ

Жануарларды клондау. Бір жұмыртқалы егіздер-табиғи клондардың мысалы. 
Жануарларды клондаудың практикалық мацызы. Клондарды алу мәселесінің 
әдістемелік жолдары. Омыртқалыларды жасанды клондаудың қысқаша тарихы. 
Г.В. Лопашов, Кинг, Бриггс, Д. Гердонныц жұмыстары. Сүтқорестілердіц 
эмбриондарын клондау бойынша алғашқы экспериментгер. Қойлар мен ірі қара 
малдарды клондау бойынша Уиладсин, Уилмут жұмыстары. Трансгенді жануарларды 
алу бойынша зертгеулер. Сүтқоректілердің гендерін ауыстыру әдістері. Жануар- 
лардың геноинженериясынын негізгі практнкалық бағытгары. Бағаналы 
клеткаларды зерттеу. Теориялық жэне практикалық маңызы

Адам мен жануарлар клондарының классикалық мысалы бір-біріне өте ұқсас 
бір жұмыртқалы егіздер болып табылады, олар ұрыктанған жұмыртқа клеткалары- 
ның бір-бірінен табиги жолмен екі бластомерге бөлінеді жэне ары-қарай өз бетінше 
дамиды. Белгілі болгандай, көбею процесінде жогары сатыдагы организмдердің 
басым көпшілігінің туынды особы геннің жартысын әкесінен, екінші жартысын 
енесінен алады. Осылайша бір түрге жатса да особьтардың морфологиялық 
(сыртқы) белгілері эртүрлі болады. Клондар жагдайында сыртқы ерекшелігі болса 
да, олар шамалы жэне стохастикалық (кездейсоқ) процесстер деп аталатын сыртқы 
факторлардың әсерінен қалыптасады. Міне, осылай құла жануарлардьщ тері 
жамылгысындагы пигментацияның жеке коріністері, бір жұмыртқалы егіздердің 
ерекшеліктері, егіздердің саусақгарьшдагы папиллярлы өрнектердің айырмашы- 
лықгары пайда болады. г

Клонды жасаудың практикалық маңызы неде? Ол үздік сапасымен ерекше- 
ленетін, биологиялық особьтарды қайталауга мүмкіндік береді. Практикалық 
мақсатга клондарды жасау мал шаруашылыгында, мысалы, сүтгі сиырлар немесе 
жүні қалың қойлар алуда маңызы бар. Клондауды болашақга организмді біртұтас 
қайталау эдісінде гана емес, ал оның болек болшектерін немесе пациентке қажет 
мүшелерді жасауда да мэні бар, соган байланысты донордың немесе рецепиенттің 
генетикалык сэйкессіздігінен туатын, трансплантанттың қабылданбау мэселесінен 
арылуга болады. Бірақ, ересек омыртқалы жануарларды клондау үшін көптеген 
қиындықгар кездеседі, оның ішінде ең бастысы, жануарлардьщ клеткалары 
эмбриогенезде тотипатентгілігінен айырьшады (осімдіктер клеткасында бұл қасиеті 
сақталады). Клондарды алудагы вариантгардың бірі партонегенез больт табылады 
(7-тарау). Эрине, сол немесе басқа жыныс клеткаларынан дамитын особьтар 
генетикалық жагынан бірдей жэне клон кұрауы мүмкін. Жүз жьш бұрын Мэскеу
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университстшщ зоологы А.А.Тихомиров бірінші болып тут агашы жібек куртынын 
исумырткалары эртүрлі химиялык жәнс физикалық эсерлердін иэтижссінен урык- 
танусыз көбсйе бастайтынын ашкан. Бірак бул даму срте тоқталтаи: партеногенети- 
калмх эмбриондар дернэсілдср жумыртқалардан шықпай жатып өліп отырган. 
Бірак, бул жаиуарларды клондауға бірінші кддам болды. Академик БЛ.Астауров 
жэие Оеын шэкірттері классикалык жумыстар арқылы тут агашы жібск куртынын 
жасанды партеногенезін ала алды. Клондарды экспериментальдық эмбриологияда 
да алады. Егер геңіз кірпісі ұрығынын клеткаларын бөлшсктенудің бастапкы 
кезеңіқдс жасанды жолмен бластомсрге бөліп тастаса, онда оның эркайсысынан бір 
организм шыгады. Келесі дамуда ұрык клеткалары осы кабілетін жоғалтып, бір- 
шама мамандана түссді. Когггегсн жануарлардын элі де мамандана коймаган (олар
дын урпакгары осындай болады) накгылы жас эмбрионнан алынган эмбриональды 
бегай алы клеткалар деп атал атындарды н ядроларын пайдалануга болады. Бул 
ядроларды ядролары алынып тасталган жүмыртка клсткаларына көшірсді жэнс 
бундай жүмыртка клеткалары дамып, жаңа организмдерге айналып, генетикалык 
жагынан бірдей жануарлардын клонын курайды.

Ғхкертетін жагдай, кпонды алу ол элгі клонды жануардын нагыз дал кошір- 
месін алу деген магынада емес. 7-тарауда көрсстілгсндей В.А.Струнниковтын 
зерттеуі бойынша, тут агашы жібск куртынын партеноклонында белгілердің эртүр- 
лілігі кэдімгі популяцияга Караганда жогары болуы мүмкін. Тіпті бір жұмырткалы 
(монозиготалы) адам егіздерінде де айырмашылмктар болады, кейдс олар елеулі
келеді.

Омырткалыларды жасанды клондаудын тарихы 40-жылдары, эмбриолог 
Г.ВЛопашев баканын ядроларын жумыртка клеткасына көшіру (трансплантация) 
эдісін ойлап табудан басталды. 50-жылдары америка эмбриологгары Бригтс жэне 
Кинг бакалармсн осыган уксас тэжірибслер жасады. Олар эмбриональды клетка- 
лардын ядроларын жінішке шыны пипстканын көмегімен ядросы алынып тасталган 
жумыртка клеткаларына (энуклеинді) көшірудің микрохирургиялык әдісін ойлап 
тапты. Олар леопардренді бака (Rana pipiens) ұрыгынын клеткаларынан бластула 
кезенінде ядроны альт тасгаганда, 80% жагдайда урык ары карай аман ессн дамып, 
калыгггы бакашабакка айналатынын көрсетгі. Егер, ядролардын донорлары гаструла 
жэнс нсйрула клеткалары болса, онда, операция жүргізшген жумыртка клеткалар- 
дын 20% немесе 5%-ы гана калыпты дамыган. Ягни, даму барысында соматикалык 
клеткалар көбінесе аныкталган, жіктелген болады да, ал олардын потенциясы 
төмендейді. Бул нэтижелер кейін баска жумыстарда дэлелденді.

Осы мәселені шешуге агылшын биологы Джон Гердон үлкен үлес косты. Ол 
Rana pipiens түріне Караганда карапайымдьшау онтүстік африкалык бакаларына 
(Xenopus laevis) тэжірибе жасап, біршама сенімді мэліметер алган (1962). Ядро 
доноры ретінде Дж. Гердон тек урыкгың ерте кезеніндегі клеткаларын гана емес, оз 
бетінше тіршілік етуге кошкен бакашабактың ішек эпителий клеткаларын да 
пайдаланган. Рецепиент ядросын ол хирургиялык жолмен алып тастамай, ультра- 
күлгін сәуле аркылы бузган. Коп жагдайда, кайта курылган клеткалар дамымаган, 
бірак шамамен олардын оннан бір болігі эмбрион түзген. Осы эмбриондардын 
6,5%-бластула сатысына, 2,5 %-бакашабак сатысына жеткен, жэне тек 1% гана 
ересек особьтарга дейін дамыган. Бірак бірнеше ересек даралардын осындаи 
жагдайда пайда болуы бакашабак ішек эпителийінің арасында ядроларын кошіруге 
пайдалануга болатын алгашкы жыныс клеткаларынын узак уакыт болуымен 
байланысты деген пікір бар. Келесі жумыстарда автордын озі жэне баска да
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зерттеушшер осы жұмыстардың нэтижелерін қайталай алмаган (сәттіліктің маңызы 
осында). ■ / [ Ъ

