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ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ

Áèîëîãèÿ ðàçâèòèÿ — ñòðåìèòåëüíî ïðîãðåññèðóþùàÿ áèîëîãè÷åñêàÿ
äèñöèïëèíà, ïðåäñòàâëÿþùàÿ íàóêó î ñòàíîâëåíèè îðãàíèçìà â õîäå îíòî-
ãåíåçà. Äèíàìè÷íî ðàçâèâàÿñü, îíà ïðèáëèæàåòñÿ ê ïîíèìàíèþ ìîëåêóëÿð-
íî-êëåòî÷íûõ ìåõàíèçìîâ âîçíèêíîâåíèÿ æèâûõ îðãàíèçìîâ, äàåò îñíîâó
äëÿ èíòåãðàöèè ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè, ôèçèîëîãèè, áèîõèìèè, èììóíî-
ëîãèè, à òàêæå ýâîëþöèîííûõ è ýêîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Îá óñïåõàõ
áèîëîãèè ðàçâèòèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò òîò ôàêò, ÷òî â òå÷åíèå 10 ëåò (ñ 1995 ïî
2005 ã.) Íîáåëåâñêèé êîìèòåò òðèæäû ïðèíèìàë ðåøåíèå î ïðèñóæäåíèè
ïðåìèè ïî ôèçèîëîãèè èëè ìåäèöèíå çà ðåøåíèå ïðîáëåì â îáëàñòè ýìá-
ðèîëîãèè.

Çàäà÷åé áèîëîãèè ðàçâèòèÿ ÿâëÿåòñÿ èçó÷åíèå çàêîíîìåðíîñòåé è ìåõà-
íèçìîâ îíòîãåíåçà. Áîëüøèíñòâî áèîëîãè÷åñêèõ äèñöèïëèí èçó÷àþò, êàê
ïðàâèëî, ñòàòè÷åñêèå, îòíîñèòåëüíî íåèçìåíåííûå ñòðóêòóðû, ëèáî îáðà-
òèìûå öèêëè÷åñêèå ïðîöåññû. Îñíîâíîå æå ñâîéñòâî ýìáðèîíàëüíûõ ïðî-
öåññîâ — èõ íåîáðàòèìîñòü, ïðèâîäÿùàÿ ê îáðàçîâàíèþ ñîâåðøåííûõ ïðè-
ðîäíûõ ñèñòåì. Ïðè ýòîì ñëîæíåéøèå îðãàíèçìû âîçíèêàþò èñêëþ÷èòåëü-
íî çà ñ÷åò âíóòðåííèõ ôàêòîðîâ, ïî÷òè íå òðåáóÿ âíåøíèõ èñòî÷íèêîâ èí-
ôîðìàöèè è óïðàâëåíèÿ.

Íàñòîÿùåå èçäàíèå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êóðñ ëåêöèé, ÷èòàåìûõ íà áèî-
ëîãè÷åñêîì ôàêóëüòåòå ÁÃÓ â ðàìêàõ ïðîãðàììíîãî êóðñà «Áèîëîãèÿ èíäè-
âèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ». Îñíîâó èçëîæåííîé èíôîðìàöèè ñîñòàâëÿåò ìàòå-
ðèàë êëàññè÷åñêèõ ðóêîâîäñòâ ïî ýìáðèîëîãèè, ñïèñîê êîòîðûõ ïðèâîäèò-
ñÿ â êîíöå ðàáîòû.

Â ïåðâîé ÷àñòè ïîñîáèÿ ðàññìîòðåíû âîïðîñû, ïîñâÿùåííûå ðàííèì
ñòàäèÿì ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ: ñòðîåíèå è ðàçâèòèå ïîëîâûõ êëåòîê,
îïëîäîòâîðåíèå, äðîáëåíèå è ãàñòðóëÿöèÿ. Êðàòêî èçëîæåíà èñòîðèÿ ñòà-
íîâëåíèÿ ýìáðèîëîãèè, ìåòîäû ýìáðèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé.

Àâòîðû âûðàæàþò èñêðåííþþ áëàãîäàðíîñòü ðåöåíçåíòàì äîêòîðó áèî-
ëîãè÷åñêèõ íàóê, ïðîôåññîðó Ë. È. Àð÷àêîâîé è êàíäèäàòó áèîëîãè÷åñêèõ
íàóê, äîöåíòó Ñ. Â. Ãëóøåíó, êîëëåêòèâó êàôåäðû ôèçèîëîãèè ÷åëîâåêà è
æèâîòíûõ ÁÃÓ çà âûñêàçàííûå ñîâåòû è çàìå÷àíèÿ ïî ñîäåðæàíèþ ðóêîïè-
ñè, à òàêæå ñîòðóäíèêàì Óïðàâëåíèÿ ðåäàêöèîííî-èçäàòåëüñêîé ðàáîòû
ÁÃÓ çà ïîìîùü ïðè ïîäãîòîâêå ðóêîïèñè ê ïå÷àòè.
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ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Êðàòêàÿ èñòîðèÿ ýìáðèîëîãèè

Çà÷àòêè ýìáðèîëîãè÷åñêèõ çíàíèé áûëè óæå â Äðåâíåì Åãèïòå, Âàâè-

ëîíå, Èíäèè, Êèòàå. Òåì íå ìåíåå îíè íå îêàçàëè ñóùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà

ðàçâèòèå ïðåäñòàâëåíèé î ñòàíîâëåíèè îðãàíèçìîâ.

Ïåðâûå ñèñòåìàòè÷åñêèå äàííûå î ðàçâèòèè ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö

áûëè ïîëó÷åíû ó÷åíûìè Äðåâíåé Ãðåöèè. Çíàìåíèòûé âðà÷ è ôèëîñîô

Ãèïïîêðàò (460—370 ãã. äî í. ý.) ïðåäëîæèë äâóõñåìåííóþ òåîðèþ, ñî-

ãëàñíî êîòîðîé ïëîä îáðàçóåòñÿ ÷åðåç ñìåøåíèå ìóæñêîãî è æåíñêîãî ñå-

ìåíè (íèêàêîãî ïðåäñòàâëåíèÿ î ïîëîâûõ êëåòêàõ â òî âðåìÿ íå ñóùåñòâîâà-

ëî). Îí òàêæå ÿâèëñÿ çà÷èíàòåëåì èäåé ïðåôîðìèçìà, ñîãëàñíî êîòîðûì

äèôôåðåíöèðîâêà ÷àñòåé îðãàíèçìà ïðîèñõîäèò â íåêîòîðûé íà÷àëüíûé

ìîìåíò ðàçâèòèÿ, à â äàëüíåéøåì íàáëþäàåòñÿ ëèøü èõ ðîñò. Ñóùåñòâåí-

íûé âêëàä â ñòàíîâëåíèå ýìáðèîëîãèè êàê íàóêè âíåñ Àðèñòîòåëü

(384—322 ãã. äî í. ý.), èçëîæèâøèé ñâîè âçãëÿäû â ñî÷èíåíèè «Î âîçíèêíî-

âåíèè æèâîòíûõ». Èññëåäîâàíèÿ ñòðîåíèÿ è ðàçâèòèÿ çàðîäûøåé ïòèö

(êóð), ðûá (àêóë), ìîëëþñêîâ (êàðàêàòèö) è äðóãèõ æèâîòíûõ ïîçâîëèëè

åìó âïåðâûå ñôîðìóëèðîâàòü òåîðèþ ýïèãåíåçà. Ñîãëàñíî åé îðãàíû âîçíè-

êàþò íå âñå ñðàçó, à ïîñòåïåííî, äðóã çà äðóãîì èç âíà÷àëå áåññòðóêòóðíîé

ìàññû. Äðóãèì âàæíûì ñëåäñòâèåì åãî åñòåñòâåííî-íàó÷íûõ èçûñêàíèé

ÿâèëîñü ñîçäàíèå ó÷åíèÿ î ïðè÷èííîñòè è öåëåñîîáðàçíîñòè, îêàçàâøåãî

ìîùíîå âëèÿíèå íà ïîñëåäóþùåå ðàçâèòèå íàóêè.

Íàó÷íàÿ ðåâîëþöèÿ XVI—XVII ââ. (Íîâîå âðåìÿ) ïðèâåëà ê ãîñïîäñòâó

ìåõàíèñòè÷åñêèõ ïðèíöèïîâ â åñòåñòâîçíàíèè. Â íà÷àëå XVII âåêà ïîÿâè-

ëèñü ïåðâûå îïèñàíèÿ è ðèñóíêè ðàçâèòèÿ êóðèíîãî è ÷åëîâå÷åñêîãî çàðî-

äûøà (Ä. Ôàáðèöèé). Ñîçäàíèå ïåðâûõ ìèêðîñêîïîâ ñïîñîáñòâîâàëî íà-

êîïëåíèþ îãðîìíîãî ôàêòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà â îáëàñòè áèîëîãèè, äàæå ñ

ó÷åòîì èçâåñòíîé äîëè áåññèñòåìíîñòè, ïðèñóùåé ïåðâûì ìèêðîñêîïè-

ñòàì. À. Ëåâåíãóê (1632—1723) îòêðûâàåò ñïåðìàòîçîèäû, ß. Ñâàììåð-

äàì (1637—1680) ïðîâîäèò èññëåäîâàíèÿ ïî ìåòàìîðôîçó íàñåêîìûõ,

Ì. Ìàëüïèãè (1628—1694) èçó÷àåò ðàçâèòèå êóðèíîãî ýìáðèîíà, ðàáîòàåò
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â îáëàñòè ìèêðîñêîïè÷åñêîé àíàòîìèè. Â ýòîò ïåðèîä â ýìáðèîëîãèè ãîñ-

ïîäñòâóåò òåîðèÿ ïðåôîðìèçìà (ïðåäâîñõèùåíèÿ). Íåñîâåðøåíñòâî ìèê-

ðîñêîïîâ «ïîçâîëÿëî ðàçãëÿäåòü» çà÷àòêè âñåõ ÷àñòåé áóäóùåãî îðãàíèçìà

â ñïåðìàòîçîèäàõ (ïðåôîðìèñòû-àíèìàëüêóëèñòû) èëè â ÿéöåêëåòêàõ (ïðå-

ôîðìèñòû-îâèñòû). Ëîãè÷åñêèì çàâåðøåíèåì äàííûõ âçãëÿäîâ ñòàëî ôîð-

ìèðîâàíèå ãèïîòåçû «âëîæåíèÿ», ñîãëàñíî êîòîðîé òåëà ïîòîìêîâ âëîæå-

íû äðóã â äðóãà. Äàæå àâòîðèòåò Ó. Ãàðâåÿ (1578—1657), ïðåäëîæèâøåãî

ñàì òåðìèí «ýïèãåíåç» è ïèñàâøåãî, ÷òî «íè îäíà ÷àñòü áóäóùåãî ïëîäà íå

ñóùåñòâóåò â ÿéöå àêòóàëüíî, íî âñå ÷àñòè íàõîäÿòñÿ â íåì ïîòåíöèàëüíî»,

íå ìîã ïîêîëåáàòü óâåðåííîñòè ïðåôîðìèñòîâ â ñâîåé ïðàâîòå.

Â XVIII âåêå ñòîðîííèêè ïðåôîðìèçìà îäåðæàëè ñâîè ïîñëåäíèå ïîáå-

äû. Ø. Áîííå (1720—1793) îòêðûâàåò ïàðòåíîãåíåç ó òëåé è äàæå ñïîñîá-

íîñòü íèçøèõ áåñïîçâîíî÷íûõ ê ðåãåíåðàöèè îáúÿñíÿëàñü èì êàê ðåçóëü-

òàò íàëè÷èÿ äðåìëþùèõ «ÿèö», ðàññåÿííûõ â òåëå æèâîòíûõ. À. Ãàëëåð

(1708—1777) âïåðâûå ïðèìåíèë êîëè÷åñòâåííûå ìåòîäû â èññëåäîâàíèÿõ

ïî ýìáðèîëîãèè, óäåëÿë áîëüøîå âíèìàíèå èçó÷åíèþ ïðîöåññîâ ðîñòà

ýìáðèîíîâ. Ïåðâûé ñåðüåçíûé óäàð ïî êîíöåïöèè ïðåôîðìèçìà, ê òîìó

æå ïîäêðåïëåííûé ýêñïåðèìåíòàëüíûìè äàííûìè, íàíåñ Ê. Ô. Âîëüô

(1734—1794). Åãî ðàáîòû ïî èçó÷åíèþ ðàçâèòèÿ êèøå÷íèêà, íåðâíîé òðóá-

êè è êðîâåíîñíîé ñèñòåìû ó öûïëåíêà ïîêàçàëè, ÷òî çà÷àòêè óêàçàííûõ

îðãàíîâ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïëàñòû, êîòîðûå ÷åðåç ôîðìèðîâàíèå æåëîá-

êîâ ïðåâðàùàþòñÿ â çàìêíóòûå òðóáêè. Òàêèì îáðàçîì, â õîäå ðàçâèòèÿ îá-

ðàçóþòñÿ íîâûå ôîðìû. Ê ñîæàëåíèþ, îãðîìíûé àâòîðèòåò À. Ãàëëåðà, â

ïîëåìèêó ñ êîòîðûì âñòóïèë Ê. Ô. Âîëüô, âîñïðåïÿòñòâîâàë ïðèçíàíèþ

ïðàâîòû ïîñëåäíåãî, à åãî ðàáîòû áûëè íà íåêîòîðîå âðåìÿ çàáûòû.

Â ïåðâîé ïîëîâèíå XIX âåêà âåäóùóþ ðîëü â ðàçâèòèè ýìáðèîëîãèè

ñûãðàëè ðóññêèå åñòåñòâîèñïûòàòåëè. Õ. Ïàíäåð (1794—1865) îïèñûâàåò è

ââîäèò â îáèõîä ýìáðèîëîãèè ïîíÿòèå î òðåõ çàðîäûøåâûõ ëèñòêàõ (ñåðîç-

íûé, êðîâÿíîé è ñëèçèñòûé ïî òåðìèíîëîãèè òîãî âðåìåíè). Ê. Áýð

(1792—1876) ïðàâèëüíî îïèñûâàåò ÿéöåêëåòêó ó ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâå-

êà, ðàñïðîñòðàíÿåò ó÷åíèå Õ. Ïàíäåðà î çàðîäûøåâûõ ëèñòêàõ íà âñåõ ïî-

çâîíî÷íûõ, ôîðìóëèðóåò çàêîí «çàðîäûøåâîãî ñõîäñòâà», íàçâàííûé âïî-

ñëåäñòâèè åãî èìåíåì. Ñîçäàíèå êëåòî÷íîé (Ò. Øâàíí, 1839) è ýâîëþöèîí-

íîé (×. Äàðâèí, 1859) òåîðèé äàëî íîâûé òîë÷îê ê ðàçâèòèþ ýìáðèîëîãèè.

Ðàáîòû Ô. Ìþëëåðà (1821—1897) è Ý. Ãåêêåëÿ (1834—1919) ïîçâîëèëè

ïîñëåäíåìó ñôîðìóëèðîâàòü îñíîâíîé áèîãåíåòè÷åñêèé çàêîí, ñîãëàñíî

êîòîðîìó «îíòîãåíåç åñòü êðàòêîå ïîâòîðåíèå ôèëîãåíåçà». Ñðåäè ïèîíå-

ðîâ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî íàïðàâëåíèÿ â ýìáðèîëîãèè ñòîèò óïîìÿíóòü îá
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ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Êðàòêàÿ èñòîðèÿ ýìáðèîëîãèè

Çà÷àòêè ýìáðèîëîãè÷åñêèõ çíàíèé áûëè óæå â Äðåâíåì Åãèïòå, Âàâè-

ëîíå, Èíäèè, Êèòàå. Òåì íå ìåíåå îíè íå îêàçàëè ñóùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà

ðàçâèòèå ïðåäñòàâëåíèé î ñòàíîâëåíèè îðãàíèçìîâ.

Ïåðâûå ñèñòåìàòè÷åñêèå äàííûå î ðàçâèòèè ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö

áûëè ïîëó÷åíû ó÷åíûìè Äðåâíåé Ãðåöèè. Çíàìåíèòûé âðà÷ è ôèëîñîô

Ãèïïîêðàò (460—370 ãã. äî í. ý.) ïðåäëîæèë äâóõñåìåííóþ òåîðèþ, ñî-

ãëàñíî êîòîðîé ïëîä îáðàçóåòñÿ ÷åðåç ñìåøåíèå ìóæñêîãî è æåíñêîãî ñå-

ìåíè (íèêàêîãî ïðåäñòàâëåíèÿ î ïîëîâûõ êëåòêàõ â òî âðåìÿ íå ñóùåñòâîâà-

ëî). Îí òàêæå ÿâèëñÿ çà÷èíàòåëåì èäåé ïðåôîðìèçìà, ñîãëàñíî êîòîðûì

äèôôåðåíöèðîâêà ÷àñòåé îðãàíèçìà ïðîèñõîäèò â íåêîòîðûé íà÷àëüíûé

ìîìåíò ðàçâèòèÿ, à â äàëüíåéøåì íàáëþäàåòñÿ ëèøü èõ ðîñò. Ñóùåñòâåí-

íûé âêëàä â ñòàíîâëåíèå ýìáðèîëîãèè êàê íàóêè âíåñ Àðèñòîòåëü

(384—322 ãã. äî í. ý.), èçëîæèâøèé ñâîè âçãëÿäû â ñî÷èíåíèè «Î âîçíèêíî-

âåíèè æèâîòíûõ». Èññëåäîâàíèÿ ñòðîåíèÿ è ðàçâèòèÿ çàðîäûøåé ïòèö

(êóð), ðûá (àêóë), ìîëëþñêîâ (êàðàêàòèö) è äðóãèõ æèâîòíûõ ïîçâîëèëè

åìó âïåðâûå ñôîðìóëèðîâàòü òåîðèþ ýïèãåíåçà. Ñîãëàñíî åé îðãàíû âîçíè-

êàþò íå âñå ñðàçó, à ïîñòåïåííî, äðóã çà äðóãîì èç âíà÷àëå áåññòðóêòóðíîé

ìàññû. Äðóãèì âàæíûì ñëåäñòâèåì åãî åñòåñòâåííî-íàó÷íûõ èçûñêàíèé

ÿâèëîñü ñîçäàíèå ó÷åíèÿ î ïðè÷èííîñòè è öåëåñîîáðàçíîñòè, îêàçàâøåãî

ìîùíîå âëèÿíèå íà ïîñëåäóþùåå ðàçâèòèå íàóêè.

Íàó÷íàÿ ðåâîëþöèÿ XVI—XVII ââ. (Íîâîå âðåìÿ) ïðèâåëà ê ãîñïîäñòâó

ìåõàíèñòè÷åñêèõ ïðèíöèïîâ â åñòåñòâîçíàíèè. Â íà÷àëå XVII âåêà ïîÿâè-

ëèñü ïåðâûå îïèñàíèÿ è ðèñóíêè ðàçâèòèÿ êóðèíîãî è ÷åëîâå÷åñêîãî çàðî-

äûøà (Ä. Ôàáðèöèé). Ñîçäàíèå ïåðâûõ ìèêðîñêîïîâ ñïîñîáñòâîâàëî íà-

êîïëåíèþ îãðîìíîãî ôàêòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà â îáëàñòè áèîëîãèè, äàæå ñ

ó÷åòîì èçâåñòíîé äîëè áåññèñòåìíîñòè, ïðèñóùåé ïåðâûì ìèêðîñêîïè-

ñòàì. À. Ëåâåíãóê (1632—1723) îòêðûâàåò ñïåðìàòîçîèäû, ß. Ñâàììåð-

äàì (1637—1680) ïðîâîäèò èññëåäîâàíèÿ ïî ìåòàìîðôîçó íàñåêîìûõ,

Ì. Ìàëüïèãè (1628—1694) èçó÷àåò ðàçâèòèå êóðèíîãî ýìáðèîíà, ðàáîòàåò
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â îáëàñòè ìèêðîñêîïè÷åñêîé àíàòîìèè. Â ýòîò ïåðèîä â ýìáðèîëîãèè ãîñ-

ïîäñòâóåò òåîðèÿ ïðåôîðìèçìà (ïðåäâîñõèùåíèÿ). Íåñîâåðøåíñòâî ìèê-

ðîñêîïîâ «ïîçâîëÿëî ðàçãëÿäåòü» çà÷àòêè âñåõ ÷àñòåé áóäóùåãî îðãàíèçìà

â ñïåðìàòîçîèäàõ (ïðåôîðìèñòû-àíèìàëüêóëèñòû) èëè â ÿéöåêëåòêàõ (ïðå-

ôîðìèñòû-îâèñòû). Ëîãè÷åñêèì çàâåðøåíèåì äàííûõ âçãëÿäîâ ñòàëî ôîð-

ìèðîâàíèå ãèïîòåçû «âëîæåíèÿ», ñîãëàñíî êîòîðîé òåëà ïîòîìêîâ âëîæå-

íû äðóã â äðóãà. Äàæå àâòîðèòåò Ó. Ãàðâåÿ (1578—1657), ïðåäëîæèâøåãî

ñàì òåðìèí «ýïèãåíåç» è ïèñàâøåãî, ÷òî «íè îäíà ÷àñòü áóäóùåãî ïëîäà íå

ñóùåñòâóåò â ÿéöå àêòóàëüíî, íî âñå ÷àñòè íàõîäÿòñÿ â íåì ïîòåíöèàëüíî»,

íå ìîã ïîêîëåáàòü óâåðåííîñòè ïðåôîðìèñòîâ â ñâîåé ïðàâîòå.

Â XVIII âåêå ñòîðîííèêè ïðåôîðìèçìà îäåðæàëè ñâîè ïîñëåäíèå ïîáå-

äû. Ø. Áîííå (1720—1793) îòêðûâàåò ïàðòåíîãåíåç ó òëåé è äàæå ñïîñîá-

íîñòü íèçøèõ áåñïîçâîíî÷íûõ ê ðåãåíåðàöèè îáúÿñíÿëàñü èì êàê ðåçóëü-

òàò íàëè÷èÿ äðåìëþùèõ «ÿèö», ðàññåÿííûõ â òåëå æèâîòíûõ. À. Ãàëëåð

(1708—1777) âïåðâûå ïðèìåíèë êîëè÷åñòâåííûå ìåòîäû â èññëåäîâàíèÿõ

ïî ýìáðèîëîãèè, óäåëÿë áîëüøîå âíèìàíèå èçó÷åíèþ ïðîöåññîâ ðîñòà

ýìáðèîíîâ. Ïåðâûé ñåðüåçíûé óäàð ïî êîíöåïöèè ïðåôîðìèçìà, ê òîìó

æå ïîäêðåïëåííûé ýêñïåðèìåíòàëüíûìè äàííûìè, íàíåñ Ê. Ô. Âîëüô

(1734—1794). Åãî ðàáîòû ïî èçó÷åíèþ ðàçâèòèÿ êèøå÷íèêà, íåðâíîé òðóá-

êè è êðîâåíîñíîé ñèñòåìû ó öûïëåíêà ïîêàçàëè, ÷òî çà÷àòêè óêàçàííûõ

îðãàíîâ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïëàñòû, êîòîðûå ÷åðåç ôîðìèðîâàíèå æåëîá-

êîâ ïðåâðàùàþòñÿ â çàìêíóòûå òðóáêè. Òàêèì îáðàçîì, â õîäå ðàçâèòèÿ îá-

ðàçóþòñÿ íîâûå ôîðìû. Ê ñîæàëåíèþ, îãðîìíûé àâòîðèòåò À. Ãàëëåðà, â

ïîëåìèêó ñ êîòîðûì âñòóïèë Ê. Ô. Âîëüô, âîñïðåïÿòñòâîâàë ïðèçíàíèþ

ïðàâîòû ïîñëåäíåãî, à åãî ðàáîòû áûëè íà íåêîòîðîå âðåìÿ çàáûòû.

Â ïåðâîé ïîëîâèíå XIX âåêà âåäóùóþ ðîëü â ðàçâèòèè ýìáðèîëîãèè

ñûãðàëè ðóññêèå åñòåñòâîèñïûòàòåëè. Õ. Ïàíäåð (1794—1865) îïèñûâàåò è

ââîäèò â îáèõîä ýìáðèîëîãèè ïîíÿòèå î òðåõ çàðîäûøåâûõ ëèñòêàõ (ñåðîç-

íûé, êðîâÿíîé è ñëèçèñòûé ïî òåðìèíîëîãèè òîãî âðåìåíè). Ê. Áýð

(1792—1876) ïðàâèëüíî îïèñûâàåò ÿéöåêëåòêó ó ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâå-

êà, ðàñïðîñòðàíÿåò ó÷åíèå Õ. Ïàíäåðà î çàðîäûøåâûõ ëèñòêàõ íà âñåõ ïî-

çâîíî÷íûõ, ôîðìóëèðóåò çàêîí «çàðîäûøåâîãî ñõîäñòâà», íàçâàííûé âïî-

ñëåäñòâèè åãî èìåíåì. Ñîçäàíèå êëåòî÷íîé (Ò. Øâàíí, 1839) è ýâîëþöèîí-

íîé (×. Äàðâèí, 1859) òåîðèé äàëî íîâûé òîë÷îê ê ðàçâèòèþ ýìáðèîëîãèè.

Ðàáîòû Ô. Ìþëëåðà (1821—1897) è Ý. Ãåêêåëÿ (1834—1919) ïîçâîëèëè

ïîñëåäíåìó ñôîðìóëèðîâàòü îñíîâíîé áèîãåíåòè÷åñêèé çàêîí, ñîãëàñíî

êîòîðîìó «îíòîãåíåç åñòü êðàòêîå ïîâòîðåíèå ôèëîãåíåçà». Ñðåäè ïèîíå-

ðîâ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî íàïðàâëåíèÿ â ýìáðèîëîãèè ñòîèò óïîìÿíóòü îá
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À. Î. Êîâàëåâñêîì (1840—1901), óñòàíîâèâøåì îáùèå çàêîíîìåðíîñòè â

ðàçâèòèè áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ, äîêàçàâøåì ðîäñòâî îðãàíè÷å-

ñêîãî ìèðà. È. È. Ìå÷íèêîâ (1845—1916) ñôîðìóëèðîâàë òåîðèþ ôàãîöè-

òåëëû, äàë îáúÿñíåíèå ðàññëîåíèþ òêàíè ïåðâè÷íûõ ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãà-

íèçìîâ íà ýêòî- è ýíäîäåðìàëüíûå ëèñòêè.

Â ïðîòèâîâåñ ôèëîãåíåòè÷åñêîìó íàïðàâëåíèþ â êîíöå XIX âåêà íà-

÷àëà çàðîæäàòüñÿ ìåõàíèêà ðàçâèòèÿ, ñòàâèâøàÿ öåëüþ âûÿñíèòü ïðè÷è-

íû, âûçûâàþùèå ôîðìîîáðàçîâàòåëüíûå ïðîöåññû â çàðîäûøå. Â. Ðó

(1850—1924) âíåäðÿåò ýêñïåðèìåíòàëüíûå ìåòîäû â ïðàêòèêó èññëåäîâà-

íèé ïî ýìáðèîëîãèè, ðàòóåò çà îáúÿñíåíèå íàáëþäàåìûõ ïðîöåññîâ ÷åðåç

âûÿñíåíèå åãî íåïîñðåäñòâåííûõ ïðè÷èí. Ðó ïðåäëàãàë ïîäîéòè ê çàðîäû-

øó êàê ê ñëîæíîìó ìåõàíè÷åñêîìó óñòðîéñòâó, êîòîðîå íóæíî ðàçîáðàòü,

÷òîáû âûÿñíèòü ïðè÷èíû ðàçâèòèÿ. Ã. Äðèø (1867—1941) îòêðûâàåò ôåíî-

ìåí ðàçâèòèÿ öåëîãî îðãàíèçìà èç ÷àñòåé (îòäåëüíûõ áëàñòîìåðîâ) — ýìá-

ðèîíàëüíóþ ðåãóëÿöèþ. Âûäàþùèìñÿ ýêñïåðèìåíòàòîðîì ïðîÿâèë ñåáÿ

Ã. Øïåìàí (1869—1941), ðàçðàáîòàâøèé ìíîæåñòâî ìåòîäèê ìèêðîõèðóð-

ãè÷åñêîãî âìåøàòåëüñòâà â îðãàíèçì çàðîäûøåé, òåîðèþ îðãàíèçàöèîííûõ

öåíòðîâ, îòêðûâøèé ÿâëåíèå ýìáðèîíàëüíîé èíäóêöèè (Íîáåëåâñêàÿ ïðå-

ìèÿ, 1936).

Ñòðåìèòåëüíîå ðàçâèòèå ãåíåòèêè â íà÷àëå XX âåêà ïîëîæèëî íà÷àëî

åå ïðî÷íîìó ñîþçó ñ ýìáðèîëîãèåé. À. Âåéñìàí (1834—1914) ïðåäëîæèë

êîíöåïöèþ çàðîäûøåâîé ïëàçìû, óêàçûâàþùåé íà ïðèíöèïèàëüíîå ðàçëè-

÷èå ïîëîâûõ è ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Ðàáîòû Ò. Ìîðãàíà (1866—1945), à

îñîáåííî Ê. Óîääèíãòîíà (1905—1975) çàëîæèëè îñíîâó òåîðèè ñàìîîðãà-

íèçàöèè ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà. Ðàçâèâàÿ ñðàâíèòåëüíî-ýâîëþöèîííîå

íàïðàâëåíèå À. Í. Ñåâåðöîâ (1866—1936) ïðîâîçãëàøàåò ïåðâè÷íîñòü îí-

òîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé ïî îòíîøåíèþ ê ôèëîãåíåòè÷åñêèì (ó÷åíèå î

ôèëýìáðèîãåíåçå).

Íàðàñòàíèå ñâÿçåé ýìáðèîëîãèè ñ öèòîëîãèåé, ãåíåòèêîé, ìîëåêóëÿð-

íîé áèîëîãèåé ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ â XX âåêå íîâîé êîìïëåêñíîé íà-

óêè — áèîëîãèè ðàçâèòèÿ.

Âàæíûì ýòàïîì åå ôîðìèðîâàíèÿ ñòàëî ðàçâèòèå ïðèêëàäíûõ íàïðàâ-

ëåíèé èññëåäîâàíèé. Â 1973 ã. Ë. Øåòòëç èçâëåê ïðåäîâóëÿòîðíóþ ÿéöå-

êëåòêó èç ÿè÷íèêà áåñïëîäíîé æåíùèíû è îïëîäîòâîðèë åå ñïåðìàòîçîèäà-

ìè ìóæà (ýêñòðàêîðïîðàëüíîå îïëîäîòâîðåíèå), à â 1978 ã. â ðåçóëüòàòå

óñïåøíîé ïåðåñàäêè çàðîäûøà ÷åëîâåêà íà ñòàäèè 8 áëàòîìåðîâ ïîñëå

2,5-ñóòî÷íîãî êóëüòèâèðîâàíèÿ ðîäèëñÿ ïåðâûé â ìèðå «ïðîáèðî÷íûé ðå-

áåíîê» âåñîì 2700 ã — Ëóèçà Áðàóí.
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Ïåðåñàäêà çàðîäûøåé, çà÷àòûõ â ïðîáèðêå, â ìàòêó ñîñòàâëÿåò îñíîâó

ëå÷åíèÿ áåñïëîäíûõ áðàêîâ.

Èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ äåñÿòèëåòèé íàïðàâëåíû íà âûÿñíåíèå ãåíå-

òè÷åñêèõ îñíîâ ðàçâèòèÿ — Ý. Ëüþèñ, Ý. Âåéñõàóñ, Ê. Íþñëåéí-Ôîëõàðä

(Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ, 1995), ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî öèêëà —

Ë. Õàðòâåëë, Ò. Õàíò, Ï. Í¸ðç (Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ, 2001) è ïðîãðàììè-

ðóåìîé ãèáåëè êëåòîê (àïîïòîçà) — Ñ. Áðåííåð, Ð. Õîðâèòö è Äæ. Ñàë-

ñòîí (Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ, 2002).