Кейін (1966) Дж. Гердон тәжірибенің барысын өзгерткен. Қайта құрылған 
клеткалар ядросы бар ішек эпителий клеткалары гаструла сатысы аяқталганға 
дейін өлетін болғандықтан, ол бластула сатысында олардьщ ядросын алып, 
қайтадан жаңа энуклеинді клеткаларга отырғызған (мұндай процесс “сериялы 
отыргызу” деп аталады). Осыдан кейін дұрыс дамыған ұрықтар саны көбейіп, 
олар соңгы сатыларга дейін дамыған. . , = 'Щ

Сосын Гердон Ласкимен бірге (1970) ересек жануарлардьщ бүйрек, өкпе, тері 
клеткаларьш in vitro жағдайында өсіріп, осы клеткаларды ядро донорлары ретінде 
пайдапана бастады. Бірінші қайта құрылған жұмьгртқа клеткалардың шамамен 25% 
бластула сатысына дейін дамыған. Сериялы отыргызудан кейін олар бақашабак 
сатысына дейін дамыған. Сонымен ересек омыртқалы жануардың (X.laevis) үш 
эртүрлі ұлпа клеткаларында бакашабақ сатысына дейін дамытатын ядролар бола- 
тыны көрсетілді.

Кейіннен Ди Берардино мен Хофнер өз кезегінде, ядро трансплантациясы 
ретінде Rana pipiens бақасының бөлінбейтін қан клеткалары-эритроцитгерін 
пайдаланған (1975). Осындай ядроларды сериялы отырғызганнан кейін қайта 
құрылған жұмыртқа клеткалардьщ 10% өз бетінше тіршілік ететін бақашабақ саты
сына жеткен. Бірақ көптеген сатылы отыргызудан кейін де (100 клеткалы циклдан 
көп) жұмыртқа клеткалары бақашабақтан ары қарай дамымаған.

Сонымен, көптеген жұмыстарда қосмекенділер жагдайында “толық қанды” 
ядро донорлары ретінде тек ерте даму сатысындагы ұрықтар гана қызмет атқара 
алатындыгы көрсетілген. Кейбір авторлар осындай экспериментгерді қосмекен- 
ділерді клондау деп атайды, бірақ, дұрысында оларды қосмекенділер эмбрионын 
клондау деп атау дұрыс, өйткені экспериментаторлар жыныссыз жолмен ересек 
жануарды емес, алгашқы ұрықты көбейтеді.

Омыртқальшардың дамуының барысында клеткалардьщ жіктелуі жұмыс 
жасамайтын гендердің инактивациясымен бірге жүреді. Сондықтан да клеткалар 
тотипатенттігін жояды, жіктелу қайтарымсыз болады. Ең соңында кейбір клетка
лар да геном толық репрессияланады, ал басқаларында азды-көпті ДНҚ ыдырайды, 
кейде сүтқоректілердің эритроциттерінің ядросы бұзылады. Бірақ жіктелген 
клеткалармен қатар in vitro жагдайында өсірілген клетка популяцияларында нашар 
маманданган баганалы клеткалар болады, оларды сүтқоректілерді клондау үшш 
донор ретінде пайдалануга да болады.

Қосмекенділерге жүргізілген тэжірибелерден көрінгендей бір организмнің 
әртүрлі клеткаларыньщ ядролары генетикалық жагынан бірдей жэне мамандануы 
барысында қайта құрылган жұмыртқа клеткасын дамыту қабілетінен айырьшады, 
бірақ ядроларды сериялы отыргызулар мен in vitro жагдайында өсіру бұл қабілетін 
белгілі бір дәрежеде артгырады.

Қосмекенділерге жүргізілген сэтгі тәжірибелер галымдарга сүтқоректілердің 
эмбриондарьш клондау туралы ой тугызды. Жұмыс методикасы өте қиын болды, 
себебі сүтқоректілер жұмыртқа клеткасы қосмекенділердің жұмыртқа клеткаларына 
Караганда, шамамен мың есе кішкентай. Бірақ, бұл қиындықтар сэтті өтілді. 
Басында экспериментшілер микрохирургиялық эдіспен тышқандардың зиготалары- 
нан (ұрықганган жұмыртқа клеткалары) пронуклеусін алып тастауды жэне оларга 
ерте эмбриондардың ядроларын отыргызуды үйренді. Бірақ, эртүрлі эдістермен 
алынган тышқан ұрықтары тек бластоциста сатысына дейін гана дамыды.
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1977 жылы Хоппе мен Илменси сснсацнялмк хабар жасады, олар тышкандар- 
дың жеті срссек аналыгын алган, оныц ішіндс бессуінде тек анасының, ал екеуінде- 
атальйъшьщ геномы болган. Бұл жұмырткада кандай пронуклеус болганына бай- 
ланысга (аналык немесе аталык), ол даранын дамуын гиногенез немесе андрогенсз 
тишмен'аныкгаган. Енді сүткоректілсрді барлык гендер бойынша тез арада 100%- 
дык гомозиготаларын алуга болатындай көрінді. Бұл эсірссе, селекцияда өте 
маңызды, себебі ерекше багалы сапалы ауъшшаруашылық жануарларын (гомози- 
готапы жагдайга ауыстырылган) кэдімгі эдіспен алу үшін оншакты жылдар кетеді.

Бірак. өкінішке орай Хоппи мен Илменсидің апган нэтижелерін көбінс бас- 
қалар қанша тырысқанымен жасай апмады. Қандайда болмасын әдіспен алынган 
тышканлардыц диплоидты андрогенстикапык жэнс гиногенстнкалык ұрыгы да 
диплоидты партогенетикалык эмбриондар (ұрыктанбаган жұмыртка клеткасы- 
нан дамитын) өлетін кезеңіндс өлетіні аныкталды.

Ядроларды беліп алу жэне клсткага снгізу эдісін жетілдіре отырып, Мак Грат 
жэне Солтер өздерінің эксперимснтгік ссрияпарын жүргізіп, тірі тышқандардың 
саны көп шыгуы үшін олар ядролардын донорлары ретінде зиготаларды қолданга- 
нын айткан, бірак, егер донор ретіндс ерте эмбриондарды колданса, онда кайта 
күрылган жұмыртка клеткалары бүрынгыдай тек бластоциста кезенінс дейін 
дамыган.

Мак Грат жэне Солтердің эдісін эртүрлі зерттеушіпер колданды. Мысалы, 
Манн мен Ловел-Бадж партогснезге белсенді жүмырткалардың пронуклсустарын 
алып, оларды тышкандардың энуклсиндслген зиготасына отыргызган. Бұл жаг
дайда эмбриондар алгашкы ксзсңде өледі. Егер керісінше, ұрыктанган жұмыртка- 
лардан пронуклеустарын алып, партогенетикалык бслсендірілген жэне ядросы жок 
клеткага отыргызса, онда бұл эмбриондар туылганга дейін дүрыс дамыган. Суранн 
өзінін эріптестерімен бірге сгер тышканнын зиготаеынан аналык пронукпеусін 
гаплоидты жиынтыгы бар жұмыртка клсткага отыргызса, ол дамымайтынын, ал 
аталык пронуклеусті отыргызса дамуы калыпты жүретінін аныкгады. Бір жагынан 
алып Караганда, эртүрлі үрыкганган жумыртка клеткапардың аталык жэнс аналык 
пронуклеустерінің комбинациясы тышкандарды дұрыс дамытады, ал екі аталык 
немесе екі аналык пронуклеустердін рскомбинациясы эмбрион дамуын токгатады.

Бұл тэжірибелер жогарыда (7-тарауда) айтылгандай, сүткорсктілердің дүрыс 
дамуы үшін экссінін жэне снесінің хромосомаларынын жиынтықгары кажет. 
Сондыкган, сүгқоректіпердің белгілі түрлерінің бірсуіндс дс партогснсз аныкгал- 
маган. Сол себептсн Хоппе мен Илменсндің жумысын сшкім қайтапай апмаган.