Ìåòîäû ýìáðèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé

Íà ñîâðåìåííîì ýòàïå â ðàñïîðÿæåíèè áèîëîãèè ðàçâèòèÿ èìååòñÿ äî-

ñòàòî÷íî ïîëíûé íàáîð ìåòîäîâ, ïîçâîëÿþùèõ âñåñòîðîííå èññëåäîâàòü

õîä îíòîãåíåçà. Ê íèì îòíîñÿòñÿ:

� ýêñïåðèìåíòàëüíîå íàáëþäåíèå çà æèâûìè çàðîäûøàìè ñ ïðè-

ìåíåíèåì êèíî-, âèäåîñúåìêè;

� èçó÷åíèå ôèêñèðîâàííûõ ñðåçîâ çàðîäûøåé ñ ïîìîùüþ ñâåòî-

âîé è ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè, ãèñòîðàäèîàâòîãðàôèè, ãèñòî- è èì-

ìóíîöèòîõèìèè.

Ïåðâûå äâà ìåòîäà ïîçâîëÿþò àíàëèçèðîâàòü äèíàìèêó òêàíåâûõ è

âíóòðèêëåòî÷íûõ èçìåíåíèé ðàçâèòèÿ ÷àñòåé çàðîäûøà, åãî ðàçìåðîâ è

ôîðìû. Ñ ïîìîùüþ ãèñòî- è èììóíîöèòîõèìè÷åñêèõ ìåòîäîâ èññëåäóþòñÿ

îñîáåííîñòè áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ â êëåòêàõ çàðîäû-

øåé, — ñèíòåç ÄÍÊ, ÐÍÊ, ñïåöèôè÷åñêèõ ðåöåïòîðíûõ è ðåãóëÿòîðíûõ

áåëêîâ. Ñ ïðèìåíåíèåì ýòèõ ìåòîäîâ áûëà ïîëó÷åíà âàæíàÿ èíôîðìàöèÿ î

êëåòî÷íîé è òêàíåâîé äèôôåðåíöèðîâêå â ýìáðèîãåíåçå ïîçâîíî÷íûõ.

Ìàðêèðîâêà ÷àñòåé çàðîäûøà âèòàëüíûìè êðàñèòåëÿìè. Ìåòîä

ïðåäëîæåí Â. Ôîãòîì (1925) è ïîçâîëÿåò èçó÷àòü ïåðåìåùåíèå êëåòîê â ðàç-

âèâàþùåìñÿ çàðîäûøå. Äëÿ îêðàñêè çàðîäûøà èñïîëüçóþòñÿ íåòîêñè÷íûå

ìàðêåðû (íåéòðàëüíûé êðàñíûé, íèëüñêèé ãîëóáîé, äðåâåñíûé óãîëü), à

òàêæå àíòèòåëà ê îïðåäåëåííûì áåëêàì.

Ìåòîäû ìèêðîõèðóðãèè. Ðàçðàáàòûâàëèñü ïðåäñòàâèòåëÿìè øêîëû

Ã. Øïåìàíà. Âêëþ÷àþò â ñåáÿ ñíÿòèå îáîëî÷åê ÿèö æèâîòíûõ, ïåðåñàäêó

÷àñòåé îäíîãî çàðîäûøà äðóãîìó è ò. ï. Èñïîëüçóþòñÿ äëÿ èçó÷åíèÿ ïî-

ñëåäñòâèé ðàçðóøåíèÿ ÷àñòåé çàðîäûøà èëè îòäåëüíûõ åãî êëåòîê. Òðàíñ-

ïëàíòàöèÿ — ïåðåñàäêà ìàðêèðîâàííîãî ó÷àñòêà çàðîäûøà íà ìåñòî ðàíåå

óäàëåííîãî (èñïîëüçóåòñÿ äëÿ âûÿâëåíèÿ ïóòåé ìèãðàöèè êëåòîê è èñòî÷-

íèêîâ ðàçâèòèÿ òêàíåé). Ýêñïëàíòàöèÿ — èññå÷åíèå ó÷àñòêà çàðîäûøà è
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À. Î. Êîâàëåâñêîì (1840—1901), óñòàíîâèâøåì îáùèå çàêîíîìåðíîñòè â

ðàçâèòèè áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ, äîêàçàâøåì ðîäñòâî îðãàíè÷å-

ñêîãî ìèðà. È. È. Ìå÷íèêîâ (1845—1916) ñôîðìóëèðîâàë òåîðèþ ôàãîöè-

òåëëû, äàë îáúÿñíåíèå ðàññëîåíèþ òêàíè ïåðâè÷íûõ ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãà-

íèçìîâ íà ýêòî- è ýíäîäåðìàëüíûå ëèñòêè.

Â ïðîòèâîâåñ ôèëîãåíåòè÷åñêîìó íàïðàâëåíèþ â êîíöå XIX âåêà íà-

÷àëà çàðîæäàòüñÿ ìåõàíèêà ðàçâèòèÿ, ñòàâèâøàÿ öåëüþ âûÿñíèòü ïðè÷è-

íû, âûçûâàþùèå ôîðìîîáðàçîâàòåëüíûå ïðîöåññû â çàðîäûøå. Â. Ðó

(1850—1924) âíåäðÿåò ýêñïåðèìåíòàëüíûå ìåòîäû â ïðàêòèêó èññëåäîâà-

íèé ïî ýìáðèîëîãèè, ðàòóåò çà îáúÿñíåíèå íàáëþäàåìûõ ïðîöåññîâ ÷åðåç

âûÿñíåíèå åãî íåïîñðåäñòâåííûõ ïðè÷èí. Ðó ïðåäëàãàë ïîäîéòè ê çàðîäû-

øó êàê ê ñëîæíîìó ìåõàíè÷åñêîìó óñòðîéñòâó, êîòîðîå íóæíî ðàçîáðàòü,

÷òîáû âûÿñíèòü ïðè÷èíû ðàçâèòèÿ. Ã. Äðèø (1867—1941) îòêðûâàåò ôåíî-

ìåí ðàçâèòèÿ öåëîãî îðãàíèçìà èç ÷àñòåé (îòäåëüíûõ áëàñòîìåðîâ) — ýìá-

ðèîíàëüíóþ ðåãóëÿöèþ. Âûäàþùèìñÿ ýêñïåðèìåíòàòîðîì ïðîÿâèë ñåáÿ

Ã. Øïåìàí (1869—1941), ðàçðàáîòàâøèé ìíîæåñòâî ìåòîäèê ìèêðîõèðóð-

ãè÷åñêîãî âìåøàòåëüñòâà â îðãàíèçì çàðîäûøåé, òåîðèþ îðãàíèçàöèîííûõ

öåíòðîâ, îòêðûâøèé ÿâëåíèå ýìáðèîíàëüíîé èíäóêöèè (Íîáåëåâñêàÿ ïðå-

ìèÿ, 1936).

Ñòðåìèòåëüíîå ðàçâèòèå ãåíåòèêè â íà÷àëå XX âåêà ïîëîæèëî íà÷àëî

åå ïðî÷íîìó ñîþçó ñ ýìáðèîëîãèåé. À. Âåéñìàí (1834—1914) ïðåäëîæèë

êîíöåïöèþ çàðîäûøåâîé ïëàçìû, óêàçûâàþùåé íà ïðèíöèïèàëüíîå ðàçëè-

÷èå ïîëîâûõ è ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Ðàáîòû Ò. Ìîðãàíà (1866—1945), à

îñîáåííî Ê. Óîääèíãòîíà (1905—1975) çàëîæèëè îñíîâó òåîðèè ñàìîîðãà-

íèçàöèè ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà. Ðàçâèâàÿ ñðàâíèòåëüíî-ýâîëþöèîííîå

íàïðàâëåíèå À. Í. Ñåâåðöîâ (1866—1936) ïðîâîçãëàøàåò ïåðâè÷íîñòü îí-

òîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé ïî îòíîøåíèþ ê ôèëîãåíåòè÷åñêèì (ó÷åíèå î

ôèëýìáðèîãåíåçå).

Íàðàñòàíèå ñâÿçåé ýìáðèîëîãèè ñ öèòîëîãèåé, ãåíåòèêîé, ìîëåêóëÿð-

íîé áèîëîãèåé ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ â XX âåêå íîâîé êîìïëåêñíîé íà-

óêè — áèîëîãèè ðàçâèòèÿ.

Âàæíûì ýòàïîì åå ôîðìèðîâàíèÿ ñòàëî ðàçâèòèå ïðèêëàäíûõ íàïðàâ-

ëåíèé èññëåäîâàíèé. Â 1973 ã. Ë. Øåòòëç èçâëåê ïðåäîâóëÿòîðíóþ ÿéöå-

êëåòêó èç ÿè÷íèêà áåñïëîäíîé æåíùèíû è îïëîäîòâîðèë åå ñïåðìàòîçîèäà-

ìè ìóæà (ýêñòðàêîðïîðàëüíîå îïëîäîòâîðåíèå), à â 1978 ã. â ðåçóëüòàòå

óñïåøíîé ïåðåñàäêè çàðîäûøà ÷åëîâåêà íà ñòàäèè 8 áëàòîìåðîâ ïîñëå

2,5-ñóòî÷íîãî êóëüòèâèðîâàíèÿ ðîäèëñÿ ïåðâûé â ìèðå «ïðîáèðî÷íûé ðå-

áåíîê» âåñîì 2700 ã — Ëóèçà Áðàóí.
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Ïåðåñàäêà çàðîäûøåé, çà÷àòûõ â ïðîáèðêå, â ìàòêó ñîñòàâëÿåò îñíîâó

ëå÷åíèÿ áåñïëîäíûõ áðàêîâ.

Èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ äåñÿòèëåòèé íàïðàâëåíû íà âûÿñíåíèå ãåíå-

òè÷åñêèõ îñíîâ ðàçâèòèÿ — Ý. Ëüþèñ, Ý. Âåéñõàóñ, Ê. Íþñëåéí-Ôîëõàðä

(Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ, 1995), ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî öèêëà —

Ë. Õàðòâåëë, Ò. Õàíò, Ï. Í¸ðç (Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ, 2001) è ïðîãðàììè-

ðóåìîé ãèáåëè êëåòîê (àïîïòîçà) — Ñ. Áðåííåð, Ð. Õîðâèòö è Äæ. Ñàë-

ñòîí (Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ, 2002).

Ìåòîäû ýìáðèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé

Íà ñîâðåìåííîì ýòàïå â ðàñïîðÿæåíèè áèîëîãèè ðàçâèòèÿ èìååòñÿ äî-

ñòàòî÷íî ïîëíûé íàáîð ìåòîäîâ, ïîçâîëÿþùèõ âñåñòîðîííå èññëåäîâàòü

õîä îíòîãåíåçà. Ê íèì îòíîñÿòñÿ:

� ýêñïåðèìåíòàëüíîå íàáëþäåíèå çà æèâûìè çàðîäûøàìè ñ ïðè-

ìåíåíèåì êèíî-, âèäåîñúåìêè;

� èçó÷åíèå ôèêñèðîâàííûõ ñðåçîâ çàðîäûøåé ñ ïîìîùüþ ñâåòî-

âîé è ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè, ãèñòîðàäèîàâòîãðàôèè, ãèñòî- è èì-

ìóíîöèòîõèìèè.

Ïåðâûå äâà ìåòîäà ïîçâîëÿþò àíàëèçèðîâàòü äèíàìèêó òêàíåâûõ è

âíóòðèêëåòî÷íûõ èçìåíåíèé ðàçâèòèÿ ÷àñòåé çàðîäûøà, åãî ðàçìåðîâ è

ôîðìû. Ñ ïîìîùüþ ãèñòî- è èììóíîöèòîõèìè÷åñêèõ ìåòîäîâ èññëåäóþòñÿ

îñîáåííîñòè áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ â êëåòêàõ çàðîäû-

øåé, — ñèíòåç ÄÍÊ, ÐÍÊ, ñïåöèôè÷åñêèõ ðåöåïòîðíûõ è ðåãóëÿòîðíûõ

áåëêîâ. Ñ ïðèìåíåíèåì ýòèõ ìåòîäîâ áûëà ïîëó÷åíà âàæíàÿ èíôîðìàöèÿ î

êëåòî÷íîé è òêàíåâîé äèôôåðåíöèðîâêå â ýìáðèîãåíåçå ïîçâîíî÷íûõ.

Ìàðêèðîâêà ÷àñòåé çàðîäûøà âèòàëüíûìè êðàñèòåëÿìè. Ìåòîä

ïðåäëîæåí Â. Ôîãòîì (1925) è ïîçâîëÿåò èçó÷àòü ïåðåìåùåíèå êëåòîê â ðàç-

âèâàþùåìñÿ çàðîäûøå. Äëÿ îêðàñêè çàðîäûøà èñïîëüçóþòñÿ íåòîêñè÷íûå

ìàðêåðû (íåéòðàëüíûé êðàñíûé, íèëüñêèé ãîëóáîé, äðåâåñíûé óãîëü), à

òàêæå àíòèòåëà ê îïðåäåëåííûì áåëêàì.

Ìåòîäû ìèêðîõèðóðãèè. Ðàçðàáàòûâàëèñü ïðåäñòàâèòåëÿìè øêîëû

Ã. Øïåìàíà. Âêëþ÷àþò â ñåáÿ ñíÿòèå îáîëî÷åê ÿèö æèâîòíûõ, ïåðåñàäêó

÷àñòåé îäíîãî çàðîäûøà äðóãîìó è ò. ï. Èñïîëüçóþòñÿ äëÿ èçó÷åíèÿ ïî-

ñëåäñòâèé ðàçðóøåíèÿ ÷àñòåé çàðîäûøà èëè îòäåëüíûõ åãî êëåòîê. Òðàíñ-

ïëàíòàöèÿ — ïåðåñàäêà ìàðêèðîâàííîãî ó÷àñòêà çàðîäûøà íà ìåñòî ðàíåå

óäàëåííîãî (èñïîëüçóåòñÿ äëÿ âûÿâëåíèÿ ïóòåé ìèãðàöèè êëåòîê è èñòî÷-

íèêîâ ðàçâèòèÿ òêàíåé). Ýêñïëàíòàöèÿ — èññå÷åíèå ó÷àñòêà çàðîäûøà è
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âûðàùèâàíèå åãî â èñêóññòâåííîé ñðåäå (ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü äàííûå îá èñ-

òî÷íèêàõ ðàçâèòèÿ òêàíåé èç äàííîãî ó÷àñòêà ýìáðèîíà è âûÿâëÿòü ãèñòîãå-

íåòè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè ðàçâèòèÿ).

Òðàíñïëàíòàöèÿ ÿäåð. Ëåæèò â îñíîâå êëîíèðîâàíèÿ. Îïûòû

Æ. Ãåðäîí ïî ïåðåñàäêå ÿäåð êëåòîê ýïèòåëèÿ êèøêè ãîëîâàñòèêà øïîðöå-

âîé ëÿãóøêè â ÿéöåêëåòêó, ÿäðî êîòîðîé áûëî èíàêòèâèðîâàíî óëüòðàôèî-

ëåòîì, óáåäèòåëüíî ïîêàçàëè, ÷òî ÿäðà ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ñîäåðæàò ïîë-

íûé íàáîð ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè, íåîáõîäèìîé äëÿ ðàçâèòèÿ íîâîãî

îðãàíèçìà. Îíè çàëîæèëè îñíîâó ñîçäàíèÿ ãåíåòè÷åñêîé êîïèè âûñøèõ

ïîçâîíî÷íûõ (ïîÿâëåíèå â 1997 ã. çíàìåíèòîé îâå÷êè Äîëëè).

Ëåêöèÿ 1

ÑÒÐÎÅÍÈÅ È ÐÀÇÂÈÒÈÅ

ÌÓÆÑÊÈÕ ÏÎËÎÂÛÕ ÊËÅÒÎÊ

Èñòîðèÿ âîïðîñà

Ñóùåñòâîâàíèå ñïåðìèåâ áûëî îòêðûòî â 1678 ãîäó ìèêðîñêîïèñòàìè
À. âàí Ëåâåíãóêîì è Í. Õàðòñåêåðîì. Ëåâåíãóê ïåðâîíà÷àëüíî ñ÷èòàë èõ
ïàðàçèòè÷åñêèìè æèâîòíûìè, æèâóùèìè â ñïåðìå (îòñþäà ïðîèñõîäèò
íàçâàíèå ñïåðìàòîçîèäû (sperma — ñåìÿ, çåðíî; zoos — æèâîòíûå), ò. å.
æèâîòíûå ñïåðìû). Ïîçäíåå îáà àâòîðà ïðèøëè ê ìûñëè, ÷òî êàæäûé ñïåð-
ìèé ñîäåðæèò ïðåôîðìèðîâàííîå æèâîòíîå, à ñàìêà òîëüêî ïðåäîñòàâëÿåò
«ïèòàòåëüíóþ ïî÷âó» äëÿ åãî ðàçâèòèÿ. Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà âñå ñòàðàíèÿ,
íè Ëåâåíãóêó, íè Õàðòñåêåðó íå óäàëîñü íàéòè â ñïåðìèè ïðåôîðìèðîâàí-
íîãî ÷åëîâå÷êà — «ãîìóíêóëþñà». Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðåäñòàâëåíèå,
ñîãëàñíî êîòîðîìó â ñïåðìèè ñîäåðæèòñÿ öåëûé çàðîäûø, íèêîãäà íå èìå-
ëî ìíîæåñòâà ïðèâåðæåíöåâ, òàê êàê îíî ïîäðàçóìåâàåò îãðîìíîå è áåñ-
ñìûñëåííîå ðàñòðà÷èâàíèå ïîòåíöèàëüíîé æèçíè. Ðîëü, âûïîëíÿåìàÿ
ñïåðìèåì â ïðîöåññå îïëîäîòâîðåíèÿ, áûëà âûÿñíåíà òîëüêî â XIX ñòî-
ëåòèè.

Â êîíöå 1700-õ ãã. Ë. Ñïàëëàíöàíè ïîêàçàë, ÷òî ïðîôèëüòðîâàííàÿ
ñïåðìà æàáû, èç êîòîðîé óäàëåíû ñïåðìèè, íå îïëîäîòâîðÿåò ÿèö. Îäíàêî
îí çàêëþ÷èë, ÷òî äåéñòâóþùèì íà÷àëîì â îïëîäîòâîðåíèè ÿâëÿåòñÿ âÿçêàÿ
æèäêîñòü, çàäåðæèâàåìàÿ ôèëüòðîâàëüíîé áóìàãîé, à íå ñïåðìèè. Ïîñëåä-
íèå ïî-ïðåæíåìó ñ÷èòàëèñü íå ÷åì èíûì, êàê ïàðàçèòè÷åñêèìè æèâîòíû-
ìè. Â 1824 ãîäó Æ. Ïðåâî è Æ. Äþìà óñòàíîâèëè íåèçìåííîå ïðèñóòñòâèå
ñïåðìèåâ ó ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ è èõ îòñóòñòâèå ó íå äîñòèãøèõ çðåëîñòè
èëè ñòàðûõ îñîáåé. Ýòî â ñî÷åòàíèè ñ èçâåñòíûì ôàêòîì îòñóòñòâèÿ ñïåð-
ìèåâ ó ñòåðèëüíûõ ìóëîâ ïîçâîëèëî ó÷åíûì çàÿâèòü, ÷òî ñïåðìèè — íå ïà-
ðàçèòû, à àêòèâíûå ó÷àñòíèêè îïëîäîòâîðåíèÿ. Â 1840-õ ãã. À. ôîí Ê¸ëëè-
êåð îïèñàë îáðàçîâàíèå ñïåðìèåâ èç êëåòîê ñåìåííèêà. Òåì íå ìåíåå îí
ñ÷èòàë, ÷òî ñïåðìèé ïîáóæäàåò ÿéöî ê ðàçâèòèþ áåç íàëè÷èÿ ìåæäó íèìè
ôèçè÷åñêîãî êîíòàêòà.
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âûðàùèâàíèå åãî â èñêóññòâåííîé ñðåäå (ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü äàííûå îá èñ-

òî÷íèêàõ ðàçâèòèÿ òêàíåé èç äàííîãî ó÷àñòêà ýìáðèîíà è âûÿâëÿòü ãèñòîãå-

íåòè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè ðàçâèòèÿ).

Òðàíñïëàíòàöèÿ ÿäåð. Ëåæèò â îñíîâå êëîíèðîâàíèÿ. Îïûòû

Æ. Ãåðäîí ïî ïåðåñàäêå ÿäåð êëåòîê ýïèòåëèÿ êèøêè ãîëîâàñòèêà øïîðöå-

âîé ëÿãóøêè â ÿéöåêëåòêó, ÿäðî êîòîðîé áûëî èíàêòèâèðîâàíî óëüòðàôèî-

ëåòîì, óáåäèòåëüíî ïîêàçàëè, ÷òî ÿäðà ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ñîäåðæàò ïîë-

íûé íàáîð ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè, íåîáõîäèìîé äëÿ ðàçâèòèÿ íîâîãî

îðãàíèçìà. Îíè çàëîæèëè îñíîâó ñîçäàíèÿ ãåíåòè÷åñêîé êîïèè âûñøèõ

ïîçâîíî÷íûõ (ïîÿâëåíèå â 1997 ã. çíàìåíèòîé îâå÷êè Äîëëè).

Ëåêöèÿ 1

ÑÒÐÎÅÍÈÅ È ÐÀÇÂÈÒÈÅ

ÌÓÆÑÊÈÕ ÏÎËÎÂÛÕ ÊËÅÒÎÊ

Èñòîðèÿ âîïðîñà

Ñóùåñòâîâàíèå ñïåðìèåâ áûëî îòêðûòî â 1678 ãîäó ìèêðîñêîïèñòàìè
À. âàí Ëåâåíãóêîì è Í. Õàðòñåêåðîì. Ëåâåíãóê ïåðâîíà÷àëüíî ñ÷èòàë èõ
ïàðàçèòè÷åñêèìè æèâîòíûìè, æèâóùèìè â ñïåðìå (îòñþäà ïðîèñõîäèò
íàçâàíèå ñïåðìàòîçîèäû (sperma — ñåìÿ, çåðíî; zoos — æèâîòíûå), ò. å.
æèâîòíûå ñïåðìû). Ïîçäíåå îáà àâòîðà ïðèøëè ê ìûñëè, ÷òî êàæäûé ñïåð-
ìèé ñîäåðæèò ïðåôîðìèðîâàííîå æèâîòíîå, à ñàìêà òîëüêî ïðåäîñòàâëÿåò
«ïèòàòåëüíóþ ïî÷âó» äëÿ åãî ðàçâèòèÿ. Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà âñå ñòàðàíèÿ,
íè Ëåâåíãóêó, íè Õàðòñåêåðó íå óäàëîñü íàéòè â ñïåðìèè ïðåôîðìèðîâàí-
íîãî ÷åëîâå÷êà — «ãîìóíêóëþñà». Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðåäñòàâëåíèå,
ñîãëàñíî êîòîðîìó â ñïåðìèè ñîäåðæèòñÿ öåëûé çàðîäûø, íèêîãäà íå èìå-
ëî ìíîæåñòâà ïðèâåðæåíöåâ, òàê êàê îíî ïîäðàçóìåâàåò îãðîìíîå è áåñ-
ñìûñëåííîå ðàñòðà÷èâàíèå ïîòåíöèàëüíîé æèçíè. Ðîëü, âûïîëíÿåìàÿ
ñïåðìèåì â ïðîöåññå îïëîäîòâîðåíèÿ, áûëà âûÿñíåíà òîëüêî â XIX ñòî-
ëåòèè.

Â êîíöå 1700-õ ãã. Ë. Ñïàëëàíöàíè ïîêàçàë, ÷òî ïðîôèëüòðîâàííàÿ
ñïåðìà æàáû, èç êîòîðîé óäàëåíû ñïåðìèè, íå îïëîäîòâîðÿåò ÿèö. Îäíàêî
îí çàêëþ÷èë, ÷òî äåéñòâóþùèì íà÷àëîì â îïëîäîòâîðåíèè ÿâëÿåòñÿ âÿçêàÿ
æèäêîñòü, çàäåðæèâàåìàÿ ôèëüòðîâàëüíîé áóìàãîé, à íå ñïåðìèè. Ïîñëåä-
íèå ïî-ïðåæíåìó ñ÷èòàëèñü íå ÷åì èíûì, êàê ïàðàçèòè÷åñêèìè æèâîòíû-
ìè. Â 1824 ãîäó Æ. Ïðåâî è Æ. Äþìà óñòàíîâèëè íåèçìåííîå ïðèñóòñòâèå
ñïåðìèåâ ó ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ è èõ îòñóòñòâèå ó íå äîñòèãøèõ çðåëîñòè
èëè ñòàðûõ îñîáåé. Ýòî â ñî÷åòàíèè ñ èçâåñòíûì ôàêòîì îòñóòñòâèÿ ñïåð-
ìèåâ ó ñòåðèëüíûõ ìóëîâ ïîçâîëèëî ó÷åíûì çàÿâèòü, ÷òî ñïåðìèè — íå ïà-
ðàçèòû, à àêòèâíûå ó÷àñòíèêè îïëîäîòâîðåíèÿ. Â 1840-õ ãã. À. ôîí Ê¸ëëè-
êåð îïèñàë îáðàçîâàíèå ñïåðìèåâ èç êëåòîê ñåìåííèêà. Òåì íå ìåíåå îí
ñ÷èòàë, ÷òî ñïåðìèé ïîáóæäàåò ÿéöî ê ðàçâèòèþ áåç íàëè÷èÿ ìåæäó íèìè
ôèçè÷åñêîãî êîíòàêòà.
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Òîëüêî â 1876 ãîäó Î. Ãåðòâèã íàãëÿäíî ïðîäåìîíñòðèðîâàë ïðîíèêíî-
âåíèå ñïåðìèÿ â ÿéöî è ñîåäèíåíèå èõ ÿäåð. Â îïðåäåëåííîé ñòåïåíè ðåøå-
íèþ ýòîãî âîïðîñà ñïîñîáñòâîâàë âûáîð îáúåêòà èññëåäîâàíèé: ìîðñêîãî
åæà (Toxopneustes lividus), ÿéöà êîòîðîãî áûëè äîñòóïíû â áîëüøîì êîëè-
÷åñòâå è äîñòàòî÷íî ïðîçðà÷íû äëÿ íàáëþäåíèé äàæå ïðè áîëüøèõ óâåëè-
÷åíèÿõ. Ïîìèìî ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ â ÿéöî è ñëèÿíèÿ èõ ÿäåð, Ãåðòâèã
çàìåòèë, ÷òî â êàæäîå ÿéöî ïðîíèêàåò òîëüêî îäèí ñïåðìèé è âñå ÿäðà çàðî-
äûøà ÿâëÿþòñÿ ïîòîìêàìè ÿäðà, âîçíèêøåãî â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ÿäåð
ñïåðìèÿ è ÿéöà ïðè îïëîäîòâîðåíèè. Íàáëþäåíèÿ Ãåðòâèãà áûëè äîïîëíå-
íû Ã. Ôîëåì, äåòàëüíî ïðîñëåäèâøèì ìåõàíèçì ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ.
Ñîåäèíåíèå ãàìåò ó ìîðñêîãî åæà äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ íàèáîëåå èçó÷åííûì
ïðèìåðîì îïëîäîòâîðåíèÿ.

Ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè

Êëåòêè îðãàíèçìà ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà ïîëîâûå è ñîìàòè÷åñêèå. Ó áîëü-
øèíñòâà æèâîòíûõ îáîñîáëåíèå ïîëîâûõ êëåòîê ïðîèñõîäèò íà ðàííèõ ýòà-
ïàõ ýìáðèîãåíåçà. Â îñíîâå ýòîãî ïðîöåññà ëåæèò îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðå-
ãàöèÿ öèòîïëàçìû.

Ïîëîâûå êëåòêè ó âñåõ æèâîòíûõ, èìåþùèõ ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåí-
íûå ãîíàäû, çàêëàäûâàþòñÿ âíå èõ (ýêñòðàãîíàäíî). Ñ ìîìåíòà âûäåëåíèÿ è
äî âñåëåíèÿ â ãîíàäó èõ íàçûâàþò ïåðâè÷íûìè ïîëîâûìè êëåòêàìè (ÏÏÊ).
Ó áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ ÏÏÊ — åäèíñòâåííûé èñòî÷íèê çðåëûõ ãàìåò.
ÏÏÊ ïîïàäàþò â îáëàñòü çà÷àòêà ãîíàäû ñ òîêîì æèäêîñòè èëè àêòèâíî
ìèãðèðóÿ ÷åðåç êëåòî÷íûå ïëàñòû íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ ïîñðåäñòâîì
àìåáîèäíîãî äâèæåíèÿ. Ìèãðàöèÿ êëåòîê íà äàëüíèå äèñòàíöèè ìîæåò ïðî-
èñõîäèòü ïîñðåäñòâîì ãàïòîòàêñèñà (äâèæåíèå ïî ãðàäèåíòó àäãåçèè ê áåë-
êàì âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà), êîíòàêòíîãî îðèåíòèðîâàíèÿ è õåìîòàêñèñà
(äâèæåíèÿ ïî ãðàäèåíòó êîíöåíòðàöèè êàêîãî-ëèáî âåùåñòâà).

Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ÏÏÊ ìîæíî ðàñïîçíàòü ïî ñâîåîáðàçíîé ìîðôîëî-
ãèè (ðàçìåðû, ôîðìà) ëèáî ïî ñïåöèôè÷åñêèì ãèñòîõèìè÷åñêèì ðåàêöèÿì
öèòîïëàçìû. Òàê, äëÿ ÏÏÊ ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö õàðàêòåðåí âûñîêèé
óðîâåíü àêòèâíîñòè ùåëî÷íîé ôîñôàòàçû. ÏÏÊ ìîãóò íîðìàëüíî äèôôå-
ðåíöèðîâàòüñÿ â ïîëîâûå êëåòêè òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè ïîïàäóò â ïîëî-
âûå âàëèêè è âñòóïÿò â êîíòàêò ñ ñîìàòè÷åñêèìè êëåòêàìè ãîíàä, ïîëó÷àÿ
ïðè ýòîì íåîáõîäèìóþ èíôîðìàöèþ äëÿ ïîñëåäóþùåé äèôôåðåíöèðîâêè â
îîãîíèè èëè ñïåðìàòîãîíèè. Åñëè æå íà ñâîåì ïóòè ÏÏÊ îêàçûâàþòñÿ â
îêðóæåíèè äðóãèõ çà÷àòêîâ è íå äîñòèãàþò ãîíàä, òî ëèáî ãèáíóò, ëèáî ñòà-
íîâÿòñÿ èñòî÷íèêîì òåðàòîì.

Ìóæñêèå è æåíñêèå ÏÏÊ íåîòëè÷èìû. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ïîë çàðîäû-
øà îïðåäåëÿåòñÿ õðîìîñîìíûì íàáîðîì, ïîëó÷åííûì çèãîòîé ïðè îïëî-
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äîòâîðåíèè, ðàçëè÷èÿ â èõ ñòðîåíèè ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíûìè ëèøü ïðè äèô-
ôåðåíöèðîâêå ïîëîâîé æåëåçû. Çà÷àòêè ìóæñêèõ è æåíñêèõ ãîíàä ñîñòîÿò
èç êîðêîâîé è ìîçãîâîé îáëàñòè. Â ñëó÷àÿõ ðàçâèòèÿ ñåìåííèêîâ (ÿè÷íè-
êîâ) âîçíèêàþò ðàçëè÷èÿ â ïîëîæåíèè ïîëîâûõ êëåòîê: ó ñàìöîâ îíè ðàñïî-
ëàãàþòñÿ â ìîçãîâîé, à ó ñàìîê â êîðêîâîé îáëàñòè, äàâàÿ íà÷àëî ñîîòâåò-
ñòâåííî ñïåðìàòîãîíèÿì èëè îîãîíèÿì.

Îñíîâíûå îòëè÷èÿ ïîëîâûõ êëåòîê îò ñîìàòè÷åñêèõ:

� cïåðìàòîçîèäû è ÿéöåêëåòêè èìåþò ãàïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì, à
íå äèïëîèäíûé, êàê ýòî ñâîéñòâåííî ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì;

� ïîëîâûå êëåòêè òîòèïîòåíòíû, ò. å. îíè ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ôîð-
ìèðîâàòü ëþáûå (âñå) îðãàíû è òêàíè îðãàíèçìà;

� ó ïîëîâûõ êëåòîê ïî ñðàâíåíèþ ñ ñîìàòè÷åñêèìè ðåçêî èçìåíåíî
ÿäåðíî-ïëàçìåííîå îòíîøåíèå: ó ÿéöåêëåòîê îíî ñíèæåíî áëàãîäàðÿ óâå-
ëè÷åííîìó îáúåìó öèòîïëàçìû, â êîòîðîé ðàçìåùåí ïèòàòåëüíûé ìàòåðèàë
(æåëòîê) äëÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà, à ó ñïåðìàòîçîèäîâ áëàãîäàðÿ ìàëîìó êî-
ëè÷åñòâó öèòîïëàçìû ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêîå îòíîøåíèå âûñîêîå. Ýòî
íàõîäèòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ ãëàâíîé ôóíêöèîíàëüíîé çàäà÷åé ìóæñêîé ãà-
ìåòû — òðàíñïîðòèðîâêîé íàñëåäñòâåííîãî ìàòåðèàëà ê ÿéöåêëåòêå. Âïî-
ñëåäñòâèè ïðè ðàçâèòèè çàðîäûøà ÿäåðíî-ïëàçìåííîå îòíîøåíèå äåëÿùèõ-
ñÿ êëåòîê âîññòàíàâëèâàåòñÿ äî ñâîéñòâåííîãî ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì. Ýòî
ïðîèñõîäèò ó ðàçíûõ æèâîòíûõ â íåîäèíàêîâîå âðåìÿ, íî áîëüøåé ÷àñòüþ
ê 5—7 äåëåíèþ ÿéöà;

� ðàçëè÷íûé óðîâåíü ìåòàáîëèçìà: ÿéöåâàÿ êëåòêà â îòíîøåíèè îáìå-
íà âåùåñòâ íàõîäèòñÿ â ñîñòîÿíèè äåïðåññèè, à ó ñïåðìàòîçîèäîâ ñòîëü ìà-
ëîå êîëè÷åñòâî öèòîïëàçìû è ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ÷òî íîðìàëüíûé ìåòà-
áîëèçì è âîâñå èñêëþ÷àåòñÿ. Â ïîëîâûõ æåëåçàõ èëè ïîëîâûõ ïðîòîêàõ
ñàìöà ñïåðìàòîçîèäû íàõîäÿòñÿ â íåïîäâèæíîì àíàáèîòè÷åñêîì ñîñòîÿ-
íèè. Îêàçàâøèñü âíå ìóæñêîé ïîëîâîé ñèñòåìû, îíè æèâóò î÷åíü êîðîòêîå
âðåìÿ. Îäíàêî åñòü èñêëþ÷åíèÿ è èç ýòîãî ïðàâèëà. Íàïðèìåð, ó ëåòó÷åé
ìûøè ñïàðèâàíèå ïðîèñõîäèò îñåíüþ, íî îïëîäîòâîðåíèÿ ïðè ýòîì íå ïðî-
èñõîäèò. Âñêîðå æèâîòíûå âïàäàþò â ñïÿ÷êó, ïðè ýòîì ñïåðìàòîçîèäû ñî-
õðàíÿþòñÿ â òå÷åíèå çèìíåãî ïåðèîäà â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìîê, à ëèøü âåñ-
íîé ïðîèñõîäèò îïëîäîòâîðåíèå;

� ÿéöåêëåòêè è ñïåðìàòîçîèäû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âûñîêîîðãàíèçî-
âàííûå êëåòêè, îáëàäàþùèå ìíîãèìè ñïåöèàëüíûìè, âûðàáîòàííûìè â
ïðîöåññå ýâîëþöèè ïðèñïîñîáëåíèÿìè äëÿ âûïîëíåíèÿ ñïåöèôè÷åñêèõ
ôóíêöèé (æãóòèê, îáîëî÷êè ÿéöåêëåòîê);

� ñïåðìàòîçîèäû íåñïîñîáíû ðàçâèâàòüñÿ è äîõîäèòü äî èòîãîâîãî
ýòàïà â æèçíè êëåòêè — ìèòîçà. ßéöåêëåòêè òàêæå íå ìîãóò äåëèòüñÿ áåç
âëèÿíèÿ îñîáûõ ôàêòîðîâ: åñëè íå ïðîèçîéäåò îïëîäîòâîðåíèå èëè åñëè
îíè íå áóäóò àêòèâèðîâàíû ê ðàçâèòèþ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè àãåíòàìè.
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Òîëüêî â 1876 ãîäó Î. Ãåðòâèã íàãëÿäíî ïðîäåìîíñòðèðîâàë ïðîíèêíî-
âåíèå ñïåðìèÿ â ÿéöî è ñîåäèíåíèå èõ ÿäåð. Â îïðåäåëåííîé ñòåïåíè ðåøå-
íèþ ýòîãî âîïðîñà ñïîñîáñòâîâàë âûáîð îáúåêòà èññëåäîâàíèé: ìîðñêîãî
åæà (Toxopneustes lividus), ÿéöà êîòîðîãî áûëè äîñòóïíû â áîëüøîì êîëè-
÷åñòâå è äîñòàòî÷íî ïðîçðà÷íû äëÿ íàáëþäåíèé äàæå ïðè áîëüøèõ óâåëè-
÷åíèÿõ. Ïîìèìî ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ â ÿéöî è ñëèÿíèÿ èõ ÿäåð, Ãåðòâèã
çàìåòèë, ÷òî â êàæäîå ÿéöî ïðîíèêàåò òîëüêî îäèí ñïåðìèé è âñå ÿäðà çàðî-
äûøà ÿâëÿþòñÿ ïîòîìêàìè ÿäðà, âîçíèêøåãî â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ÿäåð
ñïåðìèÿ è ÿéöà ïðè îïëîäîòâîðåíèè. Íàáëþäåíèÿ Ãåðòâèãà áûëè äîïîëíå-
íû Ã. Ôîëåì, äåòàëüíî ïðîñëåäèâøèì ìåõàíèçì ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ.
Ñîåäèíåíèå ãàìåò ó ìîðñêîãî åæà äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ íàèáîëåå èçó÷åííûì
ïðèìåðîì îïëîäîòâîðåíèÿ.

Ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè

Êëåòêè îðãàíèçìà ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà ïîëîâûå è ñîìàòè÷åñêèå. Ó áîëü-
øèíñòâà æèâîòíûõ îáîñîáëåíèå ïîëîâûõ êëåòîê ïðîèñõîäèò íà ðàííèõ ýòà-
ïàõ ýìáðèîãåíåçà. Â îñíîâå ýòîãî ïðîöåññà ëåæèò îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðå-
ãàöèÿ öèòîïëàçìû.

Ïîëîâûå êëåòêè ó âñåõ æèâîòíûõ, èìåþùèõ ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåí-
íûå ãîíàäû, çàêëàäûâàþòñÿ âíå èõ (ýêñòðàãîíàäíî). Ñ ìîìåíòà âûäåëåíèÿ è
äî âñåëåíèÿ â ãîíàäó èõ íàçûâàþò ïåðâè÷íûìè ïîëîâûìè êëåòêàìè (ÏÏÊ).
Ó áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ ÏÏÊ — åäèíñòâåííûé èñòî÷íèê çðåëûõ ãàìåò.
ÏÏÊ ïîïàäàþò â îáëàñòü çà÷àòêà ãîíàäû ñ òîêîì æèäêîñòè èëè àêòèâíî
ìèãðèðóÿ ÷åðåç êëåòî÷íûå ïëàñòû íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ ïîñðåäñòâîì
àìåáîèäíîãî äâèæåíèÿ. Ìèãðàöèÿ êëåòîê íà äàëüíèå äèñòàíöèè ìîæåò ïðî-
èñõîäèòü ïîñðåäñòâîì ãàïòîòàêñèñà (äâèæåíèå ïî ãðàäèåíòó àäãåçèè ê áåë-
êàì âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà), êîíòàêòíîãî îðèåíòèðîâàíèÿ è õåìîòàêñèñà
(äâèæåíèÿ ïî ãðàäèåíòó êîíöåíòðàöèè êàêîãî-ëèáî âåùåñòâà).

Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ÏÏÊ ìîæíî ðàñïîçíàòü ïî ñâîåîáðàçíîé ìîðôîëî-
ãèè (ðàçìåðû, ôîðìà) ëèáî ïî ñïåöèôè÷åñêèì ãèñòîõèìè÷åñêèì ðåàêöèÿì
öèòîïëàçìû. Òàê, äëÿ ÏÏÊ ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö õàðàêòåðåí âûñîêèé
óðîâåíü àêòèâíîñòè ùåëî÷íîé ôîñôàòàçû. ÏÏÊ ìîãóò íîðìàëüíî äèôôå-
ðåíöèðîâàòüñÿ â ïîëîâûå êëåòêè òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè ïîïàäóò â ïîëî-
âûå âàëèêè è âñòóïÿò â êîíòàêò ñ ñîìàòè÷åñêèìè êëåòêàìè ãîíàä, ïîëó÷àÿ
ïðè ýòîì íåîáõîäèìóþ èíôîðìàöèþ äëÿ ïîñëåäóþùåé äèôôåðåíöèðîâêè â
îîãîíèè èëè ñïåðìàòîãîíèè. Åñëè æå íà ñâîåì ïóòè ÏÏÊ îêàçûâàþòñÿ â
îêðóæåíèè äðóãèõ çà÷àòêîâ è íå äîñòèãàþò ãîíàä, òî ëèáî ãèáíóò, ëèáî ñòà-
íîâÿòñÿ èñòî÷íèêîì òåðàòîì.

Ìóæñêèå è æåíñêèå ÏÏÊ íåîòëè÷èìû. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ïîë çàðîäû-
øà îïðåäåëÿåòñÿ õðîìîñîìíûì íàáîðîì, ïîëó÷åííûì çèãîòîé ïðè îïëî-

10

äîòâîðåíèè, ðàçëè÷èÿ â èõ ñòðîåíèè ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíûìè ëèøü ïðè äèô-
ôåðåíöèðîâêå ïîëîâîé æåëåçû. Çà÷àòêè ìóæñêèõ è æåíñêèõ ãîíàä ñîñòîÿò
èç êîðêîâîé è ìîçãîâîé îáëàñòè. Â ñëó÷àÿõ ðàçâèòèÿ ñåìåííèêîâ (ÿè÷íè-
êîâ) âîçíèêàþò ðàçëè÷èÿ â ïîëîæåíèè ïîëîâûõ êëåòîê: ó ñàìöîâ îíè ðàñïî-
ëàãàþòñÿ â ìîçãîâîé, à ó ñàìîê â êîðêîâîé îáëàñòè, äàâàÿ íà÷àëî ñîîòâåò-
ñòâåííî ñïåðìàòîãîíèÿì èëè îîãîíèÿì.

Îñíîâíûå îòëè÷èÿ ïîëîâûõ êëåòîê îò ñîìàòè÷åñêèõ:

� cïåðìàòîçîèäû è ÿéöåêëåòêè èìåþò ãàïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì, à
íå äèïëîèäíûé, êàê ýòî ñâîéñòâåííî ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì;

� ïîëîâûå êëåòêè òîòèïîòåíòíû, ò. å. îíè ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ôîð-
ìèðîâàòü ëþáûå (âñå) îðãàíû è òêàíè îðãàíèçìà;

� ó ïîëîâûõ êëåòîê ïî ñðàâíåíèþ ñ ñîìàòè÷åñêèìè ðåçêî èçìåíåíî
ÿäåðíî-ïëàçìåííîå îòíîøåíèå: ó ÿéöåêëåòîê îíî ñíèæåíî áëàãîäàðÿ óâå-
ëè÷åííîìó îáúåìó öèòîïëàçìû, â êîòîðîé ðàçìåùåí ïèòàòåëüíûé ìàòåðèàë
(æåëòîê) äëÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà, à ó ñïåðìàòîçîèäîâ áëàãîäàðÿ ìàëîìó êî-
ëè÷åñòâó öèòîïëàçìû ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêîå îòíîøåíèå âûñîêîå. Ýòî
íàõîäèòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ ãëàâíîé ôóíêöèîíàëüíîé çàäà÷åé ìóæñêîé ãà-
ìåòû — òðàíñïîðòèðîâêîé íàñëåäñòâåííîãî ìàòåðèàëà ê ÿéöåêëåòêå. Âïî-
ñëåäñòâèè ïðè ðàçâèòèè çàðîäûøà ÿäåðíî-ïëàçìåííîå îòíîøåíèå äåëÿùèõ-
ñÿ êëåòîê âîññòàíàâëèâàåòñÿ äî ñâîéñòâåííîãî ñîìàòè÷åñêèì êëåòêàì. Ýòî
ïðîèñõîäèò ó ðàçíûõ æèâîòíûõ â íåîäèíàêîâîå âðåìÿ, íî áîëüøåé ÷àñòüþ
ê 5—7 äåëåíèþ ÿéöà;

� ðàçëè÷íûé óðîâåíü ìåòàáîëèçìà: ÿéöåâàÿ êëåòêà â îòíîøåíèè îáìå-
íà âåùåñòâ íàõîäèòñÿ â ñîñòîÿíèè äåïðåññèè, à ó ñïåðìàòîçîèäîâ ñòîëü ìà-
ëîå êîëè÷åñòâî öèòîïëàçìû è ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ÷òî íîðìàëüíûé ìåòà-
áîëèçì è âîâñå èñêëþ÷àåòñÿ. Â ïîëîâûõ æåëåçàõ èëè ïîëîâûõ ïðîòîêàõ
ñàìöà ñïåðìàòîçîèäû íàõîäÿòñÿ â íåïîäâèæíîì àíàáèîòè÷åñêîì ñîñòîÿ-
íèè. Îêàçàâøèñü âíå ìóæñêîé ïîëîâîé ñèñòåìû, îíè æèâóò î÷åíü êîðîòêîå
âðåìÿ. Îäíàêî åñòü èñêëþ÷åíèÿ è èç ýòîãî ïðàâèëà. Íàïðèìåð, ó ëåòó÷åé
ìûøè ñïàðèâàíèå ïðîèñõîäèò îñåíüþ, íî îïëîäîòâîðåíèÿ ïðè ýòîì íå ïðî-
èñõîäèò. Âñêîðå æèâîòíûå âïàäàþò â ñïÿ÷êó, ïðè ýòîì ñïåðìàòîçîèäû ñî-
õðàíÿþòñÿ â òå÷åíèå çèìíåãî ïåðèîäà â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìîê, à ëèøü âåñ-
íîé ïðîèñõîäèò îïëîäîòâîðåíèå;

� ÿéöåêëåòêè è ñïåðìàòîçîèäû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âûñîêîîðãàíèçî-
âàííûå êëåòêè, îáëàäàþùèå ìíîãèìè ñïåöèàëüíûìè, âûðàáîòàííûìè â
ïðîöåññå ýâîëþöèè ïðèñïîñîáëåíèÿìè äëÿ âûïîëíåíèÿ ñïåöèôè÷åñêèõ
ôóíêöèé (æãóòèê, îáîëî÷êè ÿéöåêëåòîê);

� ñïåðìàòîçîèäû íåñïîñîáíû ðàçâèâàòüñÿ è äîõîäèòü äî èòîãîâîãî
ýòàïà â æèçíè êëåòêè — ìèòîçà. ßéöåêëåòêè òàêæå íå ìîãóò äåëèòüñÿ áåç
âëèÿíèÿ îñîáûõ ôàêòîðîâ: åñëè íå ïðîèçîéäåò îïëîäîòâîðåíèå èëè åñëè
îíè íå áóäóò àêòèâèðîâàíû ê ðàçâèòèþ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè àãåíòàìè.
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Ñòðîåíèå ñïåðìèÿ

Êàæäûé ñïåðìèé ñîäåðæèò: ãàïëîèäíîå ÿäðî; äâèãàòåëüíóþ ñèñòåìó,
îáåñïå÷èâàþùóþ ïåðåìåùåíèå ÿäðà, è ïóçûðåê, çàïîëíåííûé ôåðìåíòàìè,
íåîáõîäèìûìè äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ ÿäðà â ÿéöî (ðèñ. 1).

Ðèñ. 1. Ñòðîåíèå ïîçäíåé ñïåðìàòèäû (ïî Àëìàçî-
âó, Ñóòóëîâó, 1978):

1 — àêðîñîìà; 2 — ãîëîâíîé êîëïà÷îê; 3 — ÿäðî; 4 — öè-
òîïëàçìà; 5 — ïðîêñèìàëüíàÿ öåíòðèîëü; 6 — îñåâûå íèòè;

7 — äèñòàëüíàÿ öåíòðèîëü

Áîëüøàÿ ÷àñòü öèòîïëàçìû ñïåðìèÿ ýëèìèíèðóåòñÿ ïðè åãî ñîçðåâà-
íèè. Ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî íåêîòîðûå îðãàíåëëû, âèäîèçìåíåííûå äëÿ âû-
ïîëíåíèÿ ñâîåé ôóíêöèè. Â ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ ñïåðìèÿ åãî ãàïëîèäíîå ÿä-
ðî ïðèîáðåòàåò îáòåêàåìóþ ôîðìó, à ÄÍÊ óïëîòíÿåòñÿ. Âïåðåäè îò òàêîãî
êîíäåíñèðîâàííîãî ãàïëîèäíîãî ÿäðà ëåæèò àêðîñîìíûé ïóçûðåê, îáðàçó-
þùèéñÿ èç àïïàðàòà Ãîëüäæè è ñîäåðæàùèé ôåðìåíòû, êîòîðûå ïåðåâàðè-
âàþò áåëêè è ïîëèñàõàðèäû. Çàïàñ ôåðìåíòîâ â àêðîñîìíîì ïóçûðüêå ñëó-
æèò äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ ÷åðåç íàðóæíûå ïîêðîâû ÿéöà. Ó ìîðñêèõ
åæåé ìåæäó ÿäðîì è àêðîñîìíûì ïóçûðüêîì íàõîäèòñÿ îáëàñòü, ñîäåðæà-
ùàÿ ãëîáóëÿðíûé àêòèí. Îí èñïîëüçóåòñÿ äëÿ îáðàçîâàíèÿ ïàëüöåîáðàçíî-
ãî âûðîñòà. Ó òàêèõ âèäîâ ìîëåêóëû íà ïîâåðõíîñòè àêðîñîìíîãî âûðîñòà
ó÷àñòâóþò â óçíàâàíèè ñïåðìèåì è ÿéöîì äðóã äðóãà. Àêðîñîìà è ÿäðî îá-
ðàçóþò âìåñòå ãîëîâêó ñïåðìèÿ. Àêðîñîìà, ïðîèçâîäíîå àïïàðàòà Ãîëüä-
æè, èìååò ñâîþ ìåìáðàíó, â êîòîðîé âûäåëÿþò ñëåäóþùèå ÷àñòè: íàðóæ-
íóþ, ïðîìåæóòî÷íóþ, âíóòðåííþþ (ïðèëåæàùóþ ê ÿäðó), â ïîñëåäíåé âû-
äåëÿþò èíâàãèíàöèîííûå òðóáî÷êè, èõ 15. Âíóòðè àêðîñîìû íàõîäèòñÿ àê-
ðîñîìàëüíàÿ ãðàíóëà, îíà íå èìååò ñâîåé ìåìáðàíû. Âíóòðè àêðîñîìû åñòü
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ôåðìåíòû: ãèàëóðîíèäàçà è òðèïñèí. Îíè âîçäåéñòâóþò íà îáîëî÷êó ÿéöå-
êëåòêè: ãèàëóðîíèäàçà ðàñòâîðÿåò áëåñòÿùóþ îáîëî÷êó ÿéöåêëåòêè, òðèï-
ñèí íàðóøàåò öåëîñòíîñòü ôîëëèêóëÿðíîé îáîëî÷êè.

Ó áîëüøèíñòâà âèäîâ ñïåðìèè ñïîñîáíû ïåðåäâèãàòüñÿ íà áîëüøèå
ðàññòîÿíèÿ áëàãîäàðÿ áèåíèþ ñâîèõ æãóòèêîâ (ðèñ. 2).

Ãëàâíàÿ äâèãàòåëüíàÿ îñíîâà æãóòèêà — àêñîíåìà. Îíà áåðåò íà÷àëî
îò äèñòàëüíîé öåíòðèîëè, êîòîðàÿ íàõîäèòñÿ â øåéêå. Îñåâàÿ íèòü ïðîõî-
äèò ÷åðåç âåñü âñòàâî÷íûé îòäåë è ÷åðåç âåñü õâîñòèê. Âî âñòàâî÷íîì îòäå-
ëå âîêðóã àêñîíåìû íàõîäèòñÿ ñïèðàëüíàÿ ñòðóêòóðà, êîòîðàÿ îáðàçóåòñÿ
12—15 âèòêàìè ìèòîõîíäðèé. Ñòåðæåíü àêñîíåìû ñîñòîèò èç äâóõ öåí-
òðàëüíûõ îäèíî÷íûõ ìèêðîòðóáî÷åê, îêðóæåííûõ êîëüöîì èç äåâÿòè äâîé-
íûõ ìèêðîòðóáî÷åê (äóïëåòîâ). Ïðè ýòîì òîëüêî îäíà ìèêðîòðóáî÷êà êàæ-
äîãî äóïëåòà èìååò çàêîí÷åííîå ñòðîåíèå è ñîäåðæèò 13 ïðîòîôèëàìåíòîâ,
òîãäà êàê âòîðàÿ ñîñòîèò èç 11 ïðîòîôèëàìåíòîâ äèìåðíîãî áåëêà òóáóëè-
íà. Ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè ñâÿçàí áåëîê äèíåèí. Ñ åãî ïîìîùüþ ãèäðîëèçóþò-
ñÿ ìîëåêóëû ÀÒÔ è ïðåîáðàçóåòñÿ âûäåëèâøàÿñÿ ïðè ýòîì õèìè÷åñêàÿ
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Ðèñ. 2. Ñòðîåíèå õâîñòèêà ñïåðìàòîçîèäà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïîïåðå÷íûé ñðåç æãóòèêà ìëåêîïèòàþùåãî. Âèäíû öåíòðàëüíî ðàñ-
ïîëîæåííàÿ àêñîíåìà è íàðóæíûå âîëîêíà; Á — ñõåìà ñòðîåíèÿ àêñîíå-
ìû. Êîìïëåêñ ìèêðîòðóáî÷åê «9+2», ðàäèàëüíûå ñïèöû, äèíåèíîâûå âû-
ñòóïû è äð.; Â — ðàñïîëîæåíèå ìèêðîôèëàìåíòîâ òóáóëèíà â äóïëåòå

ìèêðîòðóáî÷åê. ×àñòü äóïëåòà � ÿâëÿåòñÿ íîðìàëüíîé ìèêðîòðóáî÷êîé,

ñîäåðæàùåé 13 ìèêðîôèëàìåíòîâ. ×àñòü � ñîäåðæèò 11 ìèêðîôèëàìåíòîâ



Ñòðîåíèå ñïåðìèÿ

Êàæäûé ñïåðìèé ñîäåðæèò: ãàïëîèäíîå ÿäðî; äâèãàòåëüíóþ ñèñòåìó,
îáåñïå÷èâàþùóþ ïåðåìåùåíèå ÿäðà, è ïóçûðåê, çàïîëíåííûé ôåðìåíòàìè,
íåîáõîäèìûìè äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ ÿäðà â ÿéöî (ðèñ. 1).

Ðèñ. 1. Ñòðîåíèå ïîçäíåé ñïåðìàòèäû (ïî Àëìàçî-
âó, Ñóòóëîâó, 1978):

1 — àêðîñîìà; 2 — ãîëîâíîé êîëïà÷îê; 3 — ÿäðî; 4 — öè-
òîïëàçìà; 5 — ïðîêñèìàëüíàÿ öåíòðèîëü; 6 — îñåâûå íèòè;

7 — äèñòàëüíàÿ öåíòðèîëü

Áîëüøàÿ ÷àñòü öèòîïëàçìû ñïåðìèÿ ýëèìèíèðóåòñÿ ïðè åãî ñîçðåâà-
íèè. Ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî íåêîòîðûå îðãàíåëëû, âèäîèçìåíåííûå äëÿ âû-
ïîëíåíèÿ ñâîåé ôóíêöèè. Â ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ ñïåðìèÿ åãî ãàïëîèäíîå ÿä-
ðî ïðèîáðåòàåò îáòåêàåìóþ ôîðìó, à ÄÍÊ óïëîòíÿåòñÿ. Âïåðåäè îò òàêîãî
êîíäåíñèðîâàííîãî ãàïëîèäíîãî ÿäðà ëåæèò àêðîñîìíûé ïóçûðåê, îáðàçó-
þùèéñÿ èç àïïàðàòà Ãîëüäæè è ñîäåðæàùèé ôåðìåíòû, êîòîðûå ïåðåâàðè-
âàþò áåëêè è ïîëèñàõàðèäû. Çàïàñ ôåðìåíòîâ â àêðîñîìíîì ïóçûðüêå ñëó-
æèò äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ ÷åðåç íàðóæíûå ïîêðîâû ÿéöà. Ó ìîðñêèõ
åæåé ìåæäó ÿäðîì è àêðîñîìíûì ïóçûðüêîì íàõîäèòñÿ îáëàñòü, ñîäåðæà-
ùàÿ ãëîáóëÿðíûé àêòèí. Îí èñïîëüçóåòñÿ äëÿ îáðàçîâàíèÿ ïàëüöåîáðàçíî-
ãî âûðîñòà. Ó òàêèõ âèäîâ ìîëåêóëû íà ïîâåðõíîñòè àêðîñîìíîãî âûðîñòà
ó÷àñòâóþò â óçíàâàíèè ñïåðìèåì è ÿéöîì äðóã äðóãà. Àêðîñîìà è ÿäðî îá-
ðàçóþò âìåñòå ãîëîâêó ñïåðìèÿ. Àêðîñîìà, ïðîèçâîäíîå àïïàðàòà Ãîëüä-
æè, èìååò ñâîþ ìåìáðàíó, â êîòîðîé âûäåëÿþò ñëåäóþùèå ÷àñòè: íàðóæ-
íóþ, ïðîìåæóòî÷íóþ, âíóòðåííþþ (ïðèëåæàùóþ ê ÿäðó), â ïîñëåäíåé âû-
äåëÿþò èíâàãèíàöèîííûå òðóáî÷êè, èõ 15. Âíóòðè àêðîñîìû íàõîäèòñÿ àê-
ðîñîìàëüíàÿ ãðàíóëà, îíà íå èìååò ñâîåé ìåìáðàíû. Âíóòðè àêðîñîìû åñòü
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ôåðìåíòû: ãèàëóðîíèäàçà è òðèïñèí. Îíè âîçäåéñòâóþò íà îáîëî÷êó ÿéöå-
êëåòêè: ãèàëóðîíèäàçà ðàñòâîðÿåò áëåñòÿùóþ îáîëî÷êó ÿéöåêëåòêè, òðèï-
ñèí íàðóøàåò öåëîñòíîñòü ôîëëèêóëÿðíîé îáîëî÷êè.

Ó áîëüøèíñòâà âèäîâ ñïåðìèè ñïîñîáíû ïåðåäâèãàòüñÿ íà áîëüøèå
ðàññòîÿíèÿ áëàãîäàðÿ áèåíèþ ñâîèõ æãóòèêîâ (ðèñ. 2).

Ãëàâíàÿ äâèãàòåëüíàÿ îñíîâà æãóòèêà — àêñîíåìà. Îíà áåðåò íà÷àëî
îò äèñòàëüíîé öåíòðèîëè, êîòîðàÿ íàõîäèòñÿ â øåéêå. Îñåâàÿ íèòü ïðîõî-
äèò ÷åðåç âåñü âñòàâî÷íûé îòäåë è ÷åðåç âåñü õâîñòèê. Âî âñòàâî÷íîì îòäå-
ëå âîêðóã àêñîíåìû íàõîäèòñÿ ñïèðàëüíàÿ ñòðóêòóðà, êîòîðàÿ îáðàçóåòñÿ
12—15 âèòêàìè ìèòîõîíäðèé. Ñòåðæåíü àêñîíåìû ñîñòîèò èç äâóõ öåí-
òðàëüíûõ îäèíî÷íûõ ìèêðîòðóáî÷åê, îêðóæåííûõ êîëüöîì èç äåâÿòè äâîé-
íûõ ìèêðîòðóáî÷åê (äóïëåòîâ). Ïðè ýòîì òîëüêî îäíà ìèêðîòðóáî÷êà êàæ-
äîãî äóïëåòà èìååò çàêîí÷åííîå ñòðîåíèå è ñîäåðæèò 13 ïðîòîôèëàìåíòîâ,
òîãäà êàê âòîðàÿ ñîñòîèò èç 11 ïðîòîôèëàìåíòîâ äèìåðíîãî áåëêà òóáóëè-
íà. Ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè ñâÿçàí áåëîê äèíåèí. Ñ åãî ïîìîùüþ ãèäðîëèçóþò-
ñÿ ìîëåêóëû ÀÒÔ è ïðåîáðàçóåòñÿ âûäåëèâøàÿñÿ ïðè ýòîì õèìè÷åñêàÿ
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Ðèñ. 2. Ñòðîåíèå õâîñòèêà ñïåðìàòîçîèäà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïîïåðå÷íûé ñðåç æãóòèêà ìëåêîïèòàþùåãî. Âèäíû öåíòðàëüíî ðàñ-
ïîëîæåííàÿ àêñîíåìà è íàðóæíûå âîëîêíà; Á — ñõåìà ñòðîåíèÿ àêñîíå-
ìû. Êîìïëåêñ ìèêðîòðóáî÷åê «9+2», ðàäèàëüíûå ñïèöû, äèíåèíîâûå âû-
ñòóïû è äð.; Â — ðàñïîëîæåíèå ìèêðîôèëàìåíòîâ òóáóëèíà â äóïëåòå

ìèêðîòðóáî÷åê. ×àñòü äóïëåòà � ÿâëÿåòñÿ íîðìàëüíîé ìèêðîòðóáî÷êîé,

ñîäåðæàùåé 13 ìèêðîôèëàìåíòîâ. ×àñòü � ñîäåðæèò 11 ìèêðîôèëàìåíòîâ



ýíåðãèÿ â ìåõàíè÷åñêóþ, çà ñ÷åò êîòîðîé îñóùåñòâëÿåòñÿ äâèæåíèå ñïåð-
ìèåâ. Ìóæ÷èíû ñ ãåíåòè÷åñêèì ñèíäðîìîì îòñóòñòâèÿ äèíåèíà âî âñåõ
êëåòêàõ, îáëàäàþùèõ ðåñíè÷êàìè è æãóòèêàìè, õàðàêòåðèçóþòñÿ ñëåäóþ-
ùèì (òðèàäà Êàðòåäæåíåðà): îíè ñòåðèëüíû (èç-çà íåïîäâèæíîñòè ñïåðìè-
åâ), ïîäâåðæåíû ðåñïèðàòîðíûì èíôåêöèÿì (èç-çà íåïîäâèæíîñòè ðåñíè-
÷åê ìåðöàòåëüíîãî ýïèòåëèÿ, âûñòèëàþùåãî äûõàòåëüíûå ïóòè), ó íèõ â
50 % ñëó÷àåâ ñåðäöå ðàñïîëàãàåòñÿ ñ ïðàâîé ñòîðîíû.

Íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå ÷åðåç àêñîíåìó âèäíû ôèáðèëëû — â öåíòðå
2 öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû, ïî ïåðèôåðèè 9 ïàð ïåðèôåðè÷åñêèõ ñóáôèá-
ðèëë, âñåãî èõ 20, îíè ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé ñòðóêòóðàìè, êîòîðûå íàçûâà-
þòñÿ ñïèöàìè. Öåíòðàëüíûå ñóáôèáðèëëû âûïîëíÿþò ôóíêöèþ ïðîâåäå-
íèÿ, ïåðèôåðè÷åñêèå — ñîêðàùåíèÿ. Òàê êàê âî âñòàâî÷íîì îòäåëå èìåþò-
ñÿ ìèòîõîíäðèè, ñïåðìàòîçîèäû ñïîñîáíû ê ñàìîñòîÿòåëüíûì äâèæåíèÿì.
Ñêîðîñòü äâèæåíèÿ ñîñòàâëÿåò 2—5 ìì/ìèí. Äâèæåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ
ïðîòèâ òîêà ñåêðåòà íîñèò íàçâàíèå ðåîòàêñèñà. Íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ:
âïåðåä-ââåðõ èëè âïåðåä-âíèç, âðàùåíèå âîêðóã ñîáñòâåííîé îñè. Ðàçìåðû
ñïåðìàòîçîèäîâ ñîñòàâëÿþò: ìîðñêîé ñâèíêè — 100 ìêì, áûêà — 65 ìêì,
âîðîáüÿ — 200 ìêì, êðîêîäèëà — 20 ìêì, ÷åëîâåêà — 60 ìêì. Äëÿ îáåñïå-
÷åíèÿ îïëîäîòâîðåíèÿ íåîáõîäèìî, ÷òîáû â 1 ìë ñïåðìû ÷åëîâåêà ñîäåðæà-
ëîñü îêîëî 60 ìëí ñïåðìàòîçîèäîâ.

Ðàçâèòèå è ñîçðåâàíèå ñïåðìàòîçîèäîâ

Îñóùåñòâëÿåòñÿ â ìóæñêèõ ïîëîâûõ æåëåçàõ — ñåìåííèêàõ, â èçâèòûõ
ñåìåííûõ êàíàëüöàõ (ðèñ. 3).

Ñåìåííèê — ïàðíûé äîëü÷àòûé îðãàí, êîòîðûé ðàçäåëåí íà äîëüêè çà
ñ÷åò îòâåòâëåíèé, îòõîäÿùèõ îò áåëêîâîé îáîëî÷êè ñåìåííèêîâ (ðèñ. 3, A).
Â êàæäîì ÿè÷êå îò 250 äî 300 äîëåê, â êàæäîé äîëüêå 3—4 èçâèòûõ êàíàëü-
öà, â êîòîðûõ è ïðîèñõîäèò ðàçâèòèå ñïåðìàòîçîèäîâ — ñïåðìàòîãåíåç.

Ñåìåííèêè ðàñïîëîæåíû âíå áðþøíîé ïîëîñòè, â ìîøîíêå. Ñïåðìèè
ðàçâèâàþòñÿ ïðè òåìïåðàòóðå, êîòîðàÿ íà 2—3 îÑ íèæå òåìïåðàòóðû âíóò-
ðåííèõ îáëàñòåé òåëà. Áîëåå íèçêàÿ òåìïåðàòóðà ìîøîíêè ÷àñòè÷íî îïðå-
äåëÿåòñÿ åå ïîëîæåíèåì, à ÷àñòè÷íî — ñîñóäèñòûì ñïëåòåíèåì, îáðàçóå-
ìûì àðòåðèåé è âåíîé ñåìåííèêà è äåéñòâóþùèì êàê ïðîòèâîòî÷íûé òåï-
ëîîáìåííèê.

Òåìïåðàòóðà â ìîøîíêå ïîääåðæèâàåòñÿ íà óðîâíå, îïòèìàëüíîì äëÿ
îáðàçîâàíèÿ ñïåðìû çà ñ÷åò ñîêðàùåíèÿ îñîáûõ ìûøö, ñïîñîáíûõ ïåðåìå-
ùàòü ñåìåííèêè áëèæå ëèáî äàëüøå îò òåëà. Ïðè êðèïòîðõèçìå (ñîñòîÿíèå,
êîãäà ñåìåííèêè íå îïóñòèëèñü â ìîøîíêó èç áðþøíîé ïîëîñòè) ìóæ÷èíà,
äîñòèãøèé ïîëîâîé çðåëîñòè, îñòàåòñÿ ñòåðèëüíûì. Ó ðÿäà ìëåêîïèòàþ-
ùèõ (êèòû, ñëîíû) ñåìåííèêè âñþ æèçíü íàõîäÿòñÿ â áðþøíîé ïîëîñòè.
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Ðèñ. 3. Ñòðîåíèå ìóæñêèõ ïîëîâûõ æåëåç:
À — óïðîùåííàÿ ñõåìà ñòðîåíèÿ ñåìåííèêà (ïî Ãðèíó è äð., 1992): 1 — äîëüêà ÿè÷êà;
2 — ñåòü ÿè÷êà (rene testis); 3 — ïðÿìîé ñåìåííîé êàíàëåö; 4 — èçâèòîé ñåìåííîé êàíà-
ëåö; 5 — áåëî÷íàÿ îáîëî÷êà; 6 — ãîëîâêà ïðèäàòêà; 7 — âûíîñÿùèå êàíàëüöû; 8 — îñ-
íîâàíèå ïðèäàòêà; 9 — ñåìÿâûíîñÿùèé ïðîòîê. Á — ïîïåðå÷íûé ðàçðåç ñåìåííîãî êà-
íàëüöà (ïî Àëìàçîâó è Ñóòóëîâó, 1978): 1 — ôîëëèêóëÿðíàÿ êëåòêà (êëåòêà Ñåðòîëè);
2 — cïåðìàòîãîíèè; 3 — cïåðìàòîöèòû I ïîðÿäêà; 4 — cïåðìàòîöèòû II ïîðÿäêà;
5 — cïåðìàòèäû; 6 — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ñïåðìèåâ; 7 — cïåðìèè

Ñåìåííûå êàíàëüöû äîñòèãàþò â äëèíó 50 ñì è 200 ìêì â äèàìåòðå è

ðàñïîëîæåíû â äîëüêàõ ñåìåííèêà. Îáà êîíöà êàíàëüöåâ ñîåäèíÿþòñÿ ñ

öåíòðàëüíîé îáëàñòüþ ñåìåííèêà — ñåòüþ ñåìåííèêà (rene testis) êîðîò-

êèìè ïðÿìûìè ñåìåííûìè êàíàëüöàìè. Ñïåðìà ñîáèðàåòñÿ â 10—20 âû-

íîñÿùèõ êàíàëüöàõ è ïî íèì ïåðåíîñèòñÿ â ãîëîâêó ïðèäàòêà, ãäå êîíöåí-

òðèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå îáðàòíîãî âñàñûâàíèÿ æèäêîñòè, âûäåëÿåìîé ñå-

ìåííûìè êàíàëüöàìè. Â ãîëîâêå ïðèäàòêà ñïåðìèè ñîçðåâàþò è ïî èçâèòî-

ìó 5-ìåòðîâîìó âûíîñÿùåìó êàíàëüöó ïîïàäàþò â îñíîâàíèå ïðèäàòêà.

Çäåñü îíè îñòàþòñÿ â òå÷åíèå êîðîòêîãî âðåìåíè, à çàòåì ïåðåíîñÿòñÿ â ñå-

ìÿâûíîñÿùèé ïðîòîê, êîòîðûé ïåðåíîñèò ñïåðìó â ìî÷åèñïóñêàòåëüíûé

êàíàë, à îòòóäà íàðóæó (â ïîëîâûå ïóòè æåíùèíû). Ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ

ñïåðìèÿ ó ÷åëîâåêà çàíèìàåò ïðèìåðíî 70 äíåé. Íà 1 ã âåñà ÿè÷êà îáðàçóåò-

ñÿ 107 ñïåðìèåâ â ñóòêè. Â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìîê äëèòåëüíîñòü æèçíè ñïåð-

ìàòîçîèäîâ ó ðàçíûõ æèâîòíûõ íåîäèíàêîâàÿ — ó ï÷åë îíè ìîãóò ñîõðà-

íÿòüñÿ 2—2,5 ãîäà (íî â íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè), â ÿéöåâîäàõ êóð —

30—40 äíåé, ó êðîëèêà — 8—12 ÷àñîâ, â ìàòêå è ÿéöåâîäàõ æåíùèí —

1—3 äíÿ (îñòàþòñÿ âûñîêîôåðòèëüíûìè ëèøü 12—24 ÷). Ñïåðìàòîçîèä

ñïîñîáåí îïëîäîòâîðèòü îîöèò òîëüêî ïîñëå òîãî, êàê îí ïðîâåäåò â ïîëî-

âûõ ïóòÿõ íåñêîëüêî ÷àñîâ, ïðåòåðïåâàÿ ïðîöåññ êàïàöèòàöèè.
Ñòåíêè êàíàëüöåâ ñîñòîÿò èç ñîåäèíèòåëüíîòêàííîé îñíîâû è ñëîÿ ñåð-

òîëèåâûõ êëåòîê (ñì. íèæå) ñ âêëþ÷åííûìè â íåãî ïîëîâûìè êëåòêàìè íà
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ýíåðãèÿ â ìåõàíè÷åñêóþ, çà ñ÷åò êîòîðîé îñóùåñòâëÿåòñÿ äâèæåíèå ñïåð-
ìèåâ. Ìóæ÷èíû ñ ãåíåòè÷åñêèì ñèíäðîìîì îòñóòñòâèÿ äèíåèíà âî âñåõ
êëåòêàõ, îáëàäàþùèõ ðåñíè÷êàìè è æãóòèêàìè, õàðàêòåðèçóþòñÿ ñëåäóþ-
ùèì (òðèàäà Êàðòåäæåíåðà): îíè ñòåðèëüíû (èç-çà íåïîäâèæíîñòè ñïåðìè-
åâ), ïîäâåðæåíû ðåñïèðàòîðíûì èíôåêöèÿì (èç-çà íåïîäâèæíîñòè ðåñíè-
÷åê ìåðöàòåëüíîãî ýïèòåëèÿ, âûñòèëàþùåãî äûõàòåëüíûå ïóòè), ó íèõ â
50 % ñëó÷àåâ ñåðäöå ðàñïîëàãàåòñÿ ñ ïðàâîé ñòîðîíû.

Íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå ÷åðåç àêñîíåìó âèäíû ôèáðèëëû — â öåíòðå
2 öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû, ïî ïåðèôåðèè 9 ïàð ïåðèôåðè÷åñêèõ ñóáôèá-
ðèëë, âñåãî èõ 20, îíè ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé ñòðóêòóðàìè, êîòîðûå íàçûâà-
þòñÿ ñïèöàìè. Öåíòðàëüíûå ñóáôèáðèëëû âûïîëíÿþò ôóíêöèþ ïðîâåäå-
íèÿ, ïåðèôåðè÷åñêèå — ñîêðàùåíèÿ. Òàê êàê âî âñòàâî÷íîì îòäåëå èìåþò-
ñÿ ìèòîõîíäðèè, ñïåðìàòîçîèäû ñïîñîáíû ê ñàìîñòîÿòåëüíûì äâèæåíèÿì.
Ñêîðîñòü äâèæåíèÿ ñîñòàâëÿåò 2—5 ìì/ìèí. Äâèæåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ
ïðîòèâ òîêà ñåêðåòà íîñèò íàçâàíèå ðåîòàêñèñà. Íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ:
âïåðåä-ââåðõ èëè âïåðåä-âíèç, âðàùåíèå âîêðóã ñîáñòâåííîé îñè. Ðàçìåðû
ñïåðìàòîçîèäîâ ñîñòàâëÿþò: ìîðñêîé ñâèíêè — 100 ìêì, áûêà — 65 ìêì,
âîðîáüÿ — 200 ìêì, êðîêîäèëà — 20 ìêì, ÷åëîâåêà — 60 ìêì. Äëÿ îáåñïå-
÷åíèÿ îïëîäîòâîðåíèÿ íåîáõîäèìî, ÷òîáû â 1 ìë ñïåðìû ÷åëîâåêà ñîäåðæà-
ëîñü îêîëî 60 ìëí ñïåðìàòîçîèäîâ.

Ðàçâèòèå è ñîçðåâàíèå ñïåðìàòîçîèäîâ

Îñóùåñòâëÿåòñÿ â ìóæñêèõ ïîëîâûõ æåëåçàõ — ñåìåííèêàõ, â èçâèòûõ
ñåìåííûõ êàíàëüöàõ (ðèñ. 3).

Ñåìåííèê — ïàðíûé äîëü÷àòûé îðãàí, êîòîðûé ðàçäåëåí íà äîëüêè çà
ñ÷åò îòâåòâëåíèé, îòõîäÿùèõ îò áåëêîâîé îáîëî÷êè ñåìåííèêîâ (ðèñ. 3, A).
Â êàæäîì ÿè÷êå îò 250 äî 300 äîëåê, â êàæäîé äîëüêå 3—4 èçâèòûõ êàíàëü-
öà, â êîòîðûõ è ïðîèñõîäèò ðàçâèòèå ñïåðìàòîçîèäîâ — ñïåðìàòîãåíåç.

Ñåìåííèêè ðàñïîëîæåíû âíå áðþøíîé ïîëîñòè, â ìîøîíêå. Ñïåðìèè
ðàçâèâàþòñÿ ïðè òåìïåðàòóðå, êîòîðàÿ íà 2—3 îÑ íèæå òåìïåðàòóðû âíóò-
ðåííèõ îáëàñòåé òåëà. Áîëåå íèçêàÿ òåìïåðàòóðà ìîøîíêè ÷àñòè÷íî îïðå-
äåëÿåòñÿ åå ïîëîæåíèåì, à ÷àñòè÷íî — ñîñóäèñòûì ñïëåòåíèåì, îáðàçóå-
ìûì àðòåðèåé è âåíîé ñåìåííèêà è äåéñòâóþùèì êàê ïðîòèâîòî÷íûé òåï-
ëîîáìåííèê.

Òåìïåðàòóðà â ìîøîíêå ïîääåðæèâàåòñÿ íà óðîâíå, îïòèìàëüíîì äëÿ
îáðàçîâàíèÿ ñïåðìû çà ñ÷åò ñîêðàùåíèÿ îñîáûõ ìûøö, ñïîñîáíûõ ïåðåìå-
ùàòü ñåìåííèêè áëèæå ëèáî äàëüøå îò òåëà. Ïðè êðèïòîðõèçìå (ñîñòîÿíèå,
êîãäà ñåìåííèêè íå îïóñòèëèñü â ìîøîíêó èç áðþøíîé ïîëîñòè) ìóæ÷èíà,
äîñòèãøèé ïîëîâîé çðåëîñòè, îñòàåòñÿ ñòåðèëüíûì. Ó ðÿäà ìëåêîïèòàþ-
ùèõ (êèòû, ñëîíû) ñåìåííèêè âñþ æèçíü íàõîäÿòñÿ â áðþøíîé ïîëîñòè.
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Ðèñ. 3. Ñòðîåíèå ìóæñêèõ ïîëîâûõ æåëåç:
À — óïðîùåííàÿ ñõåìà ñòðîåíèÿ ñåìåííèêà (ïî Ãðèíó è äð., 1992): 1 — äîëüêà ÿè÷êà;
2 — ñåòü ÿè÷êà (rene testis); 3 — ïðÿìîé ñåìåííîé êàíàëåö; 4 — èçâèòîé ñåìåííîé êàíà-
ëåö; 5 — áåëî÷íàÿ îáîëî÷êà; 6 — ãîëîâêà ïðèäàòêà; 7 — âûíîñÿùèå êàíàëüöû; 8 — îñ-
íîâàíèå ïðèäàòêà; 9 — ñåìÿâûíîñÿùèé ïðîòîê. Á — ïîïåðå÷íûé ðàçðåç ñåìåííîãî êà-
íàëüöà (ïî Àëìàçîâó è Ñóòóëîâó, 1978): 1 — ôîëëèêóëÿðíàÿ êëåòêà (êëåòêà Ñåðòîëè);
2 — cïåðìàòîãîíèè; 3 — cïåðìàòîöèòû I ïîðÿäêà; 4 — cïåðìàòîöèòû II ïîðÿäêà;
5 — cïåðìàòèäû; 6 — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ñïåðìèåâ; 7 — cïåðìèè

Ñåìåííûå êàíàëüöû äîñòèãàþò â äëèíó 50 ñì è 200 ìêì â äèàìåòðå è

ðàñïîëîæåíû â äîëüêàõ ñåìåííèêà. Îáà êîíöà êàíàëüöåâ ñîåäèíÿþòñÿ ñ

öåíòðàëüíîé îáëàñòüþ ñåìåííèêà — ñåòüþ ñåìåííèêà (rene testis) êîðîò-

êèìè ïðÿìûìè ñåìåííûìè êàíàëüöàìè. Ñïåðìà ñîáèðàåòñÿ â 10—20 âû-

íîñÿùèõ êàíàëüöàõ è ïî íèì ïåðåíîñèòñÿ â ãîëîâêó ïðèäàòêà, ãäå êîíöåí-

òðèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå îáðàòíîãî âñàñûâàíèÿ æèäêîñòè, âûäåëÿåìîé ñå-

ìåííûìè êàíàëüöàìè. Â ãîëîâêå ïðèäàòêà ñïåðìèè ñîçðåâàþò è ïî èçâèòî-

ìó 5-ìåòðîâîìó âûíîñÿùåìó êàíàëüöó ïîïàäàþò â îñíîâàíèå ïðèäàòêà.

Çäåñü îíè îñòàþòñÿ â òå÷åíèå êîðîòêîãî âðåìåíè, à çàòåì ïåðåíîñÿòñÿ â ñå-

ìÿâûíîñÿùèé ïðîòîê, êîòîðûé ïåðåíîñèò ñïåðìó â ìî÷åèñïóñêàòåëüíûé

êàíàë, à îòòóäà íàðóæó (â ïîëîâûå ïóòè æåíùèíû). Ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ

ñïåðìèÿ ó ÷åëîâåêà çàíèìàåò ïðèìåðíî 70 äíåé. Íà 1 ã âåñà ÿè÷êà îáðàçóåò-

ñÿ 107 ñïåðìèåâ â ñóòêè. Â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìîê äëèòåëüíîñòü æèçíè ñïåð-

ìàòîçîèäîâ ó ðàçíûõ æèâîòíûõ íåîäèíàêîâàÿ — ó ï÷åë îíè ìîãóò ñîõðà-

íÿòüñÿ 2—2,5 ãîäà (íî â íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè), â ÿéöåâîäàõ êóð —

30—40 äíåé, ó êðîëèêà — 8—12 ÷àñîâ, â ìàòêå è ÿéöåâîäàõ æåíùèí —

1—3 äíÿ (îñòàþòñÿ âûñîêîôåðòèëüíûìè ëèøü 12—24 ÷). Ñïåðìàòîçîèä

ñïîñîáåí îïëîäîòâîðèòü îîöèò òîëüêî ïîñëå òîãî, êàê îí ïðîâåäåò â ïîëî-

âûõ ïóòÿõ íåñêîëüêî ÷àñîâ, ïðåòåðïåâàÿ ïðîöåññ êàïàöèòàöèè.
Ñòåíêè êàíàëüöåâ ñîñòîÿò èç ñîåäèíèòåëüíîòêàííîé îñíîâû è ñëîÿ ñåð-

òîëèåâûõ êëåòîê (ñì. íèæå) ñ âêëþ÷åííûìè â íåãî ïîëîâûìè êëåòêàìè íà
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ðàçëè÷íûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, íå ñîâñåì êîððåêòíî íàçûâàåìîãî ñïåðìàòî-

ãåííûì ýïèòåëèåì (ðèñ. 3, Á).
Â öåíòðå êàíàëüöà èìååòñÿ ïðîñâåò. Ïî ïåðèôåðèè ðàñïîëàãàþòñÿ ñà-

ìûå ìîëîäûå, íåäèôôåðåíöèðîâàííûå ìóæñêèå ïîëîâûå êëåòêè — ñïåðìà-
òîãîíèè.

Ñïåðìàòîãîíèè èìåþò îêðóãëóþ ôîðìó, îòíîñèòåëüíî áîëüøîå ÿäðî
è áîëüøîå êîëè÷åñòâî öèòîïëàçìû. Â ðåçóëüòàòå ñåðèè ìèòîòè÷åñêèõ äåëå-
íèé êîëè÷åñòâî ñïåðìàòîãîíèé ìîæåò ñòàòü î÷åíü áîëüøèì. Îñîáåííîñòè
ñïåðìàòîãîíèàëüíûõ äåëåíèé çàêëþ÷àþòñÿ â òîì, ÷òî â èõ õîäå öèòîãåíåç
íå äîõîäèò äî êîíöà è â ðåçóëüòàòå íåçàâåðøåííûõ äåëåíèé ôîðìèðóåòñÿ
ñèíöèòèé, â êîòîðîì êëåòêè ñîîáùàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì ïîñðåäñòâîì öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêèõ ìîñòèêîâ (îáðàçóþòñÿ êëîíû âçàèìîñâÿçàííûõ êëåòîê).
Òàêèå ìîñòèêè (ôóçîìû) îáíàðóæåíû â ñåìåííîì ýïèòåëèè ïî÷òè ó âñåõ
æèâîòíûõ îò êèøå÷íîïîëîñòíûõ äî ìëåêîïèòàþùèõ è îñòàþòñÿ äî ñàìîãî
êîíöà äèôôåðåíöèðîâêè ñïåðìèåâ, ò. å. äî òîãî ìîìåíòà, êîãäà îòäåëüíûå
ñïåðìàòîçîèäû ïåðåõîäÿò â ïðîñâåò êàíàëüöåâ. Áëàãîäàðÿ èì êàæäûé ðàç-
âèâàþùèéñÿ ãàïëîèäíûé ñïåðìèé ìîæåò ïîëó÷àòü âåñü íàáîð ïðîäóêòîâ
ïîëíîãî äèïëîèäíîãî ãåíîìà. Òàê êàê áîëüøèíñòâî ñïåðìàòîãîíèåâ íàõî-
äÿòñÿ íà òîé èëè èíîé ñòàäèè ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, òî íà îêðàøåííûõ ãå-
ìàòîêñèëèíîì ïðåïàðàòàõ ìíîãèå èç íèõ òåìíûå â ñèëó èíòåíñèâíîãî îêðà-
øèâàíèÿ õðîìàòèíà è õðîìîñîì.

Áëèæå ê öåíòðó êàíàëüöà ðàñïîëîæåíû ñïåðìàòîöèòû I ïîðÿäêà, çà-
òåì ñïåðìàòîöèòû II ïîðÿäêà, åùå áëèæå ê öåíòðó íàõîäÿòñÿ îâàëüíîé
ôîðìû ñïåðìàòèäû, îêîëî ñàìîãî ïðîñâåòà êàíàëüöà ñïåðìàòîçîèäû
(õâîñò ñìîòðèò â ïðîñâåò êàíàëüöà). Ñïåðìàòîöèòû II ïîðÿäêà âäâîå, à ñïåð-
ìàòèäû â÷åòâåðî ìåëü÷å ïî îáúåìó ñïåðìàòîöèòîâ I ïîðÿäêà. Íà ïðåïàðà-
òàõ îíè îòëè÷àþòñÿ îò ñïåðìàòîãîíèåâ áîëåå ñâåòëîé îêðàñêîé è èìåþò
áîëüøåå êîëè÷åñòâî öèòîïëàçìû.

Ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè ñïåðìàòîãåííîãî ïëàñòà — ñóñòåíîöèòû (êëåòêè

Ñåðòîëè) èìåþò ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíóþ òðåõìåðíóþ êîíôèãóðàöèþ, íå âû-
ÿâëÿþùóþñÿ ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîé ìèêðîñêîïèè. Îíè îáëàäàþò öèëèíäðè-
÷åñêîé ôîðìîé, áîëüøèì êîëè÷åñòâîì äëèííûõ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ îò-
ðîñòêîâ è çàíèìàþò ïðîñòðàíñòâî îò áàçàëüíîé ìåìáðàíû äî ïðîñâåòà ñå-
ìåííîãî êàíàëüöà. Èõ ÿäðî ðàñïîëàãàåòñÿ ó áàçàëüíîé ìåìáðàíû, èìååò
îâîèäíóþ èëè òðåóãîëüíóþ ôîðìó è ãëóáîêèå èíâàãèíàöèè öèòîëåììû.
Â ñîâîêóïíîñòè â ïðåäåëàõ ñïåðìàòîãåííîãî ïëàñòà ñóñòåíîöèòû íå òîëüêî
ïîääåðæèâàþò è ïèòàþò ïîëîâûå êëåòêè ðàçíûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ, íî è óïî-
ðÿäî÷èâàþò èõ ðàñïîëîæåíèå.

Êëåòêè Ñåðòîëè ó âçðîñëîãî ÷åëîâåêà îòíîñÿòñÿ ê íåïðîëèôåðèðóþ-
ùèì êëåòêàì. Ñâîþ ìèòîòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü îíè ïðåêðàùàþò, ïî-âèäè-
ìîìó, åùå âíóòðèóòðîáíî è äàëüøå íå äåëÿòñÿ íè ïðè êàêèõ óñëîâèÿõ. Ýòî
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íå ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì ãîðìîíàëüíîãî ñòàòóñà îðãàíèçìà, òàê êàê íè ãèïî-
ôèçýêòîìèÿ, íè èíúåêöèè ãîðìîíîâ ãèïîôèçà, íè êóëüòèâèðîâàíèå ñ ãîíà-
äîòðîïèíàìè íå âëèÿþò íà áëîê ïðîëèôåðàöèè ñóñòåíîöèòîâ. Ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî óòðàòà ñïîñîáíîñòè ê ïðîëèôåðàöèè ñâÿçàíà ñ ïåðèîäè÷åñêèìè
ïîòåðÿìè öèòîïëàçìû (äî 40 %) ýòèìè êëåòêàìè â ïðîöåññå ñïåðìàöèè.
Êëåòêè Ñåðòîëè — íàèáîëåå óñòîé÷èâàÿ è ñòàáèëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ êëåòîê
ñïåðìàòîãåííîãî ïëàñòà. Ïîñëå ðàçëè÷íûõ âíåøíèõ âîçäåéñòâèé (òåìïåðà-
òóðà, èîíèçèðóþùåå èçëó÷åíèå) ñóñòåíîöèòû îñòàþòñÿ åäèíñòâåííûìè
êëåòêàìè âíóòðè èçâèòîãî êàíàëüöà. Íàëè÷èå ñòîëü ïðî÷íûõ, ðàçãðàíè÷è-
âàþùèõ êàíàëåö ñòðóêòóð íåîáõîäèìî äëÿ èçîëÿöèè ïîçäíî ïîÿâëÿþùèõñÿ
â îíòîãåíåçå êëåòî÷íûõ ôîðì — íà÷èíàÿ ñî ñïåðìàòîöèòà I ïîðÿäêà, âñòó-
ïèâøåãî â ìåéîç.

Ôèçèîëîãè÷åñêèå è ìîðôîëîãè÷åñêèå äàííûå ïîçâîëèëè óñòàíîâèòü,
÷òî ñåðòîëè-ñåðòîëèåâû ñîåäèíåíèÿ âìåñòå ñ îáîëî÷êîé èçâèòîãî ñåìåííî-
ãî êàíàëüöà â ñîâîêóïíîñòè îáðàçóþò î÷åíü ïðî÷íóþ ãèñòîãåìàòè÷åñêóþ
ïðåãðàäó — ãåìàòî-òåñòèêóëÿðíûé áàðüåð. Êëåòêàì Ñåðòîëè ïðèñóùà è
ãîðìîíàëüíàÿ ôóíêöèÿ, òàê êàê îíè ñåêðåòèðóþò àíòèìþëëåðîâñêèé ãîð-
ìîí (ÀÌÃ), áåëêîâûé ïî ñâîåé ïðèðîäå, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò ôîðìèðîâà-
íèå ìóæñêîãî ôåíîòèïà çà ñ÷åò ñòèìóëÿöèè ðàçâèòèÿ âîëüôîâûõ è àòðîôèè
ìþëëåðîâûõ êàíàëîâ.

Ìåæäó ñîñåäíèìè èçâèòûìè êàíàëüöàìè ðàñïîëîæåíà ðûõëàÿ ñîåäè-
íèòåëüíàÿ òêàíü, êðîâåíîñíûå ñîñóäû, íåðâíûå âîëîêíà è èíòåðñòèöèàëü-
íûå êëåòêè Ëåéäèãà, âûðàáàòûâàþùèå ìóæñêîé ïîëîâîé ãîðìîí òåñòî-
ñòåðîí. Ýòîò ãîðìîí îáåñïå÷èâàåò äèôôåðåíöèðîâêó âîëüôîâûõ êàíàëîâ â
ïðèäàòîê ñåìåííèêà, ñåìÿâûíîñÿùèé êàíàë è ñåìåííûå ïóçûðüêè. Èç ìî÷å-
ïîëîâîãî áóãîðêà ïîä âîçäåéñòâèåì òåñòîñòåðîíà ðàçâèâàåòñÿ ìîøîíêà è
ïîëîâîé ÷ëåí.

Ñïåðìàòîçîèäû, íàõîäÿñü â ñîñòàâå èçâèòîãî êàíàëüöà, íå ñïîñîáíû ê
îïëîäîòâîðåíèþ è íå îáëàäàþò ïîäâèæíîñòüþ. Ïîäâèæíîñòü îíè ïðèîáðå-
òàþò òîãäà, êîãäà ñìåøàþòñÿ ñ ñåêðåòîì ìóæñêèõ ïîëîâûõ æåëåç (ïðåäñòà-
òåëüíàÿ æåëåçà, ñåìåííûå ïóçûðüêè, áóëüáîóðåòðàëüíàÿ æåëåçà).

Ñòàäèè ñïåðìàòîãåíåçà

Ñòàäèÿ ðàçìíîæåíèÿ. Ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè ïîçâîíî÷íûõ, îêà-
çàâøèñü â ïîëîâîì ãðåáíå ìóæñêèõ çàðîäûøåé, âêëþ÷àþòñÿ â ñîñòàâ ïîëî-
âûõ òÿæåé. Çäåñü îíè îñòàþòñÿ äî ñîçðåâàíèÿ, ê ýòîìó âðåìåíè â ïîëîâûõ
òÿæàõ ôîðìèðóþòñÿ ïîëîñòè è òÿæ ïåðåìåùàåòñÿ â ñåìåííûå êàíàëüöû,
ýïèòåëèé êîòîðûõ äèôôåðåíöèðóåòñÿ â êëåòêè Ñåðòîëè, â óãëóáëåíèÿõ ïî-
âåðõíîñòè êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ñïåðìàòîãåíåç.