Сүгкорсктілердің партеногенстнкалык (гиногенетикалық) жэне андрогене- 
тикалык ұрыктарыиын өлуі онтогенезде шіалык жэне аталык геномдардын белсен- 
ділігіне байланысты. Осы функционапьды ерскшсліктерді реттейтін механизм 
геномды импринтинг деп аталды жэнс көптеген зертгеулер сүгкорскгілердін дамуы
үшін аталык геномның кажсттіл ігін керсетгі.

Мак Грат пен Солтер 8 клеткалы ұрыктыц ядросы мен бластоциста клетка- 
ларын in vitro жагдайында тіпті морула сатысына дейін осірсе де дамымантын- 
дыгын керсстті. 4 клеткалы ұрыкгардың біраз болігі гана (5%) тек морула сатысына 
дейін гана дами алады. Сонымен катар кайтадан калнына келген 2 клепсалы 
ұрықтың 19% морула немесе бластоциста ксзсңінс дейін жеткен.

Осы жэнс коптеген баска да мэлімстгер, эмбриогенезде тышқандардың клет- 
каларының ядропары тотинатенттілік касистін ерте жоятынын жэне бұл тышкан 
урыгы геномыныц бслсендіпігінің оте ерте, 2 клеткалы үрык сатысында, баста-
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луымен байланысты ексндігін көрсетеді. Басқа сүтқоректілерде, мысалы, қоянда, 
қой жэне ірі қара малда, эмбриогенезде бірінші топтағы гендердің бслсенділігі 
кейінірек, 8-16 клеткалы сатыда басталады. Сондықтан болар, клондаудың бірінші 
сэггі нэтижелері тышқаннан емес, басқа сүтқоректілерден алынган. Сонымен бірге, 
тышқандармен жұмыс жасау олардың қиын тағдырына қарамай, қазіргі кездегі 
сүтқоректілерді клондау эдісінің мэнін кеңейтті.

Америкалық зерттеушілер Стик пен Робл Мак Грат Солтер әдісін пайдаланып, 
8 клеткалы эмбрион ядросын басқа тұқымды қояндардың ядросы алынып тасталган 
жұмыртқа клеткасына отыргызу арқылы 6 тірі қоян алган. Туылгандардың фенотипі 
донордың фенотипіне сэйкес келген. Бірақ, 164 қайта құрылган жұмыртқа клетка- 
сының 6-уы (3,7%) қалыпты дамыган жануарга айналган.

Ірі қара мал-сиырдың немесе қойдың жұмыртқа клеткасымен жасалган 
жұмыстар басқаша жүрді. Оларды алдымен in vitro емес in vivo-байланган 
жұмыртқа жолына аралық (бірінші) рецепиентке отыргызады. Содан соң оларды ол 
жерден шайып, соңгы рецепиентгің (екінші)-сиыр немесе қойдың жатырына 
трансплантациялайды, олар сол жерде туылғанға дейін дамиды. Уиладсин қайта 
құрылган жұмыртқа клетканы агар цилиндріне салып, сосын қойдың байланган 
жұмыртқа жолына отырғызуды ұсынған. Кейбір авторлар бойынша, қайта құрылған 
ұрыктар жасанды ортаға Караганда жұмыртқа клеткасында жақсы дамиды, десе де 
кейбір зертгеушілер жасанды ортада да біршама жақсы нәтижелер алды. Уиладсин 
сонау 1986 жылы-ақ қой эмбриондарының 16 клеткалык даму сатысында ядролар- 
дың тотипотентгілігін сактайтынын көрсеткен. 16 клеткалық ұрыкгьщ бластомер- 
лерінің ядросы бар қайта қалпына келтірілген жұмыртқа клеткалары қойдың 
байланган жұмыртқа жолында (агар цилиндрінде) бластоциста сатысына дейін 
қалыпты дамиды, агардан босанган соң жэне екінші реципиент қойдың - жатырына 
салынган соң тағы да 60 күндей дамиды. Басқа бір жагдайда донорлар ретінде
8 клеткалык ұрық қызмет атқарды жэне 3 тірі қозы алынды, олардьщ фенотипі 
донор қойлардың тұқымына сәйкес келді. Бұл жұмыста ұрыкгар тек зиготаға 
пронуклеустерді салган жагдайда гана дамыды: осындай ұрықтардың 17 % морула 
немесе бластоциста стадиясына жетгі.

Кейінірек Уиладсин 32 клеткалы ұрықгың бластомерлерінің ядроларын 
рецепиентті жұмыртқа клеткага отыргызганда торт генетикалық ұқсас Гольпггин 
тұқымының бұқашықтарын ала алды. Автордың айтуынша, көпшілік ядролар 
тотипотентгілік қасиетін 32 клеткалы, біршамасы тіпті, 64 клеткалы сатысында да 
жогалтпайды, олар қалпына келтірілген жұмыртқа клеткаларьш қойдың жұмыртқа 
жолында ерте бластоцистага дейін қалыпты дамуын қамтамасыз етеді. Сиыр 
жатъфына -  соңгы рецепиентке отыргызганда олар дұрыс дамуын ары карай 
жалгастырады (тәжірибе сызба нұсқасы 87-суретте көрсетілген).

Бондиолидің зерттеушілер тобы донор ретінде 16-64 клеткалы сиыр ұрық- 
тарын пайдаланып, 463 қайта құрылган жұмыртқа клеткаларды жатырга отыргы- 
зьш, 92 тірі бұзау алган. Олардьщ жетеуі 1 эмбрионның клеткасынан пайда болтан 
клон ретінде озара генетикальщ жагынан ұқсас болтан.

Сонымен, ірі кара малдьщ ұрықтары тотипотентгілік қасиетін ұзақ уақыт 
сактап, қайта кұрьшган жұмыртқа клеткалардың дамуын қамтамасыз ете алады. 
1990-жылдары қойпарды клондау тәжірибелері ец көп қогамдық толкуларга әкелді. 
1989-жылы Рослин институтынан (Эдинбург, Шотландия) Смит пен Уилмут 
қойдың 16 клеткалы эмбрионының ядросьш жэне ерте бластоцисталарын ядросыз 
ұрыкганбаган жұмыртқа клеткасына отыргызады.
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Бірінші жагдайда, фенотипі донордікіне сэйкес келетш L тірі козы алынады. 
Екінші жагдайда, толык жетілген козы туылган кезде өлді. Онын да фенотипі 
донордікіне сэйкес келген. Авторлардың пікірінше, эмбриональды клеткалардан 
мамандануы кезінде кейбір маңызды гендердін инактивациясы жүреді, нәтижесінде 
бластоциста клеткаларьшың ядролары жұмыртқа цитоплазмасында қаитадан 
жоспарланбайды жэне ұрықтың дурыс дамуын қамтамасыз ете алмай қалады.
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Сондықтан, авторлардың пікірінше ядролардың донор ретіңде тотипотентгілік 
қабілеті бар 16 клеткалы ұрықтарды немесе in vitro жағдайында өсірілетін эмбрио- 
нальды клеткалардьщ линиясын пайдаланган дұрыс.

Кейінірек, 1993-1995-жылдары Уилмут бастаган зерттеушілер тобы эмбрио- 
нальды клеткалар культур ас ының ядросы донор болган ұқсас 5 қой клонын алды. 
Клетка культурасы келесі жолмен алынган: микрохирургиялык жолмен қойдың
9 күндік эмбрионынан эмбриональды дискіні алып (бластоцисталар) жэне клетка- 
ларды in vitro жагдайында коптеген отырғызулар (25-ке дейін) барысында өсірген. 
Басында клеткалар культурасы маманданбаган баганалы эмбриональды клетка- 
ларына ұқсайды, сосын 2-3 отыргызудан (егуден) кейін клеткалар тыгыздалып, 
морфологиялық жагынан эпителий клеткаларына ұқсас болады. 9 күндік кой 
эмбрионының бұл линиясын TNT4 деп белгіленді.