Ñòàäèè ñïåðìàòîãåíåçà ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 4.
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ðàçëè÷íûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, íå ñîâñåì êîððåêòíî íàçûâàåìîãî ñïåðìàòî-

ãåííûì ýïèòåëèåì (ðèñ. 3, Á).
Â öåíòðå êàíàëüöà èìååòñÿ ïðîñâåò. Ïî ïåðèôåðèè ðàñïîëàãàþòñÿ ñà-

ìûå ìîëîäûå, íåäèôôåðåíöèðîâàííûå ìóæñêèå ïîëîâûå êëåòêè — ñïåðìà-
òîãîíèè.

Ñïåðìàòîãîíèè èìåþò îêðóãëóþ ôîðìó, îòíîñèòåëüíî áîëüøîå ÿäðî
è áîëüøîå êîëè÷åñòâî öèòîïëàçìû. Â ðåçóëüòàòå ñåðèè ìèòîòè÷åñêèõ äåëå-
íèé êîëè÷åñòâî ñïåðìàòîãîíèé ìîæåò ñòàòü î÷åíü áîëüøèì. Îñîáåííîñòè
ñïåðìàòîãîíèàëüíûõ äåëåíèé çàêëþ÷àþòñÿ â òîì, ÷òî â èõ õîäå öèòîãåíåç
íå äîõîäèò äî êîíöà è â ðåçóëüòàòå íåçàâåðøåííûõ äåëåíèé ôîðìèðóåòñÿ
ñèíöèòèé, â êîòîðîì êëåòêè ñîîáùàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì ïîñðåäñòâîì öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêèõ ìîñòèêîâ (îáðàçóþòñÿ êëîíû âçàèìîñâÿçàííûõ êëåòîê).
Òàêèå ìîñòèêè (ôóçîìû) îáíàðóæåíû â ñåìåííîì ýïèòåëèè ïî÷òè ó âñåõ
æèâîòíûõ îò êèøå÷íîïîëîñòíûõ äî ìëåêîïèòàþùèõ è îñòàþòñÿ äî ñàìîãî
êîíöà äèôôåðåíöèðîâêè ñïåðìèåâ, ò. å. äî òîãî ìîìåíòà, êîãäà îòäåëüíûå
ñïåðìàòîçîèäû ïåðåõîäÿò â ïðîñâåò êàíàëüöåâ. Áëàãîäàðÿ èì êàæäûé ðàç-
âèâàþùèéñÿ ãàïëîèäíûé ñïåðìèé ìîæåò ïîëó÷àòü âåñü íàáîð ïðîäóêòîâ
ïîëíîãî äèïëîèäíîãî ãåíîìà. Òàê êàê áîëüøèíñòâî ñïåðìàòîãîíèåâ íàõî-
äÿòñÿ íà òîé èëè èíîé ñòàäèè ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, òî íà îêðàøåííûõ ãå-
ìàòîêñèëèíîì ïðåïàðàòàõ ìíîãèå èç íèõ òåìíûå â ñèëó èíòåíñèâíîãî îêðà-
øèâàíèÿ õðîìàòèíà è õðîìîñîì.

Áëèæå ê öåíòðó êàíàëüöà ðàñïîëîæåíû ñïåðìàòîöèòû I ïîðÿäêà, çà-
òåì ñïåðìàòîöèòû II ïîðÿäêà, åùå áëèæå ê öåíòðó íàõîäÿòñÿ îâàëüíîé
ôîðìû ñïåðìàòèäû, îêîëî ñàìîãî ïðîñâåòà êàíàëüöà ñïåðìàòîçîèäû
(õâîñò ñìîòðèò â ïðîñâåò êàíàëüöà). Ñïåðìàòîöèòû II ïîðÿäêà âäâîå, à ñïåð-
ìàòèäû â÷åòâåðî ìåëü÷å ïî îáúåìó ñïåðìàòîöèòîâ I ïîðÿäêà. Íà ïðåïàðà-
òàõ îíè îòëè÷àþòñÿ îò ñïåðìàòîãîíèåâ áîëåå ñâåòëîé îêðàñêîé è èìåþò
áîëüøåå êîëè÷åñòâî öèòîïëàçìû.

Ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè ñïåðìàòîãåííîãî ïëàñòà — ñóñòåíîöèòû (êëåòêè

Ñåðòîëè) èìåþò ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíóþ òðåõìåðíóþ êîíôèãóðàöèþ, íå âû-
ÿâëÿþùóþñÿ ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîé ìèêðîñêîïèè. Îíè îáëàäàþò öèëèíäðè-
÷åñêîé ôîðìîé, áîëüøèì êîëè÷åñòâîì äëèííûõ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ îò-
ðîñòêîâ è çàíèìàþò ïðîñòðàíñòâî îò áàçàëüíîé ìåìáðàíû äî ïðîñâåòà ñå-
ìåííîãî êàíàëüöà. Èõ ÿäðî ðàñïîëàãàåòñÿ ó áàçàëüíîé ìåìáðàíû, èìååò
îâîèäíóþ èëè òðåóãîëüíóþ ôîðìó è ãëóáîêèå èíâàãèíàöèè öèòîëåììû.
Â ñîâîêóïíîñòè â ïðåäåëàõ ñïåðìàòîãåííîãî ïëàñòà ñóñòåíîöèòû íå òîëüêî
ïîääåðæèâàþò è ïèòàþò ïîëîâûå êëåòêè ðàçíûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ, íî è óïî-
ðÿäî÷èâàþò èõ ðàñïîëîæåíèå.

Êëåòêè Ñåðòîëè ó âçðîñëîãî ÷åëîâåêà îòíîñÿòñÿ ê íåïðîëèôåðèðóþ-
ùèì êëåòêàì. Ñâîþ ìèòîòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü îíè ïðåêðàùàþò, ïî-âèäè-
ìîìó, åùå âíóòðèóòðîáíî è äàëüøå íå äåëÿòñÿ íè ïðè êàêèõ óñëîâèÿõ. Ýòî
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íå ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì ãîðìîíàëüíîãî ñòàòóñà îðãàíèçìà, òàê êàê íè ãèïî-
ôèçýêòîìèÿ, íè èíúåêöèè ãîðìîíîâ ãèïîôèçà, íè êóëüòèâèðîâàíèå ñ ãîíà-
äîòðîïèíàìè íå âëèÿþò íà áëîê ïðîëèôåðàöèè ñóñòåíîöèòîâ. Ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî óòðàòà ñïîñîáíîñòè ê ïðîëèôåðàöèè ñâÿçàíà ñ ïåðèîäè÷åñêèìè
ïîòåðÿìè öèòîïëàçìû (äî 40 %) ýòèìè êëåòêàìè â ïðîöåññå ñïåðìàöèè.
Êëåòêè Ñåðòîëè — íàèáîëåå óñòîé÷èâàÿ è ñòàáèëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ êëåòîê
ñïåðìàòîãåííîãî ïëàñòà. Ïîñëå ðàçëè÷íûõ âíåøíèõ âîçäåéñòâèé (òåìïåðà-
òóðà, èîíèçèðóþùåå èçëó÷åíèå) ñóñòåíîöèòû îñòàþòñÿ åäèíñòâåííûìè
êëåòêàìè âíóòðè èçâèòîãî êàíàëüöà. Íàëè÷èå ñòîëü ïðî÷íûõ, ðàçãðàíè÷è-
âàþùèõ êàíàëåö ñòðóêòóð íåîáõîäèìî äëÿ èçîëÿöèè ïîçäíî ïîÿâëÿþùèõñÿ
â îíòîãåíåçå êëåòî÷íûõ ôîðì — íà÷èíàÿ ñî ñïåðìàòîöèòà I ïîðÿäêà, âñòó-
ïèâøåãî â ìåéîç.

Ôèçèîëîãè÷åñêèå è ìîðôîëîãè÷åñêèå äàííûå ïîçâîëèëè óñòàíîâèòü,
÷òî ñåðòîëè-ñåðòîëèåâû ñîåäèíåíèÿ âìåñòå ñ îáîëî÷êîé èçâèòîãî ñåìåííî-
ãî êàíàëüöà â ñîâîêóïíîñòè îáðàçóþò î÷åíü ïðî÷íóþ ãèñòîãåìàòè÷åñêóþ
ïðåãðàäó — ãåìàòî-òåñòèêóëÿðíûé áàðüåð. Êëåòêàì Ñåðòîëè ïðèñóùà è
ãîðìîíàëüíàÿ ôóíêöèÿ, òàê êàê îíè ñåêðåòèðóþò àíòèìþëëåðîâñêèé ãîð-
ìîí (ÀÌÃ), áåëêîâûé ïî ñâîåé ïðèðîäå, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò ôîðìèðîâà-
íèå ìóæñêîãî ôåíîòèïà çà ñ÷åò ñòèìóëÿöèè ðàçâèòèÿ âîëüôîâûõ è àòðîôèè
ìþëëåðîâûõ êàíàëîâ.

Ìåæäó ñîñåäíèìè èçâèòûìè êàíàëüöàìè ðàñïîëîæåíà ðûõëàÿ ñîåäè-
íèòåëüíàÿ òêàíü, êðîâåíîñíûå ñîñóäû, íåðâíûå âîëîêíà è èíòåðñòèöèàëü-
íûå êëåòêè Ëåéäèãà, âûðàáàòûâàþùèå ìóæñêîé ïîëîâîé ãîðìîí òåñòî-
ñòåðîí. Ýòîò ãîðìîí îáåñïå÷èâàåò äèôôåðåíöèðîâêó âîëüôîâûõ êàíàëîâ â
ïðèäàòîê ñåìåííèêà, ñåìÿâûíîñÿùèé êàíàë è ñåìåííûå ïóçûðüêè. Èç ìî÷å-
ïîëîâîãî áóãîðêà ïîä âîçäåéñòâèåì òåñòîñòåðîíà ðàçâèâàåòñÿ ìîøîíêà è
ïîëîâîé ÷ëåí.

Ñïåðìàòîçîèäû, íàõîäÿñü â ñîñòàâå èçâèòîãî êàíàëüöà, íå ñïîñîáíû ê
îïëîäîòâîðåíèþ è íå îáëàäàþò ïîäâèæíîñòüþ. Ïîäâèæíîñòü îíè ïðèîáðå-
òàþò òîãäà, êîãäà ñìåøàþòñÿ ñ ñåêðåòîì ìóæñêèõ ïîëîâûõ æåëåç (ïðåäñòà-
òåëüíàÿ æåëåçà, ñåìåííûå ïóçûðüêè, áóëüáîóðåòðàëüíàÿ æåëåçà).

Ñòàäèè ñïåðìàòîãåíåçà

Ñòàäèÿ ðàçìíîæåíèÿ. Ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè ïîçâîíî÷íûõ, îêà-
çàâøèñü â ïîëîâîì ãðåáíå ìóæñêèõ çàðîäûøåé, âêëþ÷àþòñÿ â ñîñòàâ ïîëî-
âûõ òÿæåé. Çäåñü îíè îñòàþòñÿ äî ñîçðåâàíèÿ, ê ýòîìó âðåìåíè â ïîëîâûõ
òÿæàõ ôîðìèðóþòñÿ ïîëîñòè è òÿæ ïåðåìåùàåòñÿ â ñåìåííûå êàíàëüöû,
ýïèòåëèé êîòîðûõ äèôôåðåíöèðóåòñÿ â êëåòêè Ñåðòîëè, â óãëóáëåíèÿõ ïî-
âåðõíîñòè êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ñïåðìàòîãåíåç.

Ñòàäèè ñïåðìàòîãåíåçà ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 4.
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Ðèñ. 4. Ñõåìà ïðîöåññà ñïåðìàòîãåíåçà:
À — ñòàäèÿ ðàçìíîæåíèÿ; Á — ñòàäèÿ ðîñòà;

Â — ñòàäèÿ ñîçðåâàíèÿ; Ã — ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ

Ïî äîñòèæåíèè ãîíàäû ÏÏÊ äåëÿòñÿ è îáðàçóþò ñïåðìàòîãîíèè À1.
Îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ ìåíüøèìè ïî ñðàâíåíèþ ñ ÏÏÊ ðàçìåðàìè è îâàëü-
íûì ÿäðîì, õðîìàòèí êîòîðîãî ñîåäèíåí ñ ÿäåðíîé ìåìáðàíîé.

Êàæäûé ñïåðìàòîãîíèé òèïà À1 ÿâëÿåòñÿ ñòâîëîâîé êëåòêîé, ñïîñîá-
íîé êàê ê ñàìîïðîèçâîäñòâó, òàê è ê îáðàçîâàíèþ êëåòêè íîâîãî òèïà —
áëåäíåå îêðàøèâàþùåéñÿ ñïåðìàòîãîíèè À2. Ýòè êëåòêè äåëÿòñÿ, äàâàÿ íà-
÷àëî ñïåðìàòîãîíèÿì À3, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, äàþò íà÷àëî ñïåðìàòî-
ãîíèÿì òèïà À4, à ïîñëåäíèå — ïðîìåæóòî÷íûì ñïåðìàòîãîíèÿì.

Ïðîìåæóòî÷íûå ñïåðìàòîãîíèè äåëÿòñÿ, ôîðìèðóÿ ñïåðìàòîãîíèè òè-
ïà Â, èõ äåëåíèå íàçûâàþò ñïåðìàòîãîíèàëüíûì. Ñïåðìàòîãîíèàëüíûå äåëå-
íèÿ ïîñòîÿííî ïðîèñõîäÿò ó ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ, ÷èñëî äåëåíèé îòäåëüíîãî
ñïåðìàòîãîíèÿ íåâåëèêî (1—14) è ñòðîãî ãåíåòè÷åñêè îïðåäåëåíî.

Áîëüøîå êîëè÷åñòâî ñïåðìàòîçîèäîâ îáåñïå÷èâàåòñÿ çà ñ÷åò äåëåíèÿ
ñòâîëîâûõ êëåòîê. Ïîñëå îïðåäåëåííîãî ÷èñëà äåëåíèé ñïåðìàòîãîíèé ïå-
ðåäâèãàåòñÿ áëèæå ê ïðîñâåòó êàíàëüöà è âñòóïàåò â ïåðèîä ðîñòà.

Ñòàäèÿ ðîñòà. Âî âðåìÿ äàííîé ñòàäèè â ÿäðàõ êëåòêè îñóùåñòâëÿåòñÿ
ïðîôàçà ìåéîçà, è îíà (êëåòêà) íàçûâàåòñÿ ñïåðìàòîöèò I ïîðÿäêà. Ñïåðìà-
òîöèòû ðàñòóò, óâåëè÷èâàÿñü â ðàçìåðàõ â 4 è áîëåå ðàç. Îíè îòëè÷àþòñÿ îò
ñïåðìàòîãîíèåâ ïîëîæåíèåì â ñòåíêå êàíàëüöåâ (áëèæå ê ïðîñâåòó), áîëåå
êðóïíûìè ðàçìåðàìè è áîëåå ñâåòëîé îêðàñêîé.

Â ýòîò ïåðèîä îíè ãîòîâÿòñÿ ê äåëåíèÿì ñîçðåâàíèÿ, â ÿäðàõ èäåò ðåäó-
ïëèêàöèÿ ÄÍÊ, âìåñòî äèàä îáðàçóþòñÿ òåòðàäû õðîìîñîì.

Ñòàäèÿ ñîçðåâàíèÿ. Ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â äâóõ ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ äåëåíèÿõ ìåéîçà. Â ðåçóëüòàòå ïåðâîãî äåëåíèÿ èç ñïåðìàòîöèòà
I ïîðÿäêà îáðàçóþòñÿ 2 ñïåðìàòîöèòà II ïîðÿäêà. Èç íèõ â ðåçóëüòàòå âòîðî-
ãî äåëåíèÿ îáðàçóþòñÿ 4 ñïåðìàòèäû.

Â ñïåðìàòîãîíèÿõ è ñïåðìàòîöèòàõ I ïîðÿäêà äèïëîèäíîå ÷èñëî õðîìî-
ñîì, â ñïåðìàòèäàõ ÷èñëî õðîìîñîì ãàïëîèäíîå. Ïðè îïëîäîòâîðåíèè ïðî-
èñõîäèò ñîåäèíåíèå ÿäåðíîãî ìàòåðèàëà ìóæñêîé è æåíñêîé ïîëîâûõ êëå-
òîê. Â ðåçóëüòàòå çèãîòà èìååò äèïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì.

Ìåéîç ñîçäàåò âîçìîæíîñòè äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ â ãàìåòàõ íîâûõ ãåí-
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Óìåíüøåíèå ÷èñëà õðîìîñîì îò äèïëîèäíîãî äî ãàïëîèäíîãî ñîïðî-
âîæäàåòñÿ ðàñõîæäåíèåì (ðàçäåëåíèåì) àëëåëåé, òàê ÷òî êàæäàÿ ãàìåòà íå-
ñåò òîëüêî îäèí àëëåëü ïî äàííîìó ëîêóñó.

Ðàñïîëîæåíèå áèâàëåíòîâ â ýêâàòîðèàëüíîé ïëàñòèíå âåðåòåíà â ìåòà-
ôàçå I è õðîìîñîì â ìåòàôàçå II îïðåäåëÿåòñÿ ñëó÷àéíûì îáðàçîì. Ïîñëåäó-
þùåå èõ ðàçäåëåíèå â àíàôàçàõ I è II ñîîòâåòñòâåííî ñîçäàåò íîâûå êîìáè-
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Ðèñ. 4. Ñõåìà ïðîöåññà ñïåðìàòîãåíåçà:
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êðóïíûìè ðàçìåðàìè è áîëåå ñâåòëîé îêðàñêîé.
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Ìåõàíèçìû ìåéîçà, ó÷àñòâóþùèå â ñîçäàíèè èçìåí÷èâîñòè, ñâîäÿòñÿ ê
ñëåäóþùåìó:

Óìåíüøåíèå ÷èñëà õðîìîñîì îò äèïëîèäíîãî äî ãàïëîèäíîãî ñîïðî-
âîæäàåòñÿ ðàñõîæäåíèåì (ðàçäåëåíèåì) àëëåëåé, òàê ÷òî êàæäàÿ ãàìåòà íå-
ñåò òîëüêî îäèí àëëåëü ïî äàííîìó ëîêóñó.

Ðàñïîëîæåíèå áèâàëåíòîâ â ýêâàòîðèàëüíîé ïëàñòèíå âåðåòåíà â ìåòà-
ôàçå I è õðîìîñîì â ìåòàôàçå II îïðåäåëÿåòñÿ ñëó÷àéíûì îáðàçîì. Ïîñëåäó-
þùåå èõ ðàçäåëåíèå â àíàôàçàõ I è II ñîîòâåòñòâåííî ñîçäàåò íîâûå êîìáè-

19



íàöèè àëëåëåé â ãàìåòàõ. Íåçàâèñèìîå ðàñïðåäåëåíèå ïðèâîäèò ê ñëó÷àé-
íîìó ðàñïðåäåëåíèþ ìàòåðèíñêèõ è îòöîâñêèõ õðîìîñîì ìåæäó äî÷åðíè-
ìè ÿäðàìè. Îíî ëåæèò â îñíîâå âòîðîãî çàêîíà Ìåíäåëÿ.

20

Ðèñ. 5. Ôîðìèðîâàíèå ñïåðìàòîçîèäà è åãî ñòðîåíèå (ïî Ãèëáåðòó, 1993).
Ðàçìåð çðåëîãî ñïåðìèÿ óâåëè÷åí

Â ðåçóëüòàòå îáðàçîâàíèÿ õèàçì ìåæäó ãîìîëîãè÷íûìè õðîìîñîìàìè â
ïðîôàçå I ïðîèñõîäèò êðîññèíãîâåð, âåäóùèé ê âîçíèêíîâåíèþ íîâûõ êîì-
áèíàöèé àëëåëåé â õðîìîñîìàõ ïîëîâûõ êëåòîê.

Ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ. Ñëåäóþùàÿ ñòàäèÿ ñïåðìàòîãåíåçà — ñïåð-
ìèîãåíåç, èëè ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ, â ðåçóëüòàòå êîòîðîé ñïåðìàòèäû ïðå-
îáðàçóþòñÿ â ñïåðìàòîçîèäû (ðèñ. 5).

Íà ýòîé ñòàäèè ÿäðî óïëîòíÿåòñÿ, õðîìàòèí êîíäåíñèðóåòñÿ è ñòàíîâèòñÿ
ãåíåòè÷åñêè ñîâåðøåííî èíåðòíûì. Ïðîèñõîäèò ïåðåìåùåíèå îðãàíåëë êëåò-
êè: àïïàðàò Ãîëüäæè óïëîòíÿåòñÿ, ïðèæèìàåòñÿ ê ÿäðó è ôîðìèðóåò àêðîñî-
ìó, ñìåùàÿñü íà àïèêàëüíûé êîíåö, öåíòðèîëè ñìåùàþòñÿ íà ïðîòèâîïîëîæ-
íûé ïîëþñ è ðàñïîëàãàþòñÿ îäíà áëèæå ê ÿäðó, äðóãàÿ äàëüøå.

Èç äèñòàëüíîé öåíòðèîëè íà÷èíàåò ðàñòè æãóòèê, âîêðóã îñíîâàíèÿ
æãóòèêà â âèäå ñïèðàëåé ðàñïîëàãàþòñÿ ìèòîõîíäðèè. Ïðîêñèìàëüíàÿ
ó÷àñòâóåò â ôîðìèðîâàíèè âåðåòåíà äåëåíèÿ. Ïî÷òè âñÿ öèòîïëàçìà îòòîð-
ãàåòñÿ, çðåëûé ñïåðìàòîçîèä ïðàêòè÷åñêè åå ëèøåí.

Âðåìÿ, íåîáõîäèìîå äëÿ ïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ ñïåðìàòîãîíèÿ â ñïåðìà-
òîçîèä, ó ÷åëîâåêà ñîñòàâëÿåò 74 äíÿ. Çàâåðøåíèå ñïåðìàòîöèòîì ìåéîçà è
ïðåâðàùåíèå åãî â ñïåðìàòèäó çàíèìàåò ó ÷åëîâåêà íåìíîãèì áîëåå òðåõ íå-
äåëü, è åùå ïÿòü íåäåëü òðåáóåòñÿ íà ïðåâðàùåíèå ñïåðìàòèäû â ñïåðìèé.

Ðåãóëÿöèÿ ñïåðìàòîãåíåçà

Íåéðîãóìîðàëüíàÿ ðåãóëÿöèÿ ñïåðìàòîãåíåçà ÿâëÿåòñÿ õîðîøî èçó÷åí-
íîé ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè.

Ãèïîòàëàìóñ âûðàáàòûâàåò êëþ÷åâîé ôàêòîð ðåãóëÿöèè ñïåðìàòîãåíå-
çà — ëþëèáåðèí. Îí àêòèâèðóåò êëåòêè àäåíîãèïîôèçà, êîòîðûå èìïóëüñ-
íî âûäåëÿþò â êðîâü ãîíàäîòðîïíûå ãîðìîíû (ôîëëèòðîïèí è ëþòðîïèí).
Ïðè ýòîì îñíîâíàÿ ðîëü ïðèíàäëåæèò ôîëëèòðîïèíó. Êëåòêàìè-ìèøåíÿ-
ìè, îïîñðåäóþùèìè åãî ñòèìóëèðóþùèå âëèÿíèÿ íà ïðîòåêàíèå ñïåðìàòî-
ãåíåçà, ÿâëÿþòñÿ ñóñòåíöèîöèòû (êëåòêè Ñåðòîëè). Ïîä âëèÿíèåì ôîëëè-
òðîïèíà îíè ñèíòåçèðóþò ðÿä áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ ñîåäèíåíèé: èíãè-
áèí, àêòèâèí, òðàíñôåðèí, öèòîêèíû è àíäðîãåíñâÿçûâàþùèé áåëîê.

Ãîðìîíû èíãèáèí è àêòèâèí ÿâëÿþòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêèìè àíòàãîíèñòà-
ìè. Èíãèáèí ïî ïðèíöèïó îòðèöàòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè ïîäàâëÿåò ñåêðå-
öèþ ôîëëèòðîïèíà â àäåíîãèïîôèçå è òàêèì îáðàçîì òîðìîçèò ñïåðìàòîãå-
íåç. Äåéñòâèå àêòèâèíà ïðîòèâîïîëîæíî è ìåíåå âûðàæåíî.

Èçîôîðìû èíòåðëåéêèíîâ, êîòîðûå ñèíòåçèðóþòñÿ â ñóñòåíîöèòàõ ïîä
âëèÿíèåì ôîëëèòðîïèíà, îêàçûâàþò íà ñïåðìàòîãåíåç ðàçíîõàðàêòåðíîå
äåéñòâèå. Áóäó÷è ïî ñâîåé ïðèðîäå öèòîêèíàìè, èíòåðëåéêèíû âëèÿþò
òîëüêî íà ôàçó ðàçìíîæåíèÿ ñïåðìàòîãîíèé: èíòåðëåéêèí 1 ñòèìóëèðóåò
åå, à èíòåðëåéêèí 6 — òîðìîçèò.
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òðîïèíà îíè ñèíòåçèðóþò ðÿä áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ ñîåäèíåíèé: èíãè-
áèí, àêòèâèí, òðàíñôåðèí, öèòîêèíû è àíäðîãåíñâÿçûâàþùèé áåëîê.

Ãîðìîíû èíãèáèí è àêòèâèí ÿâëÿþòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêèìè àíòàãîíèñòà-
ìè. Èíãèáèí ïî ïðèíöèïó îòðèöàòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè ïîäàâëÿåò ñåêðå-
öèþ ôîëëèòðîïèíà â àäåíîãèïîôèçå è òàêèì îáðàçîì òîðìîçèò ñïåðìàòîãå-
íåç. Äåéñòâèå àêòèâèíà ïðîòèâîïîëîæíî è ìåíåå âûðàæåíî.

Èçîôîðìû èíòåðëåéêèíîâ, êîòîðûå ñèíòåçèðóþòñÿ â ñóñòåíîöèòàõ ïîä
âëèÿíèåì ôîëëèòðîïèíà, îêàçûâàþò íà ñïåðìàòîãåíåç ðàçíîõàðàêòåðíîå
äåéñòâèå. Áóäó÷è ïî ñâîåé ïðèðîäå öèòîêèíàìè, èíòåðëåéêèíû âëèÿþò
òîëüêî íà ôàçó ðàçìíîæåíèÿ ñïåðìàòîãîíèé: èíòåðëåéêèí 1 ñòèìóëèðóåò
åå, à èíòåðëåéêèí 6 — òîðìîçèò.
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Âàæíûì ôàêòîðîì ðåãóëÿöèè ôàçû ðàçìíîæåíèÿ ñïåðìàòîãåíåçà ñëó-
æèò áåëîê òðàíñôåðèí. Ýòî åñòåñòâåííûé ìèòîãåí, ñòèìóëèðóþùèé ïðîëè-
ôåðàöèþ ñïåðìàòîãîíèåâ è, âåðîÿòíî, ìåéîç è ñïåðìàòîãåíåç, ïîñêîëüêó
ñïåöèôè÷åñêèå ðåöåïòîðû ê òðàíñôåðèíó ïîìèìî ñïåðìàòîãîíèåâ îáíàðó-
æåíû ó ñïåðìàòîöèòîâ I ïîðÿäêà è ñïåðìàòèä.

Àíäðîãåíñâÿçûâàþùèé áåëîê ïîääåðæèâàåò âûñîêóþ êîíöåíòðàöèþ
ìóæñêîãî ïîëîâîãî ãîðìîíà òåñòîñòåðîíà, êîòîðûé âûäåëÿþò ïîä âëèÿíè-
åì ëþòðîïèíà êëåòêè Ëåéäèãà.

Ïîñëå íàñòóïëåíèÿ ïîëîâîé çðåëîñòè ãèïîôèç ìóæ÷èíû íà÷èíàåò âû-
äåëÿòü ëþòåèíèçèðóþùèé ãîðìîí (ËÃ). Ïîä âîçäåéñòâèåì ËÃ êëåòêè Ëåé-
äèãà âûäåëÿþò áîëüøèå êîëè÷åñòâà ìóæñêîãî ïîëîâîãî ãîðìîíà òåñòîñòå-
ðîíà. Ïîñëåäíèé, â ñâîþ î÷åðåäü, èíèöèèðóåò ñïåðìàòîãåíåç, âîçìîæíî
áëàãîäàðÿ äåéñòâèþ íà êëåòêè Ñåðòîëè.

Òåñòîñòåðîí îêàçûâàåò ïðÿìîé ýôôåêò íà ñïåðìàòèäû, ñòèìóëèðóÿ èõ ê
òðàíñôîðìàöèè â ñïåðìàòîçîèäû. Âàæíåéøèé ýôôåêò òåñòîñòåðîíà çàêëþ-
÷àåòñÿ òàêæå â ðåïðåññèè ãåíîâ àïîïòîçà â ïîëîâûõ êëåòêàõ, ÷òî êðàéíå
âàæíî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïîëíîöåííîãî êîëè÷åñòâà çðåëûõ ñïåðìèåâ. Íå-
äàâíî îòêðûòî äåéñòâèå òåñòîñòåðîíà íà ìèîèäíûå (ãëàäêî-ìûøå÷íûå)
êëåòêè èçâèòûõ ñåìåííûõ êàíàëüöåâ. Êðîìå òåñòîñòåðîíà êëåòêè Ëåéäèãà
âûäåëÿþò íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ýñòðîãåíîâ. Ïîìèìî ïîëîâûõ ãîðìîíîâ
îíè âûðàáàòûâàþò b-ýíäîðôèí, íåáîëüøèå êîëè÷åñòâà îêñèòîöèíà (ñòèìó-
ëèðóþùåãî ñîêðàùåíèÿ ïåðèòóáóëÿðíûõ ìèîèäíûõ êëåòîê èçâèòûõ ñåìåí-
íûõ êàíàëüöåâ), à òàêæå èíòåðëåéêèí 1, äåéñòâóþùèé êàê ôàêòîð ðîñòà íà
ñïåðìàòîãîíèè òèïà Â.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Îòëè÷èÿ ïîëîâûõ êëåòîê îò ñîìàòè÷åñêèõ.
2. Ñóáìèêðîñêîïè÷åñêîå ñòðîåíèå ãîëîâêè è õâîñòèêà ñïåðìàòîçîèäà.
3. Ñòàäèè ñïåðìàòîãåíåçà.
4. Ôîðìèðîâàíèå çðåëîãî ñïåðìàòîçîèäà èç ñïåðìàòèäû.
5. Ðåãóëÿöèÿ ñïåðìàòîãåíåçà.

Ëåêöèÿ 2

ÑÒÐÎÅÍÈÅ È ÐÀÇÂÈÒÈÅ

ÆÅÍÑÊÈÕ ÏÎËÎÂÛÕ ÊËÅÒÎÊ

Èñòîðèÿ âîïðîñà

Ìíîãèìè âàæíûìè îòêðûòèÿìè áèîëîãè÷åñêàÿ íàóêà îáÿçàíà èññëåäî-
âàíèÿì ãîëëàíäñêîãî ó÷åíîãî Ðåíüå äå Ãðààôà (1641—1673). Îí óñòàíîâèë,
÷òî æåíñêàÿ ïîëîâàÿ æåëåçà ìëåêîïèòàþùèõ, ïîäîáíî ÿè÷íèêó ïòèö, ïðî-
äóöèðóåò ÿéöà (â îòíîøåíèè ìëåêîïèòàþùèõ ýòî íå áûëî ðàíåå èçâåñòíî).