Донор ядросы мен рецепиент цитоплазмасы клетка дамуыньщ ұқсас саты
ларында болуы үшін, TNT4 клеткаларынын бөлінуін белгілі бір сатьща (Go) 
тоқтатып, олардың ядросьш энуклеинделген жұмыртқа клеткаларына (сәйкесінше 
метофаза П сатысында) отыргызады. Қалпына келтірілген эмбриондарды агарга 
салып, оларды қойдьщ байланган жұмыртқа жолына отыргызады. 6 күннен кейін 
эмбрионды бірінші рецепиенттің жұмыртқа клеткасынан шайып, микроскоппен 
зерттеді. Морула немесе бластоциста сатысына жеткендерді ірікгеп алып, сощы 
рецепиент қой жатырына отыргызады, осы жерде ұрық туылганга дейін дамиды. 
Барлық қозылардың фенотипі бастапқы TNT4 клеткасынан алынган линияга ұқсас 
келген. Мұны генетикалык талдау да растады. Н

Бұл жұмыс сүтқоректілерді клондау мәселесінде үлкен нәтижелерге жеткізді, 
бірақ Уилмут пен оның эріптестерінің 1997-жылы қойдьщ сүт безі клеткаларынан 
Долли атты қой клоны алынды деген мақалага Караганда үлкен қызыгушылық 
іудырмады. ' ■ "'' ' 'Щ

Бұл мақсат үшін жұмыртқа клеткаларын қойдың Шотландтық қаратүмсыкгы 
тұқымынан алып, 37°С температурада бүзаудьщ эмбриональды сарысу қосылган 
жасанды қоректік ортага сальш, ядросын альш тастады. Энуклеинденген жұмыртқа 
клеткаларына донордың түрлі клеткаларын енгізді, бірақ ең қолайлысы жетілген 
буаз Финдік дорсет қой түқымының сүт безінің диплоидты клеткасы болды. Бұл 
клеткаларды сарысуда сұйылта отырып, клеткалық циклдың өсу кезеңінен боліп 
алып, содан 5 күннен кейін энуклеинденген ооцитпен қосады. Сонгы дамуды 
электрлік соққымен белсендіреді. Дамып келе жатқан ұрық 6 күн бойы жасанды 
химиялық ортада немесе қойдың жұмыртқа жолында, ол жатыр мүйізіне жақын 
жерде жіппен байланып, өсірілді. Эмбриондардың морула немесе бластоцисталар 
кезеңінде басқа аналықгың жатырына трансплантациялайды, онда олар туылганга 
дейін дами алады. 236 тәжірибенің ішіңде тек біреуі гана сэтті пшқты, нәтижесінде 
Долли қойы туылды. Кейінірек, ірі галымдардьщ күдіктеріне жауап ретінде 
молекулалы-генетикалық дәл зерттеулермен Долли клонданган болып шыққанын
дәледдеді. I  Щ ' I

2002-жылы Доллиде артритгің дамуы байқалган, бұл клондау кезінде болган 
мутациядан пайда болды деген пікір бар. Артритген басқа бірқатар өзгерістер 
байқалған жануар тез қартайды, өкпе ауруының асқынуына байланысты 2003-жылы 
ақпан айында галымдар 6 жасар Доллиді у  беріп өлтірді. Доллидің артынан 4 
қалыпты қозы қалды. Бұл жұмыстың сәттілігі - клетка кулыураларын үзақ осіріп,
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көптеген егулер нэтижесінде аз маманданган баганалы клеткалар алып, оларды 
донор ретінде пайдалану мүмкіншілігі. Авторлар алдындағы жұмыстардың 
нэтижелерін ескере отырып, донор мен рецепиент клеткаларыньщ даму сатыпарын 
ұқсастыра да бідці.

1'онолула университетінің Р.Янагимачн баскарған бір топ ғалымдардың 
тэжірибелері үлкен қызығушылық туғызады. Авторлар Уилмутгың гэсілін 
жетілдірді, олар донорлық соматикалык клеткалардыц жұмыртқа клеткасымен 
қоеылуыньщ электрлік стимуляциясынан бас тартып, ешқандай ауырсынусыз 
соматикалык клеткаларыньщ ядросын алып, оны энуклеинденген жұмыртқа 
клеткасына трансплантациялайтын микропипеткапар ойлап тапты. Сонымен катар, 
авторлар донор ретінде ооцитті қоршайтын аз жіктелген клеткалардың ядроларын 
пайдаланды. Сонымен, жұмыртқа клеткаларында жэне ондагы трансплантирленген 
ядрода өтетін процесстерді ұқсастыра алды, ол ядро мен цитоплазманың арасын
дагы табиғи ядролы-цитоплазмалы арақатынасты қамтамасыз етеді, себебі белгілі 
бір бағыгга трансплантацияланған дифференциальды жұмыртқа клеткаларыньщ 
ядросы жэне цитоплазмасы бұган дейін эртүрлі тэртіпте жұмыс жасаған. 
Р.Янагимачи трансплантация үшін ооцитгі қоршаган клеткалардыц ядроларын, 
түқым безінен Сертоли клеткаларьш жэне мидан бөлініп алған клеткаларды 
(авторлар нейрондар алынган дейді) пайдаланған. Соматикалык клеткалардан 
алынган ядроларды микропипетканыц көмегімен энуклеинделген жұмырткаға егеді. 
Жұмыртқаны кальцийден бос, арнайы ерітіндіге (HEPES-CZB деп аталатьга) 
стронций жэне цитохалазин коса отырып, белсенділейді. Стронций жұмыртқаны 
белсендіреді, ал кальций полярлы денешіктердіц калыптасуын басып отырды. 
Эмбриондарды жасанды ортада 2-8 клетка кезеціне дейін өсіріп, сосын баска 
аналықгьщ жатырына салады, онда көбісі имплантацияланады жэне кейбіреулері 
гана (15-16%) дамуын ары жалгастырады. Туылган тышкандардыц шыгу пайызы 
(оларды жүктіліктің 18,5-19-күндерінде кесіп алу арқылы алган) өте аз, тэжіри- 
белердіц эртүрлі серияларьшда 2-ден 2,8%-га дейін болды. Молекулалык зертгеулер 
туылган тышқанд арды ц ядролары донордыц клеткаларыньщ соматикалык
клеткаларына тэн екенін көрсетгі.

Осы күнге дейін элемде қой, тышқан, ін қояны, сиыр, ешкі, мысық, ит, шошка, 
жылкы жэне кашьфлар клондалган. Бірак, бұл жұмыстар үлкен жетістіктер больіп 
саналганмен, болашақга оныц дамуын сакгықпен қарау керек. Негізінде белгілі бір 
жануардыц дэл өзіндей түрін алу (қазіргі кезде клондау тэжірибесіне дэл осындай 
мақсат койылуда) бүл мэселемен асты-үстірпн танысқанга Караганда, оте күрделі. 
Мэселе клондау эдісініц техникалық жұмысында емес, жануардың жеке даму 
кезінде ядроныц қүрылымдык-қызметтік өте терең өзгерістерінде: бір гендер 
белсенді жүмыс жасайды, екіншілері инакгивацияланып, «үндемейді», бүл кезде 
ұрық эртүрлі қызмет аткаратын гендердің орналасуының өзіндік айқыш-ұйқьіш 
алацын құрайды. Организм неғұрлым маманданган болса, оныц тұрган эволюция- 
лык баспалдакгагы табалдырыгы жогары болган сайын, бұл өзгерістер тсрең жэне 
қайтарылуы қиындай түседі. Кейбір организмдерде, мысалы, ішекгіц белгілі 
паразиті аскаридаларда, генетикалық материал болашак ұрық клеткаларында даму 
барысында өзгеріссіз калады, ал баска соматикалык клеткаларда ДНҚ-түкым куалау 
ақпаратының тұтастай үлкен фрагменттері шыгарылып тасталады. Құстардың 
қызыл қан клеткаларында (эритроциттер) ядролар кішкентаи түйінге жиырылып,
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жұмыс жасамаиды, ал эволюцияда құстардан жоғары тұратын сүтқорекплердщ 
эритроциттерінде эритропоэз процесі мүлдем шығарылып тасталды. Жеміс шіркейі 
дрозофилада басқа организмдерге тэн процестер сұрыптап көбейткенде немесс 
керісінше, эртүрлі үлпаларда түрліше көрінетін ДНҚ-ның кейбір бөлігі 
жетіспегенде, анық байқалады. Соматикапық клеткапарда олардың даму кезінде | 
хромосомалардың ұш жағы қысқарады, ал ұрық клеткаларыныц арнайы белок- 
теломеразасы оларды қайта құрап, өз қалпына алып келеді, сонымен алынган 
мәліметгерге қарасақ, ұрық жэне соматикалық клеткалардың арасында айтарлықтай | 
айырмашылықтар бар. Соған байланысты, қалыпты дамуды қамтамасыз ететін 
ұрық клеткаларының ядросының орнын соматикалық клеткалардың ядролары 
толық баса алама? деген сұрақ туьщцайды. -Ш

Сонымен, клондау жұмысы, ХХ-ғасырдың 50-жылдарының басьшда амфи- 
бняларға жасалып, 60 жылдай жалгасып келеді. Амфибияларға келетін болсақ, 
алдында айтылгандай, үлкен жетістіктерге қарамастан, ересек особьтарды клондау 
мэселесі әлі де шешілмеген. Омыртқалылардьщ клеткаларының жіктелуі кезінде 
белгілі бір геннің локустарының жоғалуы немесе қайтпайтын инактивациясы 
аныкталган. Бұган сүйенсек, амфибияньщ онтогенезінің бастапқы емес, соңгы 
кезеңін жеке алсақ, метаморфозды бақылайтын геномның бөлігі жогалады. Бұл 
құбылыстың механизмі ғылыми түргыдан элі де түсіндірілмеген. Бірақ, бұдан біздің 
байқағанымыз ересек омыртқалыларды клондау үшін аз маманданып бөлінетін 
клеткаларды пайдалану керек. Бұл эдістемелі маңызды жағдай кейінірек жасалған 
жұмыстарда қарастырылған. Й Ж

Клондайтын индивидуумның дэл көшірмесін алудағы басқа бір жағдай 
эпигенетикалық фактордың рөлі болып табылады. Генетиканың екі негізгі 
бөлімдеріне -  түқымкуалаушылық жэне өзгергіштікке байланысты -  қандай да 
болсын белгінің пайда болуы ген жэне ортаның өзара әрекеттесуінің нәтижесінде 
жүзеге асады. Бұл факторлардьщ рөлі бірдей емес: сандық қалыптасуға қарағанда, 
сапалы белгілердің дамуына ортаның эсері аз. Сандық жагдайда ортаның қатысуы 
статистикалық болып белгіленеді. Дегенмен генетикалық сэйкестілік клонның 
мінез-кылыгы мен темпераментін қайталау емес. Мысалы, клондарда жүнінің 
қалыңцығы жэне тістерінің санында айырмашылықтар бар.

Жақын жылдарда бұл салада жұмыс жасайтын зерттеушілердің басты 
мақсаты, ол жоғары жыдцамдықпен бөлінетін аз жіктелген баганалы клеткалардың 
in vitro линиясын өсіру болып табылады. Дэл осы клеткалардың ядролары қайта 
құрылган жұмыртқа клеткаларьшың толық жэне калыпты дамуын қамтамасыз етуі 
керек, бұл жерде тек морфологияльщ белгілердің гана қалыптасуы емес, сонымен 
қатар клондалган организмнің функциональды қалыпты жағдайын қамтамасыз ету.

Әсіресе, адамды клондау идеясы үлкен айгай-шу тудыруда. Негізгі мәселе 
клондауда емес, ол жеке индивидтің көшірмесін алуда болып түр, ал термин 
«клондау» көптеген особьтарды алуға ұмтылады. Бүл сұрақга қазіргі кезде 
техникалық та жэне этикалықта мэселелер бар. Көптеген елдерде берілген 
технологияны адамга пайдалануга тиым салынган жэне заңмен қудаланады (АҚШ, 
Франция, Германия, Жапония), сонымен қатар Францияда, мысалы, адамды 
клондау тәжірибелері үшін 20 жылға түрмеге жабады. Бірақ, рецепиентгің- 
ооцитінің цитоплазмасы мен донордың соматикалық клеткаларына ядросымен 
молекулальщ механизімінің өзара эрекетін эбден зертгеп, сонымен қатар
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жануарларды клондау техникасын желлдіруден кейін болашакта оны колдануды 
жоққа шығармайды. Негізінде Англияда адамның эмбриональды клеткаларын 
пайдалана отырып, клондау тэжірибелерін жүргізуге рұқсат берілген. Сонымен 
катар адамды клондаумен бірге принципті шектеулер қойылатынын ұмытпау керек:
адам санасын клондауга болмайды.

Практикалык козкарас бойынша үй жануарларымен жұмыс жасау бағыты
дұрыс болады.

Клондау технологиясьш пайдалану фенотипті жэне генетикалык сэйкес 
жануарларды алуга, ал олар биомедицина жэне ауылшаруашылыгыныц алдында 
түрган түрлі теориялык жэне практикалық мәселелерді шешуге мүмкіндік береді. 
Негізінде, жануарларды клондауды пайдалану, жіктелген клеткалардьщ тотипо- 
тештілігі, организмнің дамуы жэне қартаюы, қатерлі клеткалардьщ өзгеруі 
мэселесін зерттеуге сэйкес келуі керек. Жануарларды клондау медициналық 
препаратгарды ұқсас жануарларга тексеруге мүмкіндік береді. Медицинада клонды 
клеткаларда пайдалану негізінде клеткалык терапия ұсынылады. Бұндай клеткалар 
организмнің өзінің клетка жетіспеушілігінің жэне жарамсыздығын қалпьша 
келтіреді жэне ең бастысы олар трансплантация кезінде жатырқамайды.

Трансгенді жануарлар туралы бірнеше сөз. Ауылшаруашылық жануарлардың 
селекциясының казіргі кездегі эдістері негізінде түр ішілік генетикалык өзгер- 
гіштікті пайдалануда болып тұр. Соған байланысты селекцияның мүмкіндіктері 
геноммен шектелуде. Түрдің биологиялық шскарасынан өтіп жэне түраралық 
өзгергіштікті пайдалана отырып гендерді тасымалдау, ягни бір түрдің геномын 
екінші түрдің геномына тасымалдай отырып жануарлардың жаңа формаларын алуға 
болады. Егер геннің рекомбинантты конструкциясы (кұрылымы) басқа жануардың 
геномында калпына келсе, онда ондай ген трансген деп айтылады. Трансгенмен 
кодталатын белок трансгенді өнім деп аталады. Геномында трансген бар жануар 
трансгенді деп аталады. Егер жануарлар трансгенді өзінің ұрпакгарына берепн 
болса, онда трансгенді жануарлардьщ туыс топтары-трансгендер- кұрылады.

Қазіргі кезде сүтқоректілер гендерін тасымалдауда:
— зиготаньщ пронуклеусына рекомбинантгы ДНҚ-ның микроиньекциясы;
— ретровирустардың жанама түрлерімен гендерді тасымалдау;
-  жыныс жэне соматикалык клеткалардьщ трансформацияланган ядроларын

тасымалдау;
-  спермияларды ДНҚ- ны тасымалдаушы ретінде пайдалану сияқгы 4 әдіс 

колданылады.
Сүтқоректілердің генетикалык ақпаратын таситын бұл эдістердің бэрі 

онтогенездің ерте кезеңдерін ұрықганган жұмыртқадан бластоциста пайда болганга 
дейінгі кезеңдерін қамтиды, рецепиенттің соңгысы жатырда имплантациялану
қабілетіне ие болады.

Мысал ретінде, ДНҚ микроиньекциясы эдісімсн гендерді тышқан зигота-
сыныц пронуклеусьша көшіруді қарастырайык. Әдістің мэні мынада: аналыгының 
жұмыртқа жолынан зиготаларын альт, оларды жан-жағынан коршап тұрган 
фолликулярлы клеткалардан босатып, микроскоп объективінің астында арнайы 
ортада инкубациялайды. Содан соң зиготаны микропипеткамен бекітеді, ал қарама- 
қарсы жагынан гені бар ерітіндіге с алынган инъекциялы микропипеткага 
жақындатады. Бөтен ДНҚ-ны аталық зиготасының пронуклеусіне енгізу үшін,



274 С. Г. Нуртазин, Э.Б. Всеволодов, Б.Есжанов

конструкциялы плазмидалар, промотор жэне курылымдык гон кодданылады. 
Аталыюын пронуклеусьша кұрамында 100 жэне одан да көп пендердің көшірмссі 
бар рскомбинантты ДНҚ-ньщ буферлік ерітіндісін жібереді. Әдетте, реконструк- 
цияланган зиготалардың 60-80° о-ы микроманипуляцияны жаксы көтереді Тіршілік 
кабілетін багалаудан кейін, алынган іиготаларды генетнкалык линиясы баска 
жалган жүкті рецспиент аналыққа трансплантацнялайды. Бөтен гендердің бірігуін 
дэлелдеу үшін, реконструкциялы зиготалардан туылган тышқандардын күйрыгы 
немесе бауыр үлпасынан кссінді алынады. Осы органдардың үлпасының ДНҚ-сына 
дот- жэне тот- гибрндизациясы комегімен талдау жасанды.