Îäíàêî Ãðààô íåñêîëüêî îøèáñÿ, ïðèíÿâ ïóçûðüêè â ÿè÷íèêå — ôîëëè-

êóëû — çà ÿéöà ìëåêîïèòàþùèõ. Äàííîå çàáëóæäåíèå îêàçàëîñü âåñüìà

æèâó÷èì. Ëèøü ïî ïðîøåñòâèè ïîëóòîðà âåêîâ çíàìåíèòûé Êàðë Áýð îáíà-

ðóæèâàåò èñòèííûå ÿéöåêëåòêè ó ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà (1827). Ñíà-

÷àëà ó ñîáàêè, à çàòåì è ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ (êîðîâû, ñâèíüè, îâöû è

êðîëèêà, à òàêæå ó ÷åëîâåêà) Áýð óñòàíîâèë, ÷òî èñòèííûì ÿéöîì ÿâëÿåòñÿ

ìàëåíüêîå îêðóãëîå òåëüöå, ïðèëåæàùåå èçíóòðè ê ñòåíêå ôîëëèêóëà ÿè÷-

íèêà, èëè Ãðààôîâà ïóçûðüêà. Èì æå áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî

ÿäðî îîöèòà «åñòü äåéñòâåííàÿ ÷àñòü ÿéöà, ïîñðåäñòâîì êîòîðîé æåíñêèé

ïðèíöèï îáíàðóæèâàåò ñâîþ ñèëó…» (ñàìî ÿäðî ÿéöåêëåòêè áûëî îòêðûòî

ïðè èçó÷åíèè ðàçâèòèÿ ïòèö â 1825 ãîäó ÷åøñêèì ó÷åíûì ßíîì Ïóðêèíüå).
Ê ñåðåäèíå XIX âåêà îêîí÷àòåëüíî ñëîæèëîñü ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî

èìåííî ÿéöî ÿâëÿåòñÿ ìàòåðèàëüíûì íà÷àëîì îáðàçîâàíèÿ çàðîäûøà â æåí-
ñêîì îðãàíèçìå. Òåì íå ìåíåå áûòîâàëî ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî âûäåëåíèå
ÿèö èç ôîëëèêóëîâ (îâóëÿöèÿ) ïðîèñõîäèò ó ìëåêîïèòàþùèõ â ðåçóëüòàòå ïî-
ëîâîãî àêòà, à îïëîäîòâîðåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ íåïîñðåäñòâåííî â ÿè÷íèêàõ.

Â 1847 ãîäó Ô. À. Ïóøå ïóáëèêóåò ìîíîãðàôèþ «Ïîëîæèòåëüíàÿ òåî-
ðèÿ ñïîíòàííîé îâóëÿöèè è îïëîäîòâîðåíèÿ ó ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâå-
êà». Â íåé îêîí÷àòåëüíî áûëî äîêàçàíî, ÷òî îâóëÿöèÿ ó ïîäàâëÿþùåãî
áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ íàñòóïàåò ñïîíòàííî â ïåðèîä ïîëîâîé àê-
òèâíîñòè ñàìîê, íåçàâèñèìî îò ïîëîâîãî àêòà è îïëîäîòâîðåíèÿ, êîòîðîå
ïðîèñõîäèò ïîñëå âûäåëåíèÿ ÿèö è ïðîäâèæåíèÿ èõ ïî ÿéöåâîäàì ê ìàòêå.
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Âàæíûì ôàêòîðîì ðåãóëÿöèè ôàçû ðàçìíîæåíèÿ ñïåðìàòîãåíåçà ñëó-
æèò áåëîê òðàíñôåðèí. Ýòî åñòåñòâåííûé ìèòîãåí, ñòèìóëèðóþùèé ïðîëè-
ôåðàöèþ ñïåðìàòîãîíèåâ è, âåðîÿòíî, ìåéîç è ñïåðìàòîãåíåç, ïîñêîëüêó
ñïåöèôè÷åñêèå ðåöåïòîðû ê òðàíñôåðèíó ïîìèìî ñïåðìàòîãîíèåâ îáíàðó-
æåíû ó ñïåðìàòîöèòîâ I ïîðÿäêà è ñïåðìàòèä.

Àíäðîãåíñâÿçûâàþùèé áåëîê ïîääåðæèâàåò âûñîêóþ êîíöåíòðàöèþ
ìóæñêîãî ïîëîâîãî ãîðìîíà òåñòîñòåðîíà, êîòîðûé âûäåëÿþò ïîä âëèÿíè-
åì ëþòðîïèíà êëåòêè Ëåéäèãà.

Ïîñëå íàñòóïëåíèÿ ïîëîâîé çðåëîñòè ãèïîôèç ìóæ÷èíû íà÷èíàåò âû-
äåëÿòü ëþòåèíèçèðóþùèé ãîðìîí (ËÃ). Ïîä âîçäåéñòâèåì ËÃ êëåòêè Ëåé-
äèãà âûäåëÿþò áîëüøèå êîëè÷åñòâà ìóæñêîãî ïîëîâîãî ãîðìîíà òåñòîñòå-
ðîíà. Ïîñëåäíèé, â ñâîþ î÷åðåäü, èíèöèèðóåò ñïåðìàòîãåíåç, âîçìîæíî
áëàãîäàðÿ äåéñòâèþ íà êëåòêè Ñåðòîëè.

Òåñòîñòåðîí îêàçûâàåò ïðÿìîé ýôôåêò íà ñïåðìàòèäû, ñòèìóëèðóÿ èõ ê
òðàíñôîðìàöèè â ñïåðìàòîçîèäû. Âàæíåéøèé ýôôåêò òåñòîñòåðîíà çàêëþ-
÷àåòñÿ òàêæå â ðåïðåññèè ãåíîâ àïîïòîçà â ïîëîâûõ êëåòêàõ, ÷òî êðàéíå
âàæíî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïîëíîöåííîãî êîëè÷åñòâà çðåëûõ ñïåðìèåâ. Íå-
äàâíî îòêðûòî äåéñòâèå òåñòîñòåðîíà íà ìèîèäíûå (ãëàäêî-ìûøå÷íûå)
êëåòêè èçâèòûõ ñåìåííûõ êàíàëüöåâ. Êðîìå òåñòîñòåðîíà êëåòêè Ëåéäèãà
âûäåëÿþò íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ýñòðîãåíîâ. Ïîìèìî ïîëîâûõ ãîðìîíîâ
îíè âûðàáàòûâàþò b-ýíäîðôèí, íåáîëüøèå êîëè÷åñòâà îêñèòîöèíà (ñòèìó-
ëèðóþùåãî ñîêðàùåíèÿ ïåðèòóáóëÿðíûõ ìèîèäíûõ êëåòîê èçâèòûõ ñåìåí-
íûõ êàíàëüöåâ), à òàêæå èíòåðëåéêèí 1, äåéñòâóþùèé êàê ôàêòîð ðîñòà íà
ñïåðìàòîãîíèè òèïà Â.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Îòëè÷èÿ ïîëîâûõ êëåòîê îò ñîìàòè÷åñêèõ.
2. Ñóáìèêðîñêîïè÷åñêîå ñòðîåíèå ãîëîâêè è õâîñòèêà ñïåðìàòîçîèäà.
3. Ñòàäèè ñïåðìàòîãåíåçà.
4. Ôîðìèðîâàíèå çðåëîãî ñïåðìàòîçîèäà èç ñïåðìàòèäû.
5. Ðåãóëÿöèÿ ñïåðìàòîãåíåçà.

Ëåêöèÿ 2

ÑÒÐÎÅÍÈÅ È ÐÀÇÂÈÒÈÅ

ÆÅÍÑÊÈÕ ÏÎËÎÂÛÕ ÊËÅÒÎÊ

Èñòîðèÿ âîïðîñà

Ìíîãèìè âàæíûìè îòêðûòèÿìè áèîëîãè÷åñêàÿ íàóêà îáÿçàíà èññëåäî-
âàíèÿì ãîëëàíäñêîãî ó÷åíîãî Ðåíüå äå Ãðààôà (1641—1673). Îí óñòàíîâèë,
÷òî æåíñêàÿ ïîëîâàÿ æåëåçà ìëåêîïèòàþùèõ, ïîäîáíî ÿè÷íèêó ïòèö, ïðî-
äóöèðóåò ÿéöà (â îòíîøåíèè ìëåêîïèòàþùèõ ýòî íå áûëî ðàíåå èçâåñòíî).

Îäíàêî Ãðààô íåñêîëüêî îøèáñÿ, ïðèíÿâ ïóçûðüêè â ÿè÷íèêå — ôîëëè-

êóëû — çà ÿéöà ìëåêîïèòàþùèõ. Äàííîå çàáëóæäåíèå îêàçàëîñü âåñüìà

æèâó÷èì. Ëèøü ïî ïðîøåñòâèè ïîëóòîðà âåêîâ çíàìåíèòûé Êàðë Áýð îáíà-

ðóæèâàåò èñòèííûå ÿéöåêëåòêè ó ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà (1827). Ñíà-

÷àëà ó ñîáàêè, à çàòåì è ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ (êîðîâû, ñâèíüè, îâöû è

êðîëèêà, à òàêæå ó ÷åëîâåêà) Áýð óñòàíîâèë, ÷òî èñòèííûì ÿéöîì ÿâëÿåòñÿ

ìàëåíüêîå îêðóãëîå òåëüöå, ïðèëåæàùåå èçíóòðè ê ñòåíêå ôîëëèêóëà ÿè÷-

íèêà, èëè Ãðààôîâà ïóçûðüêà. Èì æå áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî

ÿäðî îîöèòà «åñòü äåéñòâåííàÿ ÷àñòü ÿéöà, ïîñðåäñòâîì êîòîðîé æåíñêèé

ïðèíöèï îáíàðóæèâàåò ñâîþ ñèëó…» (ñàìî ÿäðî ÿéöåêëåòêè áûëî îòêðûòî

ïðè èçó÷åíèè ðàçâèòèÿ ïòèö â 1825 ãîäó ÷åøñêèì ó÷åíûì ßíîì Ïóðêèíüå).
Ê ñåðåäèíå XIX âåêà îêîí÷àòåëüíî ñëîæèëîñü ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî

èìåííî ÿéöî ÿâëÿåòñÿ ìàòåðèàëüíûì íà÷àëîì îáðàçîâàíèÿ çàðîäûøà â æåí-
ñêîì îðãàíèçìå. Òåì íå ìåíåå áûòîâàëî ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî âûäåëåíèå
ÿèö èç ôîëëèêóëîâ (îâóëÿöèÿ) ïðîèñõîäèò ó ìëåêîïèòàþùèõ â ðåçóëüòàòå ïî-
ëîâîãî àêòà, à îïëîäîòâîðåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ íåïîñðåäñòâåííî â ÿè÷íèêàõ.

Â 1847 ãîäó Ô. À. Ïóøå ïóáëèêóåò ìîíîãðàôèþ «Ïîëîæèòåëüíàÿ òåî-
ðèÿ ñïîíòàííîé îâóëÿöèè è îïëîäîòâîðåíèÿ ó ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâå-
êà». Â íåé îêîí÷àòåëüíî áûëî äîêàçàíî, ÷òî îâóëÿöèÿ ó ïîäàâëÿþùåãî
áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ íàñòóïàåò ñïîíòàííî â ïåðèîä ïîëîâîé àê-
òèâíîñòè ñàìîê, íåçàâèñèìî îò ïîëîâîãî àêòà è îïëîäîòâîðåíèÿ, êîòîðîå
ïðîèñõîäèò ïîñëå âûäåëåíèÿ ÿèö è ïðîäâèæåíèÿ èõ ïî ÿéöåâîäàì ê ìàòêå.
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Ñòðîåíèå ÿéöåêëåòêè

Âñå ìàòåðèàëû, íåîáõîäèìûå äëÿ íà÷àëüíûõ ñòàäèé ðîñòà è ðàçâèòèÿ

çàðîäûøà, äîëæíû áûòü çàïàñåíû â çðåëîì ÿéöå. Åñëè ñïåðìèé èçáàâëÿåòñÿ

îò áîëüøåé ÷àñòè ñâîåé öèòîïëàçìû, òî ðàçâèâàþùååñÿ ÿéöî íå òîëüêî ñî-

õðàíÿåò ñîäåðæàùèåñÿ â íåì çàïàñíûå ìàòåðèàëû, íî è àêòèâíî óâåëè÷èâà-

åò èõ êîëè÷åñòâî — ëèáî ñèíòåçèðóåò ñàìî, ëèáî ïîãëîùàåò áåëêè æåëòêà,

êîòîðûé ñëóæèò èñòî÷íèêîì ïèòàíèÿ ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà.

Îáúåì ÿéöà, êàê ïðàâèëî, ïðåâîñõîäèò îáúåì ñïåðìèÿ âî ìíîãî ðàç

(ó ìîðñêîãî åæà èõ îòíîøåíèå ñîñòàâëÿåò 10 000 : 1). ßäåðíûå ãàïëîèäíûå

êîìïîíåíòû ó íèõ ïðèìåðíî ðàâíû, à âîò ïî ñîäåðæàíèþ öèòîïëàçìàòè÷å-

ñêèõ êîìïîíåíòîâ ðàçëè÷èÿ âåëèêè. Öèòîïëàçìà ÿéöà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé

îãðîìíóþ êëàäîâóþ çàïàñîâ, íàêîïëåííûõ â ïåðèîä âèòåëëîãåíåçà. Ýòè çà-

ïàñû âêëþ÷àþò áåëêè, ðèáîñîìû, òðàíñïîðòíóþ è ìàòðè÷íóþ ÐÍÊ, ìîðôî-

ãåíåòè÷åñêèå ôàêòîðû. Ýòî ìîëåêóëû, êîòîðûå íàïðàâëÿþò ïðîöåññû äèô-

ôåðåíöèðîâêè êëåòîê, íåîáõîäèìûå äëÿ îáðàçîâàíèÿ ðàçëè÷íûõ òêàíåé è

îðãàíîâ. Îíè ðàññåÿíû ïî âñåìó ÿéöó è ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó ðàçíûìè

êëåòêàìè ïðè äðîáëåíèè. Âíóòðè ýòîãî îãðîìíîãî îáúåìà öèòîïëàçìû ðàñ-

ïîëàãàåòñÿ áîëüøîå ÿäðî.
Ñëîé öèòîïëàçìû, ðàñïîëàãàþùèéñÿ íåïîñðåäñòâåííî ïîä ïëàçìàòè-

÷åñêîé ìåìáðàíîé, íàçûâàåòñÿ êîðòèêàëüíûì ñëîåì èëè êîðòåêñîì. Êîðòè-
êàëüíàÿ öèòîïëàçìà ãîðàçäî áîëåå âÿçêàÿ, ÷åì ðàñïîëîæåííàÿ ãëóáæå îñ-
íîâíàÿ ìàññà öèòîïëàçìû. Â êîðòåêñå çàêëþ÷åíû êîðòèêàëüíûå ãðàíóëû.
Ýòè ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû ãîìîëîãè÷íû àêðîñîìíîìó ïóçûðüêó ñïåðìèÿ,
ïîñêîëüêó îíè ñîäåðæàò ïðîòåîëèòè÷åñêèå ôåðìåíòû è ôîðìèðóþòñÿ àïïà-
ðàòîì Ãîëüäæè. Îäíàêî åñëè êàæäûé ñïåðìèé èìååò òîëüêî îäèí àêðîñîì-
íûé ïóçûðåê, òî êàæäîå ÿéöî ñîäåðæèò ïðèáëèçèòåëüíî 15 000 êîðòèêàëü-
íûõ ãðàíóë. Êðîìå òîãî, â êîðòèêàëüíûõ ãðàíóëàõ ïîìèìî ïðîòåîëèòè÷å-
ñêèõ ôåðìåíòîâ ñîäåðæàòñÿ ìóêîïîëèñàõàðèäû è áåëîê ãèàëèí. Ôåðìåíòû
è ìóêîïîëèñàõàðèäû ó÷àñòâóþò â çàùèòå ÿéöà îò ïðîíèêíîâåíèÿ ìíîãî÷èñ-
ëåííûõ ñïåðìèåâ (ïðåäîòâðàùàþò ïîëèñïåðìèþ).

Îáîëî÷êè ÿéöåêëåòêè

Ïîâåðõ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêà ìîæåò áûòü îêðóæåíà
åùå íåñêîëüêèìè îáîëî÷êàìè. Ðàçëè÷àþò:

� ïåðâè÷íóþ îáîëî÷êó, ïðåäñòàâëÿþùóþ ñîáîé ïðîèçâîäíóþ ïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêè;

� âòîðè÷íóþ, ÿâëÿþùóþñÿ ïðîäóêòîì äåÿòåëüíîñòè ôîëëèêóëÿðíûõ
êëåòîê;
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� òðåòè÷íûå îáîëî÷êè, êîòîðûìè ÿéöî îêðóæàåòñÿ âî âðåìÿ ïðîõîæäå-
íèÿ ïî ÿéöåâîäó.

Ïåðâè÷íàÿ îáîëî÷êà èíîãäà íàçûâàåòñÿ æåëòî÷íîé, îíà ïðèñóùà ÿéöå-
êëåòêàì ïî÷òè âñåõ æèâîòíûõ (çà èñêëþ÷åíèåì ãóáîê è áîëüøèíñòâà ñòðå-
êàþùèõ). Îáðàçîâàííàÿ ãëèêîïðîòåèíàìè, ýòà îáîëî÷êà èãðàåò âàæíóþ
ðîëü â îáåñïå÷åíèè âèäîâîé ñïåöèôè÷íîñòè ïðèêðåïëåíèÿ ñïåðìèÿ.
Ó ïîçâîíî÷íûõ, â òîì ÷èñëå ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà, ïåðâè÷íàÿ îáî-
ëî÷êà âõîäèò â ñîñòàâ ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè (zona pellucida), îáðàçóÿ åå
âíóòðåííþþ ÷àñòü (òàêîå íàçâàíèå åé äàíî çà îïòè÷åñêèå ñâîéñòâà). Âíåø-
íÿÿ ÷àñòü ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè ïðîäóöèðóåòñÿ ôîëëèêóëÿðíûìè êëåòêàìè
è ÿâëÿåòñÿ, ïî ñóòè, âòîðè÷íîé îáîëî÷êîé. Ïðîçðà÷íàÿ îáîëî÷êà (ðèñ. 6) èç-
íóòðè ïðîíèçàíà ìèêðîâîðñèíêàìè ÿéöåêëåòêè, à ñíàðóæè — ìèêðîâîð-
ñèíêàìè ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê, îò÷åãî ïðè áîëüøîì óâåëè÷åíèè îíà âû-
ãëÿäèò èñ÷åð÷åííîé è ïîýòîìó íàçûâàåòñÿ ëó÷èñòîé îáîëî÷êîé (corona
radiata).

Ðèñ. 6. Áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà ÿéöåêëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ
(ïî Âîëêîâîé è äð., 1996):

1 — ñëîé ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê; 2 — áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà;
3 — ÿéöåêëåòêà

Âòîðè÷íûå îáîëî÷êè (õîðèîí) îáðàçóþòñÿ â ÿè÷íèêàõ è ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé èñêëþ÷èòåëüíî ïðîäóêò âûäåëåíèÿ ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê. Îíè åñòü
íå ó âñåõ ÿèö, íî íàèáîëåå ðàçâèòû ó íàñåêîìûõ. Â õîðèîíå èìååòñÿ îäíî
èëè íåñêîëüêî óçêèõ îòâåðñòèé (ìèêðîïèëå), ÷åðåç êîòîðûå ñïåðìàòîçîèä
ïðîíèêàåò â ÿäðî. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ ïðîäîëæàþò
äîñòàâëÿòü ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà ÿéöåêëåòêè âïëîòü äî åå îâóëÿöèè.
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Ñòðîåíèå ÿéöåêëåòêè

Âñå ìàòåðèàëû, íåîáõîäèìûå äëÿ íà÷àëüíûõ ñòàäèé ðîñòà è ðàçâèòèÿ

çàðîäûøà, äîëæíû áûòü çàïàñåíû â çðåëîì ÿéöå. Åñëè ñïåðìèé èçáàâëÿåòñÿ

îò áîëüøåé ÷àñòè ñâîåé öèòîïëàçìû, òî ðàçâèâàþùååñÿ ÿéöî íå òîëüêî ñî-

õðàíÿåò ñîäåðæàùèåñÿ â íåì çàïàñíûå ìàòåðèàëû, íî è àêòèâíî óâåëè÷èâà-

åò èõ êîëè÷åñòâî — ëèáî ñèíòåçèðóåò ñàìî, ëèáî ïîãëîùàåò áåëêè æåëòêà,

êîòîðûé ñëóæèò èñòî÷íèêîì ïèòàíèÿ ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà.

Îáúåì ÿéöà, êàê ïðàâèëî, ïðåâîñõîäèò îáúåì ñïåðìèÿ âî ìíîãî ðàç

(ó ìîðñêîãî åæà èõ îòíîøåíèå ñîñòàâëÿåò 10 000 : 1). ßäåðíûå ãàïëîèäíûå

êîìïîíåíòû ó íèõ ïðèìåðíî ðàâíû, à âîò ïî ñîäåðæàíèþ öèòîïëàçìàòè÷å-

ñêèõ êîìïîíåíòîâ ðàçëè÷èÿ âåëèêè. Öèòîïëàçìà ÿéöà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé

îãðîìíóþ êëàäîâóþ çàïàñîâ, íàêîïëåííûõ â ïåðèîä âèòåëëîãåíåçà. Ýòè çà-

ïàñû âêëþ÷àþò áåëêè, ðèáîñîìû, òðàíñïîðòíóþ è ìàòðè÷íóþ ÐÍÊ, ìîðôî-

ãåíåòè÷åñêèå ôàêòîðû. Ýòî ìîëåêóëû, êîòîðûå íàïðàâëÿþò ïðîöåññû äèô-

ôåðåíöèðîâêè êëåòîê, íåîáõîäèìûå äëÿ îáðàçîâàíèÿ ðàçëè÷íûõ òêàíåé è

îðãàíîâ. Îíè ðàññåÿíû ïî âñåìó ÿéöó è ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó ðàçíûìè

êëåòêàìè ïðè äðîáëåíèè. Âíóòðè ýòîãî îãðîìíîãî îáúåìà öèòîïëàçìû ðàñ-

ïîëàãàåòñÿ áîëüøîå ÿäðî.
Ñëîé öèòîïëàçìû, ðàñïîëàãàþùèéñÿ íåïîñðåäñòâåííî ïîä ïëàçìàòè-

÷åñêîé ìåìáðàíîé, íàçûâàåòñÿ êîðòèêàëüíûì ñëîåì èëè êîðòåêñîì. Êîðòè-
êàëüíàÿ öèòîïëàçìà ãîðàçäî áîëåå âÿçêàÿ, ÷åì ðàñïîëîæåííàÿ ãëóáæå îñ-
íîâíàÿ ìàññà öèòîïëàçìû. Â êîðòåêñå çàêëþ÷åíû êîðòèêàëüíûå ãðàíóëû.
Ýòè ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû ãîìîëîãè÷íû àêðîñîìíîìó ïóçûðüêó ñïåðìèÿ,
ïîñêîëüêó îíè ñîäåðæàò ïðîòåîëèòè÷åñêèå ôåðìåíòû è ôîðìèðóþòñÿ àïïà-
ðàòîì Ãîëüäæè. Îäíàêî åñëè êàæäûé ñïåðìèé èìååò òîëüêî îäèí àêðîñîì-
íûé ïóçûðåê, òî êàæäîå ÿéöî ñîäåðæèò ïðèáëèçèòåëüíî 15 000 êîðòèêàëü-
íûõ ãðàíóë. Êðîìå òîãî, â êîðòèêàëüíûõ ãðàíóëàõ ïîìèìî ïðîòåîëèòè÷å-
ñêèõ ôåðìåíòîâ ñîäåðæàòñÿ ìóêîïîëèñàõàðèäû è áåëîê ãèàëèí. Ôåðìåíòû
è ìóêîïîëèñàõàðèäû ó÷àñòâóþò â çàùèòå ÿéöà îò ïðîíèêíîâåíèÿ ìíîãî÷èñ-
ëåííûõ ñïåðìèåâ (ïðåäîòâðàùàþò ïîëèñïåðìèþ).

Îáîëî÷êè ÿéöåêëåòêè

Ïîâåðõ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêà ìîæåò áûòü îêðóæåíà
åùå íåñêîëüêèìè îáîëî÷êàìè. Ðàçëè÷àþò:

� ïåðâè÷íóþ îáîëî÷êó, ïðåäñòàâëÿþùóþ ñîáîé ïðîèçâîäíóþ ïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêè;

� âòîðè÷íóþ, ÿâëÿþùóþñÿ ïðîäóêòîì äåÿòåëüíîñòè ôîëëèêóëÿðíûõ
êëåòîê;
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� òðåòè÷íûå îáîëî÷êè, êîòîðûìè ÿéöî îêðóæàåòñÿ âî âðåìÿ ïðîõîæäå-
íèÿ ïî ÿéöåâîäó.

Ïåðâè÷íàÿ îáîëî÷êà èíîãäà íàçûâàåòñÿ æåëòî÷íîé, îíà ïðèñóùà ÿéöå-
êëåòêàì ïî÷òè âñåõ æèâîòíûõ (çà èñêëþ÷åíèåì ãóáîê è áîëüøèíñòâà ñòðå-
êàþùèõ). Îáðàçîâàííàÿ ãëèêîïðîòåèíàìè, ýòà îáîëî÷êà èãðàåò âàæíóþ
ðîëü â îáåñïå÷åíèè âèäîâîé ñïåöèôè÷íîñòè ïðèêðåïëåíèÿ ñïåðìèÿ.
Ó ïîçâîíî÷íûõ, â òîì ÷èñëå ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà, ïåðâè÷íàÿ îáî-
ëî÷êà âõîäèò â ñîñòàâ ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè (zona pellucida), îáðàçóÿ åå
âíóòðåííþþ ÷àñòü (òàêîå íàçâàíèå åé äàíî çà îïòè÷åñêèå ñâîéñòâà). Âíåø-
íÿÿ ÷àñòü ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè ïðîäóöèðóåòñÿ ôîëëèêóëÿðíûìè êëåòêàìè
è ÿâëÿåòñÿ, ïî ñóòè, âòîðè÷íîé îáîëî÷êîé. Ïðîçðà÷íàÿ îáîëî÷êà (ðèñ. 6) èç-
íóòðè ïðîíèçàíà ìèêðîâîðñèíêàìè ÿéöåêëåòêè, à ñíàðóæè — ìèêðîâîð-
ñèíêàìè ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê, îò÷åãî ïðè áîëüøîì óâåëè÷åíèè îíà âû-
ãëÿäèò èñ÷åð÷åííîé è ïîýòîìó íàçûâàåòñÿ ëó÷èñòîé îáîëî÷êîé (corona
radiata).

Ðèñ. 6. Áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà ÿéöåêëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ
(ïî Âîëêîâîé è äð., 1996):

1 — ñëîé ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê; 2 — áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà;
3 — ÿéöåêëåòêà

Âòîðè÷íûå îáîëî÷êè (õîðèîí) îáðàçóþòñÿ â ÿè÷íèêàõ è ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé èñêëþ÷èòåëüíî ïðîäóêò âûäåëåíèÿ ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê. Îíè åñòü
íå ó âñåõ ÿèö, íî íàèáîëåå ðàçâèòû ó íàñåêîìûõ. Â õîðèîíå èìååòñÿ îäíî
èëè íåñêîëüêî óçêèõ îòâåðñòèé (ìèêðîïèëå), ÷åðåç êîòîðûå ñïåðìàòîçîèä
ïðîíèêàåò â ÿäðî. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ ïðîäîëæàþò
äîñòàâëÿòü ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà ÿéöåêëåòêè âïëîòü äî åå îâóëÿöèè.
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Òðåòè÷íûå îáîëî÷êè õîðîøî ðàçâèòû ó õðÿùåâûõ ðûá è àìôèáèé, íî
îñîáåííóþ ñëîæíîñòü îíè ïðèîáðåòàþò ó íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ — ïðå-
ñìûêàþùèõñÿ, ïòèö è íèçøèõ ìëåêîïèòàþùèõ. Îáðàçóÿñü èç ñåêðåòîâ æå-
ëåç ÿéöåâîäà, ýòè îáîëî÷êè íå èìåþò êëåòî÷íîãî ñòðîåíèÿ. Ó âñåõ ïîçâî-
íî÷íûõ îíè âûïîëíÿþò ôóíêöèþ çàùèòû çàðîäûøà îò ìåõàíè÷åñêèõ ïî-
âðåæäåíèé è äåéñòâèÿ âðåäíûõ áèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ: áàêòåðèàëüíûõ,
ãðèáêîâûõ è ïðîòîçîéíûõ. Êðîìå òîãî, ó íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ îíè âû-
ïîëíÿþò ïðèíöèïèàëüíî íîâûå ôóíêöèè çàïàñà âîäû è ïèòàòåëüíûõ âå-
ùåñòâ äëÿ îáåñïå÷åíèÿ íóæä çàðîäûøà. Ó ïðåñìûêàþùèõñÿ ñêîðëóïîâàÿ
îáîëî÷êà äåéñòâóåò êàê íàñîñ, çàáèðàÿ âîäó èç ïî÷âû è âîçäóõà. Ó ïòèö òðå-
òè÷íûå îáîëî÷êè ïðåäñòàâëåíû áåëêîâîé, äâóìÿ ñëîÿìè ïîäñêîðëóïîâîé
ïåðãàìåíòíîé îáîëî÷êè è ñêîðëóïîâîé îáîëî÷êîé. Çàïàñ âîäû íàõîäèòñÿ â
áåëêîâîé îáîëî÷êå. Ïîãëîùåíèå è èñïàðåíèå âîäû ðåãóëèðóåòñÿ ïîðàìè â
ñêîðëóïîâîé îáîëî÷êå. Ñêîðëóïà òàêæå ñîäåðæèò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìè-
íåðàëüíûõ ñîëåé, íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàçâèòèÿ ñêåëåòà çàðîäûøà. Ê òðåòè÷-
íûì îáîëî÷êàì îòíîñèòñÿ è ñòóäåíèñòàÿ îáîëî÷êà. Îíà âûïîëíÿåò ôóíê-
öèþ ïðèâëå÷åíèÿ èëè àêòèâàöèè ñïåðìèåâ, à òàêæå ñëóæèò äëÿ ïðèêðåïëå-
íèÿ ÿéöà ê êàêîé-ëèáî ïîâåðõíîñòè.

Ðàçâèòèå ÿéöåêëåòîê

ßéöåâûå êëåòêè îáðàçóþòñÿ â æåíñêîé ïîëîâîé æåëåçå — ÿè÷íèêå. Îíè

ïðîõîäÿò äîëãèé ïóòü ðàçâèòèÿ, êîòîðûé íà÷èíàåòñÿ â ýìáðèîíàëüíîì è

ïðîäîëæàåòñÿ â ðåïðîäóêòèâíîì ïåðèîäå îíòîãåíåçà îñîáåé æåíñêîãî ïîëà

(ðèñ. 7).

Ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè âîçíèêàþò íà ðàííèõ ýòàïàõ ýìáðèîãåíåçà

èç ýíòîäåðìàëüíûõ êëåòîê âåãåòàòèâíîãî ïîëþñà, êàê, íàïðèìåð, ó áåñõâîñ-

òûõ àìôèáèé, èëè èç ýíòîäåðìàëüíûõ êëåòîê æåëòî÷íîãî ìåøêà, êàê ó âñåõ

àìíèîò — ïðåñìûêàþùèõñÿ, ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ. ÏÏÊ î÷åíü ðàíî îò-

ëè÷àþòñÿ îò äðóãèõ êëåòîê áëàãîäàðÿ êðóïíûì ðàçìåðàì è ïðîçðà÷íîé öè-

òîïëàçìå. Ïîëîâûå æåëåçû â ýòîò ìîìåíò òîëüêî íà÷èíàþò ôîðìèðîâàòüñÿ.

Ýêñïåðèìåíòàëüíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè ìèãðè-

ðóþò èç ìåñòà âîçíèêíîâåíèÿ â ðàçâèâàþùèåñÿ ãîíàäû è çàñåëÿþò èõ.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ îíè ïåðåìåùàþòñÿ ïî äîðñàëüíîé áðûæåéêå, áóäó÷è

ñïîñîáíûìè â ýòîò ïåðèîä ê àìåáîèäíîìó äâèæåíèþ. Ó ïòèö ìèãðàöèÿ ïðî-

èñõîäèò ïàññèâíî ïî êðîâÿíîìó ðóñëó. Ó âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ íå îáíàðó-

æåíî âåùåñòâ, ñòèìóëèðóþùèõ ìèãðàöèþ ïåðâè÷íûõ ïîëîâûõ êëåòîê ê ãî-

íàäàì. Ñóùåñòâóåò ìíåíèå, ÷òî ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè, îêàçàâøèñü â

êàêèõ-ëèáî äðóãèõ ó÷àñòêàõ çàðîäûøà, êàê ïðàâèëî, ãèáíóò, íî èíîãäà ìî-

ãóò ïåðåðîæäàòüñÿ â îïóõîëè. Ïîïàâ â ãîíàäû, ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåòêè
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íà÷èíàþò ïðîëèôåðèðîâàòü. Îíè äåëÿòñÿ ìèòîçîì è íàçûâàþòñÿ îîãîíèÿ-

ìè. Íàñòóïàåò ñòàäèÿ ðàçìíîæåíèÿ. Ó áîëüøèíñòâà íèçøèõ ïîçâîíî÷íûõ

îîãîíèè ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ê äåëåíèþ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ðåïðîäóê-

òèâíîãî ïåðèîäà, íàïðèìåð, ðûáû çà îäèí íåðåñò âûäåëÿþò òûñÿ÷è ÿèö,

çåìíîâîäíûå — ñîòíè (æèâîòíûå ñ íàðóæíûì îïëîäîòâîðåíèåì).

Âèäû, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå, ïðîäó-

öèðóþò ïîëîâûå êëåòêè áîëåå ýêîíîìíî. Ó ìëåêîïèòàþùèõ ðàçìíîæå-

íèå îâîãîíèåâ ïðîòåêàåò òîëüêî â ýìáðèîíàëüíîì ïåðèîäå è ê êîíöó

âíóòðèóòðîáíîãî ðàçâèòèÿ ïðåêðàùàåòñÿ. Òàê, ó ÷åëîâåêà ìàêñèìàëüíîå

êîëè÷åñòâî îîãîíèåâ (6—7 ìëí) íàáëþäàåòñÿ ó ïÿòèìåñÿ÷íîãî ïëîäà. Äà-

ëåå ñëåäóåò ìàññîâàÿ äåãåíåðàöèÿ ïîëîâûõ êëåòîê, êîëè÷åñòâî êîòîðûõ ó

íîâîðîæäåííîé äåâî÷êè ñîñòàâëÿåò îêîëî 1 ìëí, à ê ñåìè ãîäàì ñîêðàùà-

åòñÿ äî 300 òûñÿ÷.

Æåíñêàÿ ïîëîâàÿ êëåòêà, ïðåêðàòèâøàÿ ðàçìíîæåíèå, íàçûâàåòñÿ

îîöèò I ïîðÿäêà. Íà÷èíàåòñÿ ñâîéñòâåííûé òîëüêî ýòîé êëåòêå ïåðèîä ðîñ-

òà. Îí ñâÿçàí ñ ïîñòóïëåíèåì â ÿéöåêëåòêó ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èçâíå è ñ

ñèíòåçîì èõ â ñàìîé ÿéöåêëåòêå. Ìàññà è îáúåì ÿéöåêëåòêè óâåëè÷èâàþòñÿ

â îãðîìíîå êîëè÷åñòâî ðàç (ó íàñåêîìûõ — â 90 000 ðàç, ó ìëåêîïèòàþ-

ùèõ — áîëåå ÷åì â 40 ðàç).

Ðîñò îîöèòîâ ïðèíÿòî ðàçäåëÿòü íà äâà ïåðèîäà:

� ìàëîãî, èëè öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî, ðîñòà (ïðåâèòåëëîãåíåç): ïðî-

èñõîäèò îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîå ïðîïîðöèîíàëüíîå óâåëè÷åíèå ìàññû ÿä-

ðà è öèòîïëàçìû;

� áîëüøîãî, èëè òðîôîïëàçìàòè÷åñêîãî, ðîñòà (âèòåëëîãåíåç): ðåçêî

èíòåíñèôèöèðóåòñÿ ðîñò öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ, â îîöèòå îò-

êëàäûâàåòñÿ æåëòîê.

Âåñü ïåðèîä ïðåâèòåëëîãåíåçà ïðîõîäèò íà ôîíå ïîäãîòîâêè îîöèòà

I ïîðÿäêà ê ïîñëåäóþùèì äåëåíèÿì ñîçðåâàíèÿ (ìåéîçà). Ïîäãîòîâêà ê ïåð-

âîìó äåëåíèþ ñîçðåâàíèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ òîãî, ÷òî îîöèò âñòóïàåò â S-ïåðèîä

ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ (ôàçà óäâîåíèÿ ÄÍÊ). Çàòåì ñëåäóåò ïðîôàçà ïåð-

âîãî äåëåíèÿ ìåéîçà, êîòîðàÿ ïðîäîëæàåòñÿ ó îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ íå-

ñêîëüêî äíåé.

Ïî äîñòèæåíèè ôàçû äèïëîòåíû, êîãäà ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû óæå

ïðîøëè êîíúþãàöèþ è íà÷àëè ðàñõîäèòüñÿ ê ïðîòèâîïîëîæíûì ïîëþñàì

ÿäðà, íàñòóïàåò ñòàäèÿ äèàêèíåçà. Íà íåé äàëüíåéøåå òå÷åíèå ìåéîçà ñèëü-

íî çàìåäëÿåòñÿ. Îñòàíîâêà ìåéîçà ïðîäîëæàåòñÿ äî äîñòèæåíèÿ îñîáüþ ïî-

ëîâîçðåëîñòè, ò. å. äëèòñÿ ìíîãî ëåò, ïðèìåíèòåëüíî ê íåêîòîðûì ìëåêîïè-

òàþùèì è ÷åëîâåêó. Â ïåðèîä äèàêèíåçà ÿäåðíûé ìàòåðèàë îîöèòà íå îñòà-

åòñÿ èíåðòíûì: ó áîëüøèíñòâà ÿéöåêëåòîê îí âûïîëíÿåò ðîëü ìàòðèöû äëÿ

ñèíòåçà âñåõ âèäîâ ÐÍÊ — èíôîðìàöèîííûõ, òðàíñïîðòíûõ, ìàòðè÷íûõ è
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ðèáîñîìàëüíûõ. Âñå ýòè òèïû ÐÍÊ ñèíòåçèðóþòñÿ âïðîê è èñïîëüçóþòñÿ

óæå îïëîäîòâîðåííîé ÿéöåêëåòêîé. Ñèíòåç ðÐÍÊ ñâÿçàí ñ óíèêàëüíûì ïðî-

öåññîì àìïëèôèêàöèè ãåíîâ (ò. å. âðåìåííîãî óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ãåíîâ, êî-

äèðóþùèõ äàííûé âèä ÐÍÊ). Àìïëèôèêàöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì èçáè-

ðàòåëüíîãî êîïèðîâàíèÿ ðèáîñîìàëüíûõ ãåíîâ, ðàñïîëîæåííûõ âäîëü íèòè

ÄÍÊ. Îòäåëèâøèåñÿ êîïèè îáîñîáëÿþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè â âèäå ÿäðû-

øåê, êîòîðûõ ìîæåò íàñ÷èòûâàòüñÿ íåñêîëüêî òûñÿ÷.

Ïîñëå ñîçðåâàíèÿ îîöèòà ÿäðûøêè âûõîäÿò â åãî öèòîïëàçìó è òàì ëè-

çèðóþòñÿ. Ñèíòåç ðÐÍÊ ïðîòåêàåò â òå÷åíèå 3—6 ìåñÿöåâ. Íèçêîìîëåêó-

ëÿðíûå ðÐÍÊ è òÐÍÊ ñèíòåçèðóþòñÿ áåç àìïëèôèêàöèè — èõ áûñòðîå íà-

êîïëåíèå îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî êîäèðóþùèå èõ ãåíû ìíîãîêðàòíî ïîâòîðå-

íû. Óñèëèâàþùàÿñÿ ñèíòåòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü íóêëåèíîâûõ êèñëîò ïðèâî-

äèò ê îáðàçîâàíèþ õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê, ÷òî ñâÿçàíî ñ íàëè÷èåì

äåñïèðàëèçîâàííûõ ó÷àñòêîâ ÄÍÊ, íà êîòîðûõ èäåò ñèíòåç ìÐÍÊ. Â çðåëîé

ÿéöåêëåòêå íàñ÷èòûâàåòñÿ äî 25—50 òûñ. ðàçëè÷íûõ òèïîâ ìÐÍÊ.

Â ïåðèîä âèòåëëîãåíåçà â îîöèòå I ïîðÿäêà îáðàçóåòñÿ æåëòîê, à òàê-

æå æèðû è ãëèêîãåí. Æåëòîê — ýòî âûñîêîôîñôîðèëèðîâàííûé êðèñòàë-

ëè÷åñêèé áåëîê. Åãî êîëè÷åñòâî â êëåòêå ñòðîãî äåòåðìèíèðîâàíî ãåíå-

òè÷åñêè è íå çàâèñèò îò óñëîâèé ïèòàíèÿ ñàìêè. Âèòåëëîãåíåç ìîæåò îñó-

ùåñòâëÿòüñÿ çà ñ÷åò ñèíòåçà æåëòêà âíóòðè îîöèòà (ýíäîãåííûé æåëòîê),

ëèáî æåëòîê ñèíòåçèðóåòñÿ âíå ÿè÷íèêà (ýêçîãåííûé æåëòîê). Ñèíòåç ýí-

äîãåííîãî æåëòêà ïðîèñõîäèò â ýíäîïëàçìàòè÷åñêîì ðåòèêóëóìå èç êîí-

öåâûõ öèñòåðí àïïàðàòà Ãîëüäæè. Íàêîïëåíèå æåëòêà ìîæåò èäòè è â ìè-

òîõîíäðèÿõ, êîòîðûå ïðè ýòîì ïåðåðîæäàþòñÿ â æåëòî÷íûå ãðàíóëû.

Áîëüøèíñòâó âèäîâ æèâîòíûõ ïðèñóùå îáðàçîâàíèå ýêçîãåííîãî æåëòêà.

Îí ñòðîèòñÿ íà îñíîâå áåëêà, ïðåäøåñòâåííèêà âèòåëëîãåíèíà, ïîñòóïà-

þøåãî â îîöèò èçâíå.

Ó ïîçâîíî÷íûõ âèòåëëîãåíèí ñèíòåçèðóåòñÿ â ïå÷åíè ìàòåðè, òðàíñ-

ïîðòèðóåòñÿ ê ñîäåðæàùåìó îîöèò ôîëëèêóëó ïî êðîâåíîñíûì ñîñóäàì è

ïîãëîùàåòñÿ îîöèòîì ïóòåì ïèíîöèòîçà. Â äàëüíåéøåì, ïðè ôîðìèðîâà-

íèè ãðàíóë æåëòêà, îí ðàñïàäàåòñÿ íà ëèïîâèòåëëèí è ôîñôîâèòèí, âõîäÿ-

ùèå â ñîñòàâ ýêçîãåííîãî æåëòêà. Ñèíòåç âèòåëëîãåíèíà êëåòêàìè ïå÷åíè

íàõîäèòñÿ ïîä ãîðìîíàëüíûì êîíòðîëåì. Âûäåëÿåìûé ãèïîòàëàìóñîì ëþ-

ëèáåðèí ñòèìóëèðóåò ïðîäóêöèþ ãîíàäîòðîïíûõ ãîðìîíîâ ãèïîôèçà

(ÔÑÃ, ËÃ) â êðîâü. Ïîä èõ âîçäåéñòâèåì êëåòêè ôîëëèêóëà ñèíòåçèðóþò â

êðîâîòîê ýñòðîãåí. Ïîñëåäíèé èíäóöèðóåò, à âïîñëåäñòâèè è êîíòðîëèðóåò,

êàê íà óðîâíå òðàíñêðèïöèè, òàê è íà óðîâíå òðàíñëÿöèè, ñèíòåç âèòåëëîãå-

íèíà êëåòêàìè ïå÷åíè.

Ñîçðåâàíèå îîöèòà — ýòî ïðîöåññ ïîñëåäîâàòåëüíîãî ïðîõîæäåíèÿ

äâóõ äåëåíèé ìåéîçà (äåëåíèé ñîçðåâàíèÿ). Ïðè ïîäãîòîâêå ê ïåðâîìó äåëå-
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íà÷èíàþò ïðîëèôåðèðîâàòü. Îíè äåëÿòñÿ ìèòîçîì è íàçûâàþòñÿ îîãîíèÿ-

ìè. Íàñòóïàåò ñòàäèÿ ðàçìíîæåíèÿ. Ó áîëüøèíñòâà íèçøèõ ïîçâîíî÷íûõ

îîãîíèè ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ê äåëåíèþ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ðåïðîäóê-

òèâíîãî ïåðèîäà, íàïðèìåð, ðûáû çà îäèí íåðåñò âûäåëÿþò òûñÿ÷è ÿèö,

çåìíîâîäíûå — ñîòíè (æèâîòíûå ñ íàðóæíûì îïëîäîòâîðåíèåì).

Âèäû, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå, ïðîäó-

öèðóþò ïîëîâûå êëåòêè áîëåå ýêîíîìíî. Ó ìëåêîïèòàþùèõ ðàçìíîæå-

íèå îâîãîíèåâ ïðîòåêàåò òîëüêî â ýìáðèîíàëüíîì ïåðèîäå è ê êîíöó

âíóòðèóòðîáíîãî ðàçâèòèÿ ïðåêðàùàåòñÿ. Òàê, ó ÷åëîâåêà ìàêñèìàëüíîå

êîëè÷åñòâî îîãîíèåâ (6—7 ìëí) íàáëþäàåòñÿ ó ïÿòèìåñÿ÷íîãî ïëîäà. Äà-

ëåå ñëåäóåò ìàññîâàÿ äåãåíåðàöèÿ ïîëîâûõ êëåòîê, êîëè÷åñòâî êîòîðûõ ó

íîâîðîæäåííîé äåâî÷êè ñîñòàâëÿåò îêîëî 1 ìëí, à ê ñåìè ãîäàì ñîêðàùà-

åòñÿ äî 300 òûñÿ÷.

Æåíñêàÿ ïîëîâàÿ êëåòêà, ïðåêðàòèâøàÿ ðàçìíîæåíèå, íàçûâàåòñÿ

îîöèò I ïîðÿäêà. Íà÷èíàåòñÿ ñâîéñòâåííûé òîëüêî ýòîé êëåòêå ïåðèîä ðîñ-

òà. Îí ñâÿçàí ñ ïîñòóïëåíèåì â ÿéöåêëåòêó ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èçâíå è ñ

ñèíòåçîì èõ â ñàìîé ÿéöåêëåòêå. Ìàññà è îáúåì ÿéöåêëåòêè óâåëè÷èâàþòñÿ

â îãðîìíîå êîëè÷åñòâî ðàç (ó íàñåêîìûõ — â 90 000 ðàç, ó ìëåêîïèòàþ-

ùèõ — áîëåå ÷åì â 40 ðàç).

Ðîñò îîöèòîâ ïðèíÿòî ðàçäåëÿòü íà äâà ïåðèîäà:

� ìàëîãî, èëè öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî, ðîñòà (ïðåâèòåëëîãåíåç): ïðî-

èñõîäèò îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîå ïðîïîðöèîíàëüíîå óâåëè÷åíèå ìàññû ÿä-

ðà è öèòîïëàçìû;

� áîëüøîãî, èëè òðîôîïëàçìàòè÷åñêîãî, ðîñòà (âèòåëëîãåíåç): ðåçêî

èíòåíñèôèöèðóåòñÿ ðîñò öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ, â îîöèòå îò-

êëàäûâàåòñÿ æåëòîê.

Âåñü ïåðèîä ïðåâèòåëëîãåíåçà ïðîõîäèò íà ôîíå ïîäãîòîâêè îîöèòà

I ïîðÿäêà ê ïîñëåäóþùèì äåëåíèÿì ñîçðåâàíèÿ (ìåéîçà). Ïîäãîòîâêà ê ïåð-

âîìó äåëåíèþ ñîçðåâàíèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ òîãî, ÷òî îîöèò âñòóïàåò â S-ïåðèîä

ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ (ôàçà óäâîåíèÿ ÄÍÊ). Çàòåì ñëåäóåò ïðîôàçà ïåð-

âîãî äåëåíèÿ ìåéîçà, êîòîðàÿ ïðîäîëæàåòñÿ ó îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ íå-

ñêîëüêî äíåé.

Ïî äîñòèæåíèè ôàçû äèïëîòåíû, êîãäà ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû óæå

ïðîøëè êîíúþãàöèþ è íà÷àëè ðàñõîäèòüñÿ ê ïðîòèâîïîëîæíûì ïîëþñàì

ÿäðà, íàñòóïàåò ñòàäèÿ äèàêèíåçà. Íà íåé äàëüíåéøåå òå÷åíèå ìåéîçà ñèëü-

íî çàìåäëÿåòñÿ. Îñòàíîâêà ìåéîçà ïðîäîëæàåòñÿ äî äîñòèæåíèÿ îñîáüþ ïî-

ëîâîçðåëîñòè, ò. å. äëèòñÿ ìíîãî ëåò, ïðèìåíèòåëüíî ê íåêîòîðûì ìëåêîïè-

òàþùèì è ÷åëîâåêó. Â ïåðèîä äèàêèíåçà ÿäåðíûé ìàòåðèàë îîöèòà íå îñòà-

åòñÿ èíåðòíûì: ó áîëüøèíñòâà ÿéöåêëåòîê îí âûïîëíÿåò ðîëü ìàòðèöû äëÿ

ñèíòåçà âñåõ âèäîâ ÐÍÊ — èíôîðìàöèîííûõ, òðàíñïîðòíûõ, ìàòðè÷íûõ è
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ðèáîñîìàëüíûõ. Âñå ýòè òèïû ÐÍÊ ñèíòåçèðóþòñÿ âïðîê è èñïîëüçóþòñÿ

óæå îïëîäîòâîðåííîé ÿéöåêëåòêîé. Ñèíòåç ðÐÍÊ ñâÿçàí ñ óíèêàëüíûì ïðî-

öåññîì àìïëèôèêàöèè ãåíîâ (ò. å. âðåìåííîãî óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ãåíîâ, êî-

äèðóþùèõ äàííûé âèä ÐÍÊ). Àìïëèôèêàöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì èçáè-

ðàòåëüíîãî êîïèðîâàíèÿ ðèáîñîìàëüíûõ ãåíîâ, ðàñïîëîæåííûõ âäîëü íèòè

ÄÍÊ. Îòäåëèâøèåñÿ êîïèè îáîñîáëÿþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè â âèäå ÿäðû-

øåê, êîòîðûõ ìîæåò íàñ÷èòûâàòüñÿ íåñêîëüêî òûñÿ÷.

Ïîñëå ñîçðåâàíèÿ îîöèòà ÿäðûøêè âûõîäÿò â åãî öèòîïëàçìó è òàì ëè-

çèðóþòñÿ. Ñèíòåç ðÐÍÊ ïðîòåêàåò â òå÷åíèå 3—6 ìåñÿöåâ. Íèçêîìîëåêó-

ëÿðíûå ðÐÍÊ è òÐÍÊ ñèíòåçèðóþòñÿ áåç àìïëèôèêàöèè — èõ áûñòðîå íà-

êîïëåíèå îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî êîäèðóþùèå èõ ãåíû ìíîãîêðàòíî ïîâòîðå-

íû. Óñèëèâàþùàÿñÿ ñèíòåòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü íóêëåèíîâûõ êèñëîò ïðèâî-

äèò ê îáðàçîâàíèþ õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê, ÷òî ñâÿçàíî ñ íàëè÷èåì

äåñïèðàëèçîâàííûõ ó÷àñòêîâ ÄÍÊ, íà êîòîðûõ èäåò ñèíòåç ìÐÍÊ. Â çðåëîé

ÿéöåêëåòêå íàñ÷èòûâàåòñÿ äî 25—50 òûñ. ðàçëè÷íûõ òèïîâ ìÐÍÊ.

Â ïåðèîä âèòåëëîãåíåçà â îîöèòå I ïîðÿäêà îáðàçóåòñÿ æåëòîê, à òàê-

æå æèðû è ãëèêîãåí. Æåëòîê — ýòî âûñîêîôîñôîðèëèðîâàííûé êðèñòàë-

ëè÷åñêèé áåëîê. Åãî êîëè÷åñòâî â êëåòêå ñòðîãî äåòåðìèíèðîâàíî ãåíå-

òè÷åñêè è íå çàâèñèò îò óñëîâèé ïèòàíèÿ ñàìêè. Âèòåëëîãåíåç ìîæåò îñó-

ùåñòâëÿòüñÿ çà ñ÷åò ñèíòåçà æåëòêà âíóòðè îîöèòà (ýíäîãåííûé æåëòîê),

ëèáî æåëòîê ñèíòåçèðóåòñÿ âíå ÿè÷íèêà (ýêçîãåííûé æåëòîê). Ñèíòåç ýí-

äîãåííîãî æåëòêà ïðîèñõîäèò â ýíäîïëàçìàòè÷åñêîì ðåòèêóëóìå èç êîí-

öåâûõ öèñòåðí àïïàðàòà Ãîëüäæè. Íàêîïëåíèå æåëòêà ìîæåò èäòè è â ìè-

òîõîíäðèÿõ, êîòîðûå ïðè ýòîì ïåðåðîæäàþòñÿ â æåëòî÷íûå ãðàíóëû.

Áîëüøèíñòâó âèäîâ æèâîòíûõ ïðèñóùå îáðàçîâàíèå ýêçîãåííîãî æåëòêà.

Îí ñòðîèòñÿ íà îñíîâå áåëêà, ïðåäøåñòâåííèêà âèòåëëîãåíèíà, ïîñòóïà-

þøåãî â îîöèò èçâíå.

Ó ïîçâîíî÷íûõ âèòåëëîãåíèí ñèíòåçèðóåòñÿ â ïå÷åíè ìàòåðè, òðàíñ-

ïîðòèðóåòñÿ ê ñîäåðæàùåìó îîöèò ôîëëèêóëó ïî êðîâåíîñíûì ñîñóäàì è

ïîãëîùàåòñÿ îîöèòîì ïóòåì ïèíîöèòîçà. Â äàëüíåéøåì, ïðè ôîðìèðîâà-

íèè ãðàíóë æåëòêà, îí ðàñïàäàåòñÿ íà ëèïîâèòåëëèí è ôîñôîâèòèí, âõîäÿ-

ùèå â ñîñòàâ ýêçîãåííîãî æåëòêà. Ñèíòåç âèòåëëîãåíèíà êëåòêàìè ïå÷åíè

íàõîäèòñÿ ïîä ãîðìîíàëüíûì êîíòðîëåì. Âûäåëÿåìûé ãèïîòàëàìóñîì ëþ-

ëèáåðèí ñòèìóëèðóåò ïðîäóêöèþ ãîíàäîòðîïíûõ ãîðìîíîâ ãèïîôèçà

(ÔÑÃ, ËÃ) â êðîâü. Ïîä èõ âîçäåéñòâèåì êëåòêè ôîëëèêóëà ñèíòåçèðóþò â

êðîâîòîê ýñòðîãåí. Ïîñëåäíèé èíäóöèðóåò, à âïîñëåäñòâèè è êîíòðîëèðóåò,

êàê íà óðîâíå òðàíñêðèïöèè, òàê è íà óðîâíå òðàíñëÿöèè, ñèíòåç âèòåëëîãå-

íèíà êëåòêàìè ïå÷åíè.

Ñîçðåâàíèå îîöèòà — ýòî ïðîöåññ ïîñëåäîâàòåëüíîãî ïðîõîæäåíèÿ

äâóõ äåëåíèé ìåéîçà (äåëåíèé ñîçðåâàíèÿ). Ïðè ïîäãîòîâêå ê ïåðâîìó äåëå-
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íèþ îîöèò äëèòåëüíîå âðåìÿ íàõîäèòñÿ â ôàçå äèàêèíåçà, êîãäà è ïðîèñõî-

äèò åãî ðîñò è âèòåëëîãåíåç. Íà÷àëî ñîáñòâåííî äåëåíèé ñîçðåâàíèÿ ïðè-

óðî÷åíî ê äîñòèæåíèþ ñàìêîé ïîëîâîé çðåëîñòè è îïðåäåëÿåòñÿ ïîëîâûìè

ãîðìîíàìè.

Êîíòðîëü çà ïðîöåññîì ñîçðåâàíèÿ ÿéöåêëåòêè ëó÷øå âñåãî èçó÷åí ó

àìôèáèé. Ó ýòèõ æèâîòíûõ ãîíàäîòðîïèíû, íàõîäÿùèåñÿ ïîä êîíòðîëåì

ãèïîôèçà, äåéñòâóÿ íà îêðóæàþùèå îîöèòû ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè, èíèöè-

èðóþò âûäåëåíèå ïîñëåäíèìè ñòåðîèäíîãî ãîðìîíà ïðîãåñòåðîíà. Ïîäîá-

íî äðóãèì ñòåðîèäíûì ãîðìîíàì, ïðîãåñòåðîí ñïîñîáåí äèôôóíäèðîâàòü

÷åðåç ïëàçìàòè÷åñêèå ìåìáðàíû áîëüøèíñòâà êëåòîê-ìèøåíåé è ñâÿçû-

âàòüñÿ ñ âíóòðèêëåòî÷íûìè ðåöåïòîðíûìè áåëêàìè, ðåãóëèðóþùèìè òðàí-

ñêðèïöèþ ñïåöèôè÷åñêèõ ãåíîâ. Îäíàêî ïðè ñîçðåâàíèè îîöèòà ïðîãåñòå-

ðîí, ïî-âèäèìîìó, äåéñòâóåò èíà÷å. Îí ñâÿçûâàåòñÿ ñ ðåöåïòîðíûìè áåëêà-

ìè ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû. Ïðè ýòîì ïðîèñõîäèò èíàêòèâàöèÿ ïëàçìà-

òè÷åñêîé àäåíèëàòöèêëàçû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ñíèæàåòñÿ êîíöåíòðàöèÿ öèê-

ëè÷åñêîãî ÀÌÔ â öèòîçîëå è ñîîòâåòñòâåííî àêòèâíîñòü öÀÌÔ-çàâèñèìîé

ïðîòåèíêèíàçû (À-êèíàçû). Ïîñêîëüêó À-êèíàçà îòâå÷àåò çà ôîñôîðèëèðî-

âàíèå N-êîíöåâûõ ó÷àñòêîâ áåëêîâ, òî åå èíàêòèâàöèÿ ïðèâîäèò ê äåôîñôî-

ðèëèðîâàíèþ ôàêòîðà ñîçðåâàíèÿ ÿéöåêëåòîê (ôàêòîð èíèöèàöèè Ì-ôàçû,

ÔÈÌ), íàõîäÿùåãîñÿ â öèòîïëàçìå. Ïðè ýòîì îí äåáëîêèðóåòñÿ, ò. å. ïåðå-

õîäèò â àêòèâíîå ñîñòîÿíèå.

Â íîðìå ÔÈÌ çàïóñêàåò ïåðåõîä èç ïðîôàçû ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â

ìåòàôàçó âòîðîãî äåëåíèÿ. Çðåëûå îîöèòû çàäåðæèâàþòñÿ íà ñòàäèè ìåòà-

ôàçû II, êîãäà óðîâåíü ÔÈÌ âûñîê. Èíàêòèâàöèÿ À-êèíàçû èíèöèèðóåò àê-

òèâàöèþ íåáîëüøèõ êîëè÷åñòâ ÔÈÌ, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, àêòèâèðóþò

íîâûå ïîðöèè ÔÈÌ (ïîëîæèòåëüíàÿ îáðàòíàÿ ñâÿçü). Çàìå÷àòåëüíîå ñâîé-

ñòâî ÔÈÌ — åãî ñïîñîáíîñòü ê àâòîêàòàëèòè÷åñêîìó ñàìîðàçìíîæåíèþ,

ò. å. îí ìîæåò ôîñôîðèëèðîâàòü ñàì ñåáÿ è, ñëåäîâàòåëüíî, àêòèâèðîâàòü.

Ôàêòîð ñîçðåâàíèÿ âûçûâàåò ðàçðóøåíèå îáîëî÷êè ÿäðà îîöèòà, ðàçðóøå-

íèå ÿäðûøåê è ìèãðàöèþ õðîìîñîì ê áóäóùåìó àíèìàëüíîìó ïîëþñó, ãäå

è ïðîèçîéäóò äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ.

Îñíîâíàÿ îñîáåííîñòü äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ â îîöèòàõ ñîñòîèò â òîì, ÷òî

ýòè äåëåíèÿ ðåçêî íåðàâíîìåðíû. Â ðåçóëüòàòå ïåðâîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ

ïîëîâèíà õðîìîñîìíîãî íàáîðà âûòàëêèâàåòñÿ â î÷åíü ìàëåíüêóþ êëåò-

êó — ðåäóêöèîííîå (ïîëÿðíîå èëè íàïðàâèòåëüíîå) òåëüöå. Âïîñëåäñòâèè

ýòà êëåòêà äåëèòñÿ íà äâå ñòîëü æå ìàëûå, è íèêàêîãî ó÷àñòèÿ â äàëüíåéøåì

ðàçâèòèè îíè íå ïðèíèìàþò. ßéöåêëåòêà ïîñëå âûäåëåíèÿ ïåðâîãî ðåäóê-

öèîííîãî òåëüöà íàçûâàåòñÿ îîöèòîì II ïîðÿäêà. Âòîðîå äåëåíèå ñîçðåâà-

íèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì âûäåëåíèÿ âòîðîãî ðåäóêöèîííîãî òåëüöà òàêèõ
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æå ðàçìåðîâ, êàê è ïåðâîå. Ïîñëå åãî âûäåëåíèÿ îîöèò II ïîðÿäêà ïðåâðàùà-

åòñÿ â çðåëîå ÿéöî (ðèñ. 8).