Копшілік экспериментгердс трансгенді тышқандардың шыгуы дот жэне блот- 
гибридизация эдісімен багаланады. Бірак бөтен гендердің экспрессиясы алынган 
трансгенді тышкандардың 5-10%-нда жүреді. Дот- жэне &іот- гибридизация адіс- 
терімеи ұрпақтарды алмастыру процесінде ботен гендердін тұқым қуалау түрақ- 
тылыгын бағалау үшін трансгенді жануарлардын үрпакгарына таддау жасайды.

Жаңа генетикалык белгілері бар трансгенді тышкандарды алудаіъі сэтті 
тэжірибелер, сүткоректілердін баска да түрлерімен- ін қояиы, қой, шошка, ірі кара 
малмеи де осы жүмыстарга үксас жұмыстар жүргізуге себеп болды. Ауыл- 
шаруашылык трансгенді жануарларды алу технологиясыныц өзіидік ерекшеліктері 
бар. Бұл ауылшаруашылык ірі жануарлардын зиготаларыида майлы жэне пигм ент 
косыидылардын когггігінен жэне ол проиуклеустін визуализациясын (көзбен шолу) 
киындагуымен байланысты. Козбен жаксы кору үшін косымиіа микроманипуляция 
кажет - центрифугалау, флюоресцентті микроскопия - бүлар зиіхлалардың тіршілік 
кабілетін жэне толық канды үрпақтардың шыгуын томендетсді.

Қазіргі кезде жануарлармеи практикалық мэні бар гендік инженерия жұмы- 
сыиын үш багыты бар есептейді. Біріиші -  азық-туліктік. Мысалы, ірансіснді 
шошкалар “дэстүрлілсрге” Караганда жылдамырак оссді. Сонымен катар, бүндай 
шошкалар майды өтс аз малшсрде “жинайды", яіни олардың еті дснсаулмкка 
пайдалы. Нэтиже біриеше жылдың ішіиде алынган -  жануардыц геномына бір ген 
ендірілген. Осы үшін дэстүрлі сслекцияда бірнсшс оишакіы жылдар кстер еді.

Екінші баіыт - ауруларіа генетикалык түракіылыгы бар жануарлар. Мал 
енімінін багасына вакцинациясыны11 үлкси коптеген шыгыны да косылады. Бүмдай 
шыгындар эруакытта болады. Мысалы, Рессйде ірі кара малдын 25%-ы лсйкозбеи 
ауырады. Қазіргі ксзде лейкоздың дамуына карсы түратын рвні бар жануарлар
ШШНЛШ. • •»'- -■ -г

Үшіиші, сн маңызды -  дэрі-дэрмек ондіретін жануарлар. Мысапы, эидокринді 
жүйснің бүзылуынан өмір бойы ергсжейлі болып калатын каупі бар балалар үшін 
бой осірстін гормондар нрспараттары. Бүгін оларды жасау отс күрдслі жэне кымбат. 
Трансгснді сиырлардын сүтіиен алынгаи прспараттар элдекайда арзан. Айта кегу 
керск, дэріпік заттарды алу үшін. жануардын тістикасы н тутас озгерту міндет 
емес. Жскс мушслерді, бұл жагдайла сүт бсзіиіц күрылымын, озіертуге болады, 
Кауіпті гематологиялык жэне онкологиялық аурулардыи дэрілік тагіары 
кымбаттауда. Тек транс генді жануарлардын комепмен бұл дэрілік запар бэріне кол 
жетсрлік жагдайда болады. Ауылшаруашылык жануарларына пептид гендсрін жэнс 
белоктарды сндірс отырып. оларды коптеп алуга болады. Бул гендер Gene farmi% 
«тына ис болды. Т сори я л ы к жагынан сиырдын промоторын немссе койдыц белоіъіи 
кажет гениіи күрылымдык болігімсн, мысалы, инсулин, интерферон гсндері, ую
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факторлары жэне гормондармен, байланыстыруға болады. Бұндай гендер, тәжіри- 
белер көрсеткендей, сүт безіне экспрессияланады жэне сүтпен бірге шыгады. 
Мысалы, трансгенді ауылшаруашылық жануарларын адамньщ инсулинін өндіруге 
пайдаланады. Тышкандардың геномьша ендірілген адамньщ инсулин гені тышқан- 
дардьщ ұйқы безінің клеткаларында жұмыс жасайды. Басқа сөзбен айтқанда, 
адамньГн инсулин гені тышқанның организмінде өзін меншікті геніндей сезінсді.

Жогары өнімділігі бар трансгенді жануарларды any жұмыстары жалғас- 
тырылуда. Бірқатар елдерде, ауруларга резистентті трансгенді жануарларды жасау 
жобасы қарастырылуда. Ірі кара селекциясында резистентгі гендерді тұқым 
куалайтын ауруларга, аяқ-қолдың ауруы, мастит жэне басқа ауруларга ендіру
жұмысгары жоспарлануда.

Биология жэне медицинаның басқа қызықты саласы баганалы клеткаларды
зерттеу болып табылады. Баганалы клеткалар -  бұл дамудың эртүрлі багытында 
потенциясын сақгайтьш клеткалар. Баганалы клеткалардан тері, нерв клеткалары 
жэне кан клеткалары пайда бола алады. Ересек организмде баганалы клеткалар жок 
деп саналган, олар эмбриональдык дамудыц ерте кезеңімен шектеледі деп есеп- 
телген. Бірақ, 60-жылдардьщ соңында А.Я. Фриденштейн өзінің төлавторларымен 
бірге бұл клеткаларды ересек сүйек майының мезенхимасынан (стромасынан) 
тапкан. Стромаға тэн болгандықтан, оларды кейін стромсиіы баганалы клеткалар 
деп атаган. 70-жылдары баганалы клеткалар барлық ересек жануарлар мен адам- 
дарда болатынын айқындайтын жұмыстар жарияланды. Осыган байланысты 
баганалы клеткаларды эмбриональды баганалы клеткалар -  ЭБК (оларды бласто- 
циста кезеңіндегі эмбриондардан алады) жэне аймақтық баганалы клеткалар - 
АБК (оларды ересек особьтардьщ мүшелерінен немесе дамудьщ соңгы кезеңіндегі 
эмбриондардьщ мүшелерінен алады) деп бөледі. Мультипотенто болгандықтан, 
баганалы клеткалар организмнің қайта құрылатын резервін құрайды жэне түрлі 
жагдайларга байланысты пайда болатын дефектілердің орнын толтьфады.

Баганалы клеткалардың орталық жүйке жүйесінде болатыны таңгалдырды. 
Олар нерв ұлпаларының түрлі зақымдарына көбеюмен жауап береді (нерв 
клеткалары, көбею қабілетін нейробласт кезеңінде жоғалтатынын білеміз) жэне 
олар нерв жэне глиалды клеткаларга жіктеледі. Жекеленген нейралды АБК баска да 
туындыларга айнала алады деген тұжырым бар. Баганалы клеткалардың (АБК жэне 
ЭБК) түрлі багытгарга өзгере алатын қабілеті оларды молскулярлық-генетикалық 
процестерді зертгеулерде қолайлы моделді жүие етеді, олар клеткаларды түрлі 
багьптарга жіктеу ретінде пайдаланады. Расында да, баганалы клеткаларды оңа- 
шаландьфуга болады, былайша айтқанда таза күйінде жэне сосын гендік аумақгың 
қызметіне олардың келесі жіктеліп дамуында талдау жасауга болады. Жеке ал ганда, 
даму га жауап беретін геннің кезектесіп қосылуы постимплантациялық ұрықга жэне 
ЭБК пайда болған эмбриоидты дене культурасымен сэйкес келеді.