Êîëè÷åñòâî ÿèö, ñîçðåâàþùèõ îäíîâðåìåííî, ðåäêî äîñòèãàåò 15,

îáû÷íî èõ áûâàåò ìåíüøå, èíîãäà òîëüêî îäíî (÷åëîâåê). Ó áîëüøèíñòâà

æèâîòíûõ òå÷åíèå ìåéîçà îñòàíàâëèâàåòñÿ íà íåêîòîðîì ýòàïå ñîçðåâàíèÿ

(áëîê ìåéîçà), à äëÿ äàëüíåéøåãî åãî ïðîòåêàíèÿ òðåáóåòñÿ îïëîäîòâîðå-

íèå ÿéöåêëåòêè ñïåðìàòîçîèäîì (èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿþò ìîðñêèå åæè è

íåêîòîðûå êèøå÷íîïîëîñòíûå). Ðàçëè÷àþò òðè òèïà áëîêà ìåéîçà (èìåííî

íà ýòîì ýòàïå ïðîèñõîäèò îâóëÿöèÿ ÿéöåêëåòêè):

� íà ñòàäèè äèàêèíåçà (ãóáêè, ìîëëþñêè, îòäåëüíûå ïðåäñòàâèòåëè

ïëîñêèõ, êðóãëûõ, êîëü÷àòûõ ÷åðâåé, ìëåêîïèòàþùèå: ñîáàêà, ëèñà, ëî-

øàäü);

� ìåòàôàçû 1-ãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ (ãóáêè, íåìåðòèíû, êîëü÷àòûå

÷åðâè, íàñåêîìûå);

� ìåòàôàçû 2-ãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ (õîðäîâûå; ó ëåòó÷èõ ìûøåé áëîê

ìåéîçà íàñòóïàåò â àíàôàçå 2-ãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ).
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Ðèñ. 8. Îîöèò II ïîðÿäêà ïîñëå îâóëÿöèè
(ïî Àëìàçîâó, Ñóòóëîâó, 1978):

1 — ïåðâîå ðåäóêöèîííîå òåëüöå; 2 — âåðå-
òåíî âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ; 3 — áëåñ-

òÿùàÿ çîíà; 4 — ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè



íèþ îîöèò äëèòåëüíîå âðåìÿ íàõîäèòñÿ â ôàçå äèàêèíåçà, êîãäà è ïðîèñõî-

äèò åãî ðîñò è âèòåëëîãåíåç. Íà÷àëî ñîáñòâåííî äåëåíèé ñîçðåâàíèÿ ïðè-

óðî÷åíî ê äîñòèæåíèþ ñàìêîé ïîëîâîé çðåëîñòè è îïðåäåëÿåòñÿ ïîëîâûìè

ãîðìîíàìè.

Êîíòðîëü çà ïðîöåññîì ñîçðåâàíèÿ ÿéöåêëåòêè ëó÷øå âñåãî èçó÷åí ó

àìôèáèé. Ó ýòèõ æèâîòíûõ ãîíàäîòðîïèíû, íàõîäÿùèåñÿ ïîä êîíòðîëåì

ãèïîôèçà, äåéñòâóÿ íà îêðóæàþùèå îîöèòû ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè, èíèöè-

èðóþò âûäåëåíèå ïîñëåäíèìè ñòåðîèäíîãî ãîðìîíà ïðîãåñòåðîíà. Ïîäîá-

íî äðóãèì ñòåðîèäíûì ãîðìîíàì, ïðîãåñòåðîí ñïîñîáåí äèôôóíäèðîâàòü

÷åðåç ïëàçìàòè÷åñêèå ìåìáðàíû áîëüøèíñòâà êëåòîê-ìèøåíåé è ñâÿçû-

âàòüñÿ ñ âíóòðèêëåòî÷íûìè ðåöåïòîðíûìè áåëêàìè, ðåãóëèðóþùèìè òðàí-

ñêðèïöèþ ñïåöèôè÷åñêèõ ãåíîâ. Îäíàêî ïðè ñîçðåâàíèè îîöèòà ïðîãåñòå-

ðîí, ïî-âèäèìîìó, äåéñòâóåò èíà÷å. Îí ñâÿçûâàåòñÿ ñ ðåöåïòîðíûìè áåëêà-

ìè ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû. Ïðè ýòîì ïðîèñõîäèò èíàêòèâàöèÿ ïëàçìà-

òè÷åñêîé àäåíèëàòöèêëàçû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ñíèæàåòñÿ êîíöåíòðàöèÿ öèê-

ëè÷åñêîãî ÀÌÔ â öèòîçîëå è ñîîòâåòñòâåííî àêòèâíîñòü öÀÌÔ-çàâèñèìîé

ïðîòåèíêèíàçû (À-êèíàçû). Ïîñêîëüêó À-êèíàçà îòâå÷àåò çà ôîñôîðèëèðî-

âàíèå N-êîíöåâûõ ó÷àñòêîâ áåëêîâ, òî åå èíàêòèâàöèÿ ïðèâîäèò ê äåôîñôî-

ðèëèðîâàíèþ ôàêòîðà ñîçðåâàíèÿ ÿéöåêëåòîê (ôàêòîð èíèöèàöèè Ì-ôàçû,

ÔÈÌ), íàõîäÿùåãîñÿ â öèòîïëàçìå. Ïðè ýòîì îí äåáëîêèðóåòñÿ, ò. å. ïåðå-

õîäèò â àêòèâíîå ñîñòîÿíèå.

Â íîðìå ÔÈÌ çàïóñêàåò ïåðåõîä èç ïðîôàçû ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â

ìåòàôàçó âòîðîãî äåëåíèÿ. Çðåëûå îîöèòû çàäåðæèâàþòñÿ íà ñòàäèè ìåòà-

ôàçû II, êîãäà óðîâåíü ÔÈÌ âûñîê. Èíàêòèâàöèÿ À-êèíàçû èíèöèèðóåò àê-

òèâàöèþ íåáîëüøèõ êîëè÷åñòâ ÔÈÌ, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, àêòèâèðóþò

íîâûå ïîðöèè ÔÈÌ (ïîëîæèòåëüíàÿ îáðàòíàÿ ñâÿçü). Çàìå÷àòåëüíîå ñâîé-

ñòâî ÔÈÌ — åãî ñïîñîáíîñòü ê àâòîêàòàëèòè÷åñêîìó ñàìîðàçìíîæåíèþ,

ò. å. îí ìîæåò ôîñôîðèëèðîâàòü ñàì ñåáÿ è, ñëåäîâàòåëüíî, àêòèâèðîâàòü.

Ôàêòîð ñîçðåâàíèÿ âûçûâàåò ðàçðóøåíèå îáîëî÷êè ÿäðà îîöèòà, ðàçðóøå-

íèå ÿäðûøåê è ìèãðàöèþ õðîìîñîì ê áóäóùåìó àíèìàëüíîìó ïîëþñó, ãäå

è ïðîèçîéäóò äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ.

Îñíîâíàÿ îñîáåííîñòü äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ â îîöèòàõ ñîñòîèò â òîì, ÷òî

ýòè äåëåíèÿ ðåçêî íåðàâíîìåðíû. Â ðåçóëüòàòå ïåðâîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ

ïîëîâèíà õðîìîñîìíîãî íàáîðà âûòàëêèâàåòñÿ â î÷åíü ìàëåíüêóþ êëåò-

êó — ðåäóêöèîííîå (ïîëÿðíîå èëè íàïðàâèòåëüíîå) òåëüöå. Âïîñëåäñòâèè

ýòà êëåòêà äåëèòñÿ íà äâå ñòîëü æå ìàëûå, è íèêàêîãî ó÷àñòèÿ â äàëüíåéøåì

ðàçâèòèè îíè íå ïðèíèìàþò. ßéöåêëåòêà ïîñëå âûäåëåíèÿ ïåðâîãî ðåäóê-

öèîííîãî òåëüöà íàçûâàåòñÿ îîöèòîì II ïîðÿäêà. Âòîðîå äåëåíèå ñîçðåâà-

íèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì âûäåëåíèÿ âòîðîãî ðåäóêöèîííîãî òåëüöà òàêèõ
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æå ðàçìåðîâ, êàê è ïåðâîå. Ïîñëå åãî âûäåëåíèÿ îîöèò II ïîðÿäêà ïðåâðàùà-

åòñÿ â çðåëîå ÿéöî (ðèñ. 8).

Êîëè÷åñòâî ÿèö, ñîçðåâàþùèõ îäíîâðåìåííî, ðåäêî äîñòèãàåò 15,

îáû÷íî èõ áûâàåò ìåíüøå, èíîãäà òîëüêî îäíî (÷åëîâåê). Ó áîëüøèíñòâà

æèâîòíûõ òå÷åíèå ìåéîçà îñòàíàâëèâàåòñÿ íà íåêîòîðîì ýòàïå ñîçðåâàíèÿ

(áëîê ìåéîçà), à äëÿ äàëüíåéøåãî åãî ïðîòåêàíèÿ òðåáóåòñÿ îïëîäîòâîðå-

íèå ÿéöåêëåòêè ñïåðìàòîçîèäîì (èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿþò ìîðñêèå åæè è

íåêîòîðûå êèøå÷íîïîëîñòíûå). Ðàçëè÷àþò òðè òèïà áëîêà ìåéîçà (èìåííî

íà ýòîì ýòàïå ïðîèñõîäèò îâóëÿöèÿ ÿéöåêëåòêè):

� íà ñòàäèè äèàêèíåçà (ãóáêè, ìîëëþñêè, îòäåëüíûå ïðåäñòàâèòåëè

ïëîñêèõ, êðóãëûõ, êîëü÷àòûõ ÷åðâåé, ìëåêîïèòàþùèå: ñîáàêà, ëèñà, ëî-

øàäü);

� ìåòàôàçû 1-ãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ (ãóáêè, íåìåðòèíû, êîëü÷àòûå

÷åðâè, íàñåêîìûå);

� ìåòàôàçû 2-ãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ (õîðäîâûå; ó ëåòó÷èõ ìûøåé áëîê

ìåéîçà íàñòóïàåò â àíàôàçå 2-ãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ).
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Ðèñ. 8. Îîöèò II ïîðÿäêà ïîñëå îâóëÿöèè
(ïî Àëìàçîâó, Ñóòóëîâó, 1978):

1 — ïåðâîå ðåäóêöèîííîå òåëüöå; 2 — âåðå-
òåíî âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ; 3 — áëåñ-

òÿùàÿ çîíà; 4 — ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè



Ïîëÿðèçàöèÿ ÿéöåêëåòêè

Ïîëþñ ÿéöåêëåòêè, íà êîòîðîì âûäåëÿþòñÿ ðåäóêöèîííûå òåëüöà, íà-

çûâàåòñÿ àíèìàëüíûì, à ïðîòèâîïîëîæíûé åìó — âåãåòàòèâíûì.

Àíèìàëüíî-âåãåòàòèâíàÿ îñü îðèåíòèðóåò ïîñëåäóþùèå ìîðôîãåíåòè-

÷åñêèå ïðîöåññû: ïåðâûå äâå áîðîçäû äðîáëåíèÿ îïëîäîòâîðåííîé ÿéöå-

êëåòêè, êàê ïðàâèëî, ïðîõîäÿò ïî âçàèìíî ïåðïåíäèêóëÿðíûì ìåðèäèàíàì,

ïåðåñåêàþùèìñÿ íà àíèìàëüíîì è âåãåòàòèâíîì ïîëþñàõ.

Ïåðâûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðîÿâëåíèÿ ïîëÿðèçàöèè ïðèóðî÷åíû ê ïå-

ðèîäó âèòåëëîãåíåçà. Ó áîëüøèíñòâà ÿéöåêëåòîê æåëòîê îòêëàäûâàåòñÿ

ïðåèìóùåñòâåííî â âåãåòàòèâíîì ïîëóøàðèè, à ÿäðî îîöèòà îòòåñíÿåòñÿ â

àíèìàëüíîå ïîëóøàðèå, ãäå áîëüøå ñâîáîäíîé öèòîïëàçìû. Ïîëÿðèçàöèÿ

ñòàíîâèòñÿ óñòîé÷èâîé è íåîáðàòèìîé â ïåðèîä âûäåëåíèÿ âòîðîãî ðåäóê-

öèîííîãî òåëüöà.

Ñòðîåíèå ÿè÷íèêà ìëåêîïèòàþùåãî

Ðàçâèòèå ÿéöåêëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì â ÿè÷íè-

êå (ðèñ. 9).

ßè÷íèê — ïàðíûé îðãàí, ïîêðûòûé ñ ïîâåðõíîñòè áðþøèíîé è ýíäî-

òåëèåì. Ñîáñòâåííî ÿè÷íèê ïîêðûò ñïåöèàëüíûì òèïîì ýïèòåëèÿ — ãåðìè-

íàòèâíûì, èëè çàðîäûøåâûì, ýïèòåëèåì. Èìåííî îí ÿâëÿåòñÿ ïîñòàâùè-

êîì ìîëîäûõ íåäèôôåðåíöèðîâàííûõ ïîëîâûõ êëåòîê.

Ïî ïåðèôåðèè ÿè÷íèêà ðàñïîëîæåíû ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû,

ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé îîöèò I ïîðÿäêà, íàõîäÿùèéñÿ â äèïëîòåíå ïðîôàçû

ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà, ïîêðûòûé ñëîåì ïëîñêèõ ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê.

Ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû — ýòî ðåçåðâ ïîëîâûõ êëåòîê, â êîòîðûõ çà-

âåðøåíèå ïðîôàçû ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà è äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ïðî-

èñõîäèò ëèøü ïðè ïîëîâîì ñîçðåâàíèè.

Ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû ïîðöèÿìè âñòóïàþò â ñòàäèþ ðîñòà â òå-

÷åíèå âñåé æèçíè ñàìêè. Ïî ìåðå ðîñòà ôîëëèêóëîâ óâåëè÷èâàåòñÿ è ðàçìåð

ñàìîé ïîëîâîé êëåòêè. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ îáðàçóþò-

ñÿ èç êîðêîâîãî ñëîÿ ÿè÷íèêà. Îîöèòû, îêðóæåííûå òÿæàìè ôîëëèêóëÿð-

íûõ êëåòîê, âíåäðÿþòñÿ â ñîåäèíèòåëüíîòêàííóþ ñòðîìó ÿè÷íèêà.

Ïîñòåïåííî âîêðóã èõ öèòîëåììû ïîÿâëÿåòñÿ áëåñòÿùàÿ çîíà, ñíàðóæè

îò êîòîðîé íà áàçàëüíîé ìåìáðàíå â 1—2 ñëîÿ ðàñïîëàãàþòñÿ êóáè÷åñêèå

ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè. Ôîëëèêóëû, ñîñòîÿùèå èç ðàñòóùåãî îîöèòà, áëåñ-

òÿùåé îáîëî÷êè è ñëîÿ êóáè÷åñêîãî ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ, íàçûâàþòñÿ

ïåðâè÷íûìè ôîëëèêóëàìè.
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Õàðàêòåðíàÿ èõ îñîáåííîñòü — íàëè÷èå áëåñòÿùåé çîíû, ñîñòîÿùåé èç

êèñëûõ è íåéòðàëüíûõ ãëèêîçàìèíîãëèêàíîâ. Áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà — ýòî

íåêëåòî÷íîå îáðàçîâàíèå, ñîñòîÿùåå èç ãëèêîïðîòåèíîâ è ãëèêîçàìèíîãëè-

êàíîâ, ïîýòîìó îíà êàæåòñÿ ïðîçðà÷íîé. Åñëè ïðîèçîøëî îïëîäîòâîðåíèå

îâîöèòà, òî îíà ñîõðàíÿåòñÿ ó çàðîäûøà âïëîòü äî åãî èìïëàíòàöèè â ñòåí-

êó ìàòêè è âûïîëíÿåò ðÿä âàæíåéøèõ ôóíêöèé.

Áóäó÷è ïðîíèöàåìîé äëÿ ìèêðîìîëåêóë è áàðüåðîì äëÿ ìàêðîìîëåêó-

ëÿðíûõ ñîåäèíåíèé, áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà îáåñïå÷èâàåò çàùèòó êàê ñàìîé

ïîëîâîé êëåòêè, òàê è çàðîäûøà. Åå ïðîòåêòèâíàÿ ôóíêöèÿ ïî îòíîøåíèþ ê

çàðîäûøó îñîáåííî âàæíà â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îðãàíèçì ìàòåðè ñåíñèáèëè-

çèðîâàí ê îòöîâñêèì àëëîàíòèãåíàì.

Ãëàâíàÿ ôóíêöèÿ ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ — èçáèðàòåëüíûé òðàíñ-

ïîðò ê îîöèòó íåîáõîäèìûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ñèíòåçèðóåìûõ â ïå÷åíè
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Ðèñ. 9. Ñòðîåíèå ÿè÷íèêà ÷åëîâåêà (ïî Àëìàçîâó, Ñóòóëîâó, 1978):
1 — çà÷àòêîâûé (ãåðìèíàòèâíûé) ýïèòåëèé; 2 — áåëî÷íàÿ îáîëî÷êà; 3 — êîð-
êîâîå âåùåñòâî; 4 — ïåðâè÷íûå, ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû; 5 — ðàñòóùèé
ôîëëèêóë; 6 — Ãðààôîâ ïóçûðåê; 7 — ïîëîñòü Ãðààôîâà ïóçûðüêà; 8 — ÿéöå-
êëåòêà; 9 — corona radiata; 10 — ïóçûð÷àòûé ôîëëèêóë, â êîòîðîì ÿéöåíîñ-
íûé áóãîðîê è îîöèò íå ïîëíîñòüþ ïîïàëè â ñðåç; 11 — æåëòîå òåëî; 12 — àò-
ðåòè÷åñêîå òåëî; 13 — ñîåäèíèòåëüíàÿ òêàíü è êðîâåíîñíûå ñîñóäû; 14 — ñî-

åäèíèòåëüíîòêàííàÿ îáîëî÷êà ôîëëèêóëà; 15 — îîöèò II ïîðÿäêà



Ïîëÿðèçàöèÿ ÿéöåêëåòêè

Ïîëþñ ÿéöåêëåòêè, íà êîòîðîì âûäåëÿþòñÿ ðåäóêöèîííûå òåëüöà, íà-

çûâàåòñÿ àíèìàëüíûì, à ïðîòèâîïîëîæíûé åìó — âåãåòàòèâíûì.

Àíèìàëüíî-âåãåòàòèâíàÿ îñü îðèåíòèðóåò ïîñëåäóþùèå ìîðôîãåíåòè-

÷åñêèå ïðîöåññû: ïåðâûå äâå áîðîçäû äðîáëåíèÿ îïëîäîòâîðåííîé ÿéöå-

êëåòêè, êàê ïðàâèëî, ïðîõîäÿò ïî âçàèìíî ïåðïåíäèêóëÿðíûì ìåðèäèàíàì,

ïåðåñåêàþùèìñÿ íà àíèìàëüíîì è âåãåòàòèâíîì ïîëþñàõ.

Ïåðâûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðîÿâëåíèÿ ïîëÿðèçàöèè ïðèóðî÷åíû ê ïå-

ðèîäó âèòåëëîãåíåçà. Ó áîëüøèíñòâà ÿéöåêëåòîê æåëòîê îòêëàäûâàåòñÿ

ïðåèìóùåñòâåííî â âåãåòàòèâíîì ïîëóøàðèè, à ÿäðî îîöèòà îòòåñíÿåòñÿ â

àíèìàëüíîå ïîëóøàðèå, ãäå áîëüøå ñâîáîäíîé öèòîïëàçìû. Ïîëÿðèçàöèÿ

ñòàíîâèòñÿ óñòîé÷èâîé è íåîáðàòèìîé â ïåðèîä âûäåëåíèÿ âòîðîãî ðåäóê-

öèîííîãî òåëüöà.

Ñòðîåíèå ÿè÷íèêà ìëåêîïèòàþùåãî

Ðàçâèòèå ÿéöåêëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì â ÿè÷íè-

êå (ðèñ. 9).

ßè÷íèê — ïàðíûé îðãàí, ïîêðûòûé ñ ïîâåðõíîñòè áðþøèíîé è ýíäî-

òåëèåì. Ñîáñòâåííî ÿè÷íèê ïîêðûò ñïåöèàëüíûì òèïîì ýïèòåëèÿ — ãåðìè-

íàòèâíûì, èëè çàðîäûøåâûì, ýïèòåëèåì. Èìåííî îí ÿâëÿåòñÿ ïîñòàâùè-

êîì ìîëîäûõ íåäèôôåðåíöèðîâàííûõ ïîëîâûõ êëåòîê.

Ïî ïåðèôåðèè ÿè÷íèêà ðàñïîëîæåíû ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû,

ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé îîöèò I ïîðÿäêà, íàõîäÿùèéñÿ â äèïëîòåíå ïðîôàçû

ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà, ïîêðûòûé ñëîåì ïëîñêèõ ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê.

Ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû — ýòî ðåçåðâ ïîëîâûõ êëåòîê, â êîòîðûõ çà-

âåðøåíèå ïðîôàçû ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà è äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ïðî-

èñõîäèò ëèøü ïðè ïîëîâîì ñîçðåâàíèè.

Ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû ïîðöèÿìè âñòóïàþò â ñòàäèþ ðîñòà â òå-

÷åíèå âñåé æèçíè ñàìêè. Ïî ìåðå ðîñòà ôîëëèêóëîâ óâåëè÷èâàåòñÿ è ðàçìåð

ñàìîé ïîëîâîé êëåòêè. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè ìëåêîïèòàþùèõ îáðàçóþò-

ñÿ èç êîðêîâîãî ñëîÿ ÿè÷íèêà. Îîöèòû, îêðóæåííûå òÿæàìè ôîëëèêóëÿð-

íûõ êëåòîê, âíåäðÿþòñÿ â ñîåäèíèòåëüíîòêàííóþ ñòðîìó ÿè÷íèêà.

Ïîñòåïåííî âîêðóã èõ öèòîëåììû ïîÿâëÿåòñÿ áëåñòÿùàÿ çîíà, ñíàðóæè

îò êîòîðîé íà áàçàëüíîé ìåìáðàíå â 1—2 ñëîÿ ðàñïîëàãàþòñÿ êóáè÷åñêèå

ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè. Ôîëëèêóëû, ñîñòîÿùèå èç ðàñòóùåãî îîöèòà, áëåñ-

òÿùåé îáîëî÷êè è ñëîÿ êóáè÷åñêîãî ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ, íàçûâàþòñÿ

ïåðâè÷íûìè ôîëëèêóëàìè.
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Õàðàêòåðíàÿ èõ îñîáåííîñòü — íàëè÷èå áëåñòÿùåé çîíû, ñîñòîÿùåé èç

êèñëûõ è íåéòðàëüíûõ ãëèêîçàìèíîãëèêàíîâ. Áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà — ýòî

íåêëåòî÷íîå îáðàçîâàíèå, ñîñòîÿùåå èç ãëèêîïðîòåèíîâ è ãëèêîçàìèíîãëè-

êàíîâ, ïîýòîìó îíà êàæåòñÿ ïðîçðà÷íîé. Åñëè ïðîèçîøëî îïëîäîòâîðåíèå

îâîöèòà, òî îíà ñîõðàíÿåòñÿ ó çàðîäûøà âïëîòü äî åãî èìïëàíòàöèè â ñòåí-

êó ìàòêè è âûïîëíÿåò ðÿä âàæíåéøèõ ôóíêöèé.

Áóäó÷è ïðîíèöàåìîé äëÿ ìèêðîìîëåêóë è áàðüåðîì äëÿ ìàêðîìîëåêó-

ëÿðíûõ ñîåäèíåíèé, áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà îáåñïå÷èâàåò çàùèòó êàê ñàìîé

ïîëîâîé êëåòêè, òàê è çàðîäûøà. Åå ïðîòåêòèâíàÿ ôóíêöèÿ ïî îòíîøåíèþ ê

çàðîäûøó îñîáåííî âàæíà â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îðãàíèçì ìàòåðè ñåíñèáèëè-

çèðîâàí ê îòöîâñêèì àëëîàíòèãåíàì.

Ãëàâíàÿ ôóíêöèÿ ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ — èçáèðàòåëüíûé òðàíñ-

ïîðò ê îîöèòó íåîáõîäèìûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ñèíòåçèðóåìûõ â ïå÷åíè
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Ðèñ. 9. Ñòðîåíèå ÿè÷íèêà ÷åëîâåêà (ïî Àëìàçîâó, Ñóòóëîâó, 1978):
1 — çà÷àòêîâûé (ãåðìèíàòèâíûé) ýïèòåëèé; 2 — áåëî÷íàÿ îáîëî÷êà; 3 — êîð-
êîâîå âåùåñòâî; 4 — ïåðâè÷íûå, ïðèìîðäèàëüíûå ôîëëèêóëû; 5 — ðàñòóùèé
ôîëëèêóë; 6 — Ãðààôîâ ïóçûðåê; 7 — ïîëîñòü Ãðààôîâà ïóçûðüêà; 8 — ÿéöå-
êëåòêà; 9 — corona radiata; 10 — ïóçûð÷àòûé ôîëëèêóë, â êîòîðîì ÿéöåíîñ-
íûé áóãîðîê è îîöèò íå ïîëíîñòüþ ïîïàëè â ñðåç; 11 — æåëòîå òåëî; 12 — àò-
ðåòè÷åñêîå òåëî; 13 — ñîåäèíèòåëüíàÿ òêàíü è êðîâåíîñíûå ñîñóäû; 14 — ñî-

åäèíèòåëüíîòêàííàÿ îáîëî÷êà ôîëëèêóëà; 15 — îîöèò II ïîðÿäêà



èëè äðóãèõ îðãàíàõ ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè âûäå-

ëÿþò áåëêè, èäóùèå íà ïîñòðîåíèå âòîðè÷íîé îáîëî÷êè ÿéöåêëåòêè. Êàê ñî

ñòîðîíû ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, òàê è ñî ñòîðîíû ôîëëèêóëÿðíûõ êëå-

òîê èìåþòñÿ âîðñèíêè, îíè óâåëè÷èâàþò ïëîòíîñòü ñîïðèêîñíîâåíèÿ, îáåñ-

ïå÷èâàþò óñëîâèÿ äëÿ òðîôèêè.
Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ïåðâè÷íîãî ôîëëèêóëà òà ÷àñòü ñîåäèíèòåëüíîé

òêàíè, êîòîðàÿ îêðóæàåò ôîëëèêóë, óïëîòíÿåòñÿ è ôîðìèðóåòñÿ âíåøíÿÿ
ñîåäèíèòåëüíîòêàííàÿ îáîëî÷êà — òåêà. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè èãðàþò
ðîëü íå òîëüêî îïîðíûõ, òðîôè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ, íî âìåñòå ñ ñîåäèíèòåëü-
íîòêàííûìè êëåòêàìè òåêè ÿâëÿþòñÿ æåëåçîé âíóòðåííåé ñåêðåöèè, âûðà-
áàòûâàþùåé ýñòðîãåí. Êðîìå òîãî, íà íèõ ðàñïîëîæåíû ðåöåïòîðû ê ãîíà-
äîòðîïíûì ãîðìîíàì ãèïîôèçà, ïîä âîçäåéñòâèåì êîòîðûõ îñóùåñòâëÿþò-
ñÿ ðàçâèòèå ôîëëèêóëîâ è îîãåíåç.

Ôîëëèêóëû, îäíîñëîéíûå âíà÷àëå, â ðåçóëüòàòå ðàçìíîæåíèÿ ôîëëèêó-
ëÿðíûõ êëåòîê ñòàíîâÿòñÿ ìíîãîñëîéíûìè. Çàòåì ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè
íà÷èíàþò âûäåëÿòü ôîëëèêóëÿðíóþ æèäêîñòü è ïîñòåïåííî ðåçîðáèðî-
âàòüñÿ. Íà èõ ìåñòå âîçíèêàþò ïîëîñòè, êîòîðûå çàòåì ñëèâàþòñÿ â îäíó.
Â íàðóæíóþ îáîëî÷êó ôîëëèêóëà âðàñòàþò ìíîãî÷èñëåííûå êðîâåíîñíûå
êàïèëëÿðû, è îíà äèôôåðåíöèðóåòñÿ íà äâà ñëîÿ (âíóòðåííèé è íàðóæíûé).
Òàêèå ôîëëèêóëû íàçûâàþò âòîðè÷íûìè. Îîöèò âî âòîðè÷íîì ôîëëèêóëå
âñå åùå íàõîäèòñÿ íà ñòàäèè äèïëîòåíû ïðîôàçû ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà.

Íà çàêëþ÷èòåëüíîé ñòàäèè ðåçîðáöèè ôîëëèêóë íàçûâàåòñÿ çðåëûì
(òðåòè÷íûì) èëè Ãðààôîâûì ïóçûðüêîì. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè îáðàçó-
þò ñòåíêó Ãðààôîâà ïóçûðüêà (çåðíèñòàÿ îáîëî÷êà) è ñåêðåòèðóþò ôîëëè-
êóëÿðíóþ æèäêîñòü, â ñîñòàâ êîòîðîé âõîäÿò ýñòðîãåíû. Ñàìà ÿéöåêëåòêà
íàõîäèòñÿ â Ãðààôîâîì ïóçûðüêå íà íîæêå — ÿéöåíîñíîì áóãîðêå. Ôîëëè-
êóëÿðíûå êëåòêè òàêæå îêðóæàþò ÿéöåêëåòêó — ëó÷èñòûé âåíåö (corona
radiata).

Ñíàðóæè òðåòè÷íûé ôîëëèêóë ïîêðûò òîíêîé áàçàëüíîé ìåìáðàíîé è
òåêàëüíîé îáîëî÷êîé, ñîäåðæàùåé ñîñóäû âî âíóòðåííåé ÷àñòè è ìûøå÷-
íûå êëåòêè â íàðóæíîé. Ïóçûð÷àòûé ôîëëèêóë äîñòèãàåò òàêîãî ðàçìåðà,
÷òî âûïÿ÷èâàåò ïîâåðõíîñòü ÿè÷íèêà, ïðè÷åì ÿéöåíîñíûé áóãîðîê ñ îîöè-
òîì îêàçûâàåòñÿ â âûñòóïàþùåé ÷àñòè ïóçûðüêà (ñòèãìà).

Çàòåì ñòåíêà Ãðààôîâà ïóçûðüêà ðàçðûâàåòñÿ, ÿéöåêëåòêà îñâîáîæäà-
åòñÿ è âûõîäèò â áðþøíóþ ïîëîñòü, îêðóæåííàÿ ñëîåì ïðèëèïøèõ ôîëëè-
êóëÿðíûõ êëåòîê (ðèñ. 10).

Â îîöèòå òðåòè÷íîãî ôîëëèêóëà ðåèíèöèèðóåòñÿ ìåéîç, çàâåðøàåòñÿ
ïåðâîå è íà÷èíàåòñÿ âòîðîå äåëåíèå ñîçðåâàíèÿ, âîçíèêàåò îîöèò II ïîðÿäêà
è ïåðâîå ðåäóêöèîííîå òåëüöå. Îáùàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ïðè-
ìîðäèàëüíîãî ôîëëèêóëà äî ñòàäèè ïðåîâóëÿòîðíîãî ôîëëèêóëà ó ÷åëîâåêà
ñîñòàâëÿåò îêîëî 120 ñóòîê.
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Ïðîöåññ âûõîäà ÿéöåêëåòêè èç Ãðààôîâà ïóçûðüêà â áðþøíóþ ïî-
ëîñòü íàçûâàåòñÿ îâóëÿöèåé. Ó áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ îíà ïðî-
èñõîäèò íà ñòàäèè ìåòàôàçû âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ îîöèòà. Çàâåð-
øåíèå âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ, ïðè êîòîðîì îáðàçóåòñÿ ÿéöåêëåòêà,
è îáðàçîâàíèå âòîðîãî ðåäóêöèîííîãî òåëüöà ïðîèñõîäèò òîëüêî â ïðî-
öåññå îïëîäîòâîðåíèÿ.

Ëèøü íåêîòîðûå èç âñòóïèâøèõ â ðîñò îîöèòîâ è ôîëëèêóëîâ äîñòèãà-
þò ïðåîâóëÿòîðíîãî ðàçìåðà, ñîçðåâàþò, âñòóïàþò â ôàçó âòîðîãî äåëåíèÿ
ñîçðåâàíèÿ è ìîãóò áûòü îïëîäîòâîðåíû. Áîëüøèíñòâî îîöèòîâ â ðàñòóùèõ
è ñîçðåâàþùèõ ôîëëèêóëàõ â ðàçíûå ïåðèîäû ñâîåãî ðîñòà ïðåòåðïåâàþò
îáðàòíîå ðàçâèòèå (àòðåçèþ). Äëÿ òàêèõ ôîëëèêóëîâ õàðàêòåðíû ïðîãðåñ-
ñèðóþùåå óïëîòíåíèå ÿéöåêëåòêè, óòîëùåíèå ïðîçðà÷