Молекулярлы-генетикалык микроэррэй эдісінің көмегімен баганалы клетка- 
лардың культурасын талдау мезенхималық баганалы клеткалардың бір клонынында 
1200 матрицалық РНҚ синтезделетінін көрсетгі. Әртүрлі баганалы клеткаларда 
көптеген гендердің көшірмесі — синтез алдындагы матрицалық РНҚ-ның ұқсас
жиьштыгы бар. Баганалы клеткалардың жіктелуіне карай экспрессирлеуші 
гендердің спектрінде өзгерісгер байқалады. Бұдан эмбрионның толық кұрамындагы 
жіктелу ересек гематогенді ұлпалардың мезенхималық баганалы клеткаларында
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урық жапырақшалары жэне органогенез кезеңінде кызмет етстін матрицалық РНҚ- 
нын барлык жиынтыгы бар екені аныкталды. Сонымен мезенхималы жэнс меэо- 
дермальды шыгу теп бар клеткалардын, сонымен катар энто- жэне экгодерманьщ 
пісіп жетілуін реттеп отыратын, негізгі гсндердін матрицалық РНҚ-сы теңес- 
тіршген. Нох-гендердің матрицалык РНҚ-сының көбісі жумыртка клеткаларында 
жэне презумптивті ұрык клеткаларында болады. Сонымен, баганалы клеткаларда 
онтогенездің жалпы принциптері коріне бастайды -  гендердің кызметінің озып 
кетуі, баскаша айтканда, дамудын сонгы кезеңдерінде кажет болатын, матрицалык
РНҚ-НЫҢ СИНТеЗІ. і -4щЦ

Алынган мэліметтер тиісті (лайыкгы) гендер торыныц үйымын аныкгауія 
мүмкіндік бсрсді, ал біртүгас организм жагдайында бұл өте киынга түседі. Жскс 
алганда, оасқаратын-гендер жэне багынатын-гендер арасындагы байланысты 
аныктауга жагдай жасайды. Біріншісі негізгі гендер, булардан берілгсн үлпа немесе 
мүшенін арнайылылыгы тэуелді болады. Екіншісі - баскараіын гендермен 
жіберілетін курылымдык гендердің каскадтары (тізбектері), сэйкес улпалык арнайы 
белоктармен жэне сол немесе баска мүше не улпалардын калыіггасуын камтамасыз
етеді. . • 1" ШОШі т Wr

Даму биологиясында баганалы клеткаларды пайдалану есебінен біртутас 
мүшснін. үрык жапырақшаларынын жэнс клеткалардьщ жеке пнггерінің арнайлы- 
лыгы тэуслді болатын күрамында каскад гендері бар баскараіын гендердің бола- 
тыны дэлелдснді. Бул зандылык жан-жакты болып кследі жэнс барлык жануарлар! а 
тэн. Дрозофнлада коздің дамуына жагдай жасайтын eyeless (козсіз) деген ген бар. 
Егер оны эдеттепден тыс жерде жүмыс жасататын болса, онда, коздід курсакта, 
колда, канала жэне баска жерлердс де дамуын коруге болады. Бутан уксас ген 
суткорскплерде де бар, ол Рах 6 дсп аталады. Егер оны дрозофила геномына 
енгізсе, онда иеніи озінікіндсй эсер етеді, япш бул баскдратын - гсидсрдің жан- 
жакты эсері туралы мэлімет бсреді.

Сірэ, жеке дамудын рсттслуі гепдік тордын иерарх и ялы к (лауазымдык саты, 
томен шснділсрдін жогаргы шснділерге багынуы) уйымдаскап жүйссімсн 
орындалады, жэне осы рсттелудің ерскшслігіне баганалы клеткалар комскгссуі 
мүмкін. Осыган байланысты баганалы клеткалар негізінде in vitro жагдайында 
мушелер курылымынын кайта курылуы айтарлыкгаи кызыгушылық тудырады. 
Томоока озініц тилавторл ары мен бірге баіаналы нерв клеткалары нам нерв түтігіне 
уксас курылым аліан. Бундай зертгеулер іргслі (фундаментальды) тапсырмаларды 
шешу үнин, сонымен катар гендік жэне клеткалык терапия максатында н ранги кала 
да колдануда болашагы зор.

Баганалы клеткаларга осыишама назар аударылуына байланысты “камбиальдІ 
клеткалар” деген термин умытылуга жакын калды.. Батые слдсрдс оларды енді, 
transit amplifying cells деп атайды. ягни клсткалардын озіндік популяциясы емес, ол 
дамудын кошу фазасы репндс атайды. Кей кездерде олар туралы умы г ып та кетсді. 
Үлналарда бурынгы кдлпына кслу пропсссі тікслей олардын катысуымсн журеді -  
оган айкын мысал репндс тсрінің жабы иды ересек клеткаларынын корын толтырып 
отыратын герннн осу кабатынын клеткалары болып табылады. Сонымен катар, 
баганалы клсткалардын ашылуына дейш, репарапиянын тек осындай эдісі туралы 
гана аитышан. Нерв улпаларында көбсю кабілетін сактап калган камбиальды клет
калар жок (глия жайында емес), бірак. онда нейробластардын кор лары сакталады.
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олар өзінің жіктелу қабілетіне байланысты түрлі патологиялық кемістіктердің 
(дефектілердің) орньш толтырып, мндың немесе перифериялық нерв жүйесінің 
сэйкес келетін бөлімдерінін қызметгік кабіпетін сақгап қалады. Бұл жагдайда ба
ганалы жэне камбиальды клеткалар арасындағы байланыс туралы сұрақ туын- 
дайды. Олардьщ бір-біріне ауысуы мүмкін бе? Аймактык баганалы немесе 
прогенйгорлы клетка камбиальды клетканьщ бастамасьш бере ала ма жэне 
керісінше бола ма, біртүгас организмде бұл процесс орьш ала ма, онын кайта 
кадпына келу процесінде маңызы бар ма жэне оның генетикалық-молекулярлық 
механизмі (егер ол болса) қандай? Бұл мэселенің шешілуінің тек теориялық гана 
емес, сонымен катар практикалық маңызы да зор. Баганалы клеткаларды түрлі 
экспериментальды Жагдайда зерттеу, осы мэселені шешуге жэне организмде жүріп 
огыратын кайта қалпына келу процесінің терең механизімін жаңа көзқараста 
түсіндіруге мүмкіндік береді. Бұл жұмыстар басталды, быпайша айтқанда, терінің 
жабынды эпителиальды баганалы клеткалары мысал ретінде бола апады. Кам
биальды жэне баганалы клеткалар бір-бірімен “ауыстырылуы” нэтижесі таңгалар- 
лык, бірақ, қарама-қайшылықгар да бар жэне олар пікір алмасуга себеп болып отыр. 
Тері эпидермисінің түкті қабатьшда табылган баганалы клеткалар осы клетка- 
лардың эпидермальды ошагының мигрантгары болуы мүмкін. Бұндай жагдайларда 
детерминация жэне жіктелу процесінің багытына кэдімгідей эсер ете алатын 
клетка лардьщ микроқоршауы маңызды рол атқарады. Баска еозбен аитқанда, 
баганалы клеткалардьщ басқага айналуы жэне олардьщ камбиальды клеткалармен 
арақатынасы бір қарагандағыдай жай гана нэрее емес. Бул жагдайда клеткалар мен 
олардьщ туындыларына арнайы түрде таңба беретін белгілеуіш маркерлер мэселесі 
одан эрі күрделендіре түседі. Атап айтқанда, тері эпителийінің базальды (негізгі) 
қабатьшда баганалы клеткалар 10% болган жагдайда олардьщ 40%-ы терінің 
баганалы клеткаларын арнайы тацбалаушы маркер ретінде пайдаланылатын бета 1 - 
интегрин белогынан тұрады. Осы жагдаига байланысты баганалы клеткалардьщ 
трансформациясы мен озара түрленіп алмасуы жайындагы мэліметтер накты
тәжірибелік тексеруді тал ап етеді.

Баганалы клеткалардьщ плюри- жэне мультипатентплік қасиеттерінің арқа-
сында олар клеткалык жэне гендік терапияның трансплантациялау эдістерінде 
қолдануда оте жақсы материал бола алады. Сонымен бірге «жергілікті» баганалы 
клеткалармен катар белгілі бір мүшенің ұлпалары зақымданган жагдайда, сол 
зақымдалган аймаққа жылжып келіп, бөлінуі жэне мамандануы нәтижесінде, ол 
жерде жаңа ұлпа түзетін баганалы клеткалардан бөлек сүйек кемігінің «орталык» 
сіромалық клеткалары да болатындыгын ескеру керек. Сүйек кемігінің стромалык 
клеткалары клеткалардьщ орталық қоймасы болып табылады. Бұл клеткалар 
әмбебап, осы сиякгы алынган көптеген мэліметтер элі де болса қосымша тексеруді 
талап етеді. Олар зақымдалган мүшеге немесе ұлпага қан агысымен келіп түсіп, сол 
аймақга эргүрлі белгі беруші (сигналды) затгардьщ эсерінен жойылган клеткалар
дьщ орнын басатын арнайы клеткаларга бастама береді. Тэжірибеде жануарлардьщ 
жүрек бұлшықетінің зақымдалган аймагына (инфаркт ошагына) сүйек кемігінщ 
стромалық клеткаларын енгізген жагдайда, инфарктган кейін туатын жүрек қыз- 
метінің жетіспеушілік кұбылыстары байқалмайтьшдыгы аныкталды. Тэжірибелік 
инфаркқа ұшыраган шошкаларга стромапық клеткалар енгізшген жагдайда, сепз 
апта уақыт өткен соң-ақ стромальщ клеткалар қайта пайда болып жүрек бұлшы- 
қетінің клеткаларына айналган жэне жүрек бұлшықетінің қызметі қалпына келген.
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Инфаркты осылайша емдеудің нәтижелері үлкен эсер қалдыруда. Америкалық 
кардиология қоғамның 2000-жылгы мэлімеггері бойынша, жасанды түрде 
тудырылған инфарктысы бар егеуқұйрықтардың жүрек аймагына ендірілген 
стромалық клеткалардьщ 90%-йы жүрек бұлшықетінің клеткаларына айналган
(трансформацияланган). К ; -

Әртүрлі нейродегенеративті жэне неврологиялық Паркинсон ауруларын, 
Альцгеймер ауруын, Гентингтон хореясын, мишық атаксиясын, склероз тагы басқа 
ауруларды емдеуге баганалы клеткаларга (атап айтқанда, стромалық клеткаларга) 
ерекше көңіл бөлінеді. Америкадагы неврологиялық аурулармен айналысушы 
ұлттық институттың жэне Стэнфорд университетінің бір топ неврологтары сүйек 
кемігінің стромалық клеткалары жүйке жүйесіне багытталып, мамандана алатын- 
дыгын анықгады. Олай болса, адамньщ сүйек кемігін мидагы зақымдалган ұлпа- 
ларды қалпына келтіру үшін баганалы клеткалардьщ қайнар көзі ретінде 
пайдалануга болады. Сондай-ақ, бұл клеткалар бауыр, бүйрек клеткаларына жэне 
инсулин түзуші клеткаларга айнала алады, бұларды сусамыр (диабет) ауруын ем
деуге қолдануга болады. Демек, науқас өзіне-өзі донор бола алады, бұл өз кезегінде 
ұлпалардың иммунологиялық сэйкессіздігінен болатын реакцияларга жол бермейді.

Ева Мизей (2005) бастаган бір топ галымдардың болжамы бойынша, баганалы 
клеткалар қай жерге имплантацияланса да зақымдалган жерге, атап айтқанда, 
мидың зақым тиген аймагына, өздігінен келіп жетіп, қалпына келтіру үрдістерін 
жүзеге асыра алады. Олар ересек тышқандарға стромалық баганалы клеткаларды 
вена тамыры арқылы енгізгеннен кейін мидың коптеген аймақтарында, соның 
ішінде неокортекс, гиппокамп, таламус, ми баганасы жэне мишықга эртүрлі 
нейральдық (жүйкелік) туындьшардың пайда болатынын анықтады. Кіндік пен бала 
жолдасының (плацентаның) баганалы клеткаларын клиникада қолдану эдістерін 
пайдалану арқасында табысты эрекетгер іске асырылуда. Осыган байланысты, 
этикалық көзқарастан алганда өте күмэн тудыратьш терапиялық клондау эдісінің 
қажеттілігі жогала түседі. Бұдан басқа, соматикалық клеткалардьщ транспланта- 
цияландьфылган ядроларьщца гендердің 4%-дан кем емес бөлігінің қызметі 
айтарлықгай бұзылгандыгы көрсетілген көптеген жұмыстар пайда болды. Сонымен 
қатар, дэл қазіргі уақытга соматикалық клеткалардьщ ядроларын бөгде цитоплаз- 
мага орналастырган жагдайда ядролардың толық түрде қайта багдарлануына 
(қалыпты түрдегі жеке дамуга қажетгі репрограммалануына) қол жетпей отыр. 
Бірқатар гендердің метилденуін жою әрекеттері сәтсіз аяқталуда. Нәтижеде ядро- 
ның ұрықгардың қалыпты дамуына қажет қызметі калпына келмеуде. Сондықган 
да, мұндай ядролар физикалық тұргыдан алганда толыққанды ұрыкгардың дамьш 
жетілуін қамтамасыз ете алмайды. Сондай-ақ, баганалы клеткаларды транспланта- 
циялау барысьшда олардьщ тіршілік ету қабілеттерін сақтап қалу мәселесі де 
маңызды болып табылады. Баганалы клеткалардьщ тіршілік ету қабілегін трансп- 
лантацияланатын нейрондардың геномына нейротрофикалық өсу факторларының 
сэйкес гендерін енгізу арқылы жогарылатуга болады. Бұл апоптоз құбылысынан 
қорганыш болып табьшады. Мұндай жұмыстар АҚШ жэне Еуропаньщ түрлі 
лабораторияларында қолга алынуда.

Ересек организмде баганалы клеткалардьщ ашылуы ұлпалардың құрылымдық 
деңгейі мен оларда жүретін қайта қалпына келтіру үрдістерінің механизмдері 
жайындагы біздің түсініктерімізді өзгертті. Даму шамасы (потенциясы) жогары



ұрыктык клеткалар ересек оргаиизмде де сақгалып калады деген жаңа жэне өте 
манызды тұжырым жасалынды. Оның үстіне, ол клеткалар репарациялык үрдістер 
тізбсгінде өте маңызды аралык буынды құрайды. Баганалы жэне камбийлі клетка- 
лардын бөлінуі барысында аналык жэне туынды клеткалар пайда болады. Аналық 
клстк*лар популяцияның өзін-өзі сактап жалгастыруы үшін пайдаланылады, ал 
туындЫ клеткалар не баганалы клеткалардан бөлініп шыгады, не тікелей маман- 
данып огырады, не баганалы клеткаларга айналады, ал камбийлі клеткалардан 
белінген туынды клеткалар тікелей жіктеледі. Баганалы клетка сатысында бастапкы 
үрыктык клсткалардын әртүрлі багытгарда дами алатын касиеттері сакталып 
тұрадьі, ал камбийлік клетка сатысында бүл касиет жогалады да, олар тек белгілі бір
аймактағы қүрыльшдарды тудьфады.

Жогарыда айтылгандардан баска, көбею биологиясы саласында коптеген
зештеулер жалгастырылуда, сол сиякгы олардын түпкі максаты эмбриогенез бұзы- 
луынын алгашкы диагностикасын аныктау жэне оларды коррекцияпау эдістерін 
дайындау болып табылады. Әдетгегідей картаю процестерін тежеу максатындагы 
картаю механизмін зертгеуге арналган гылыми жобалардың үлесі өте үлкен.
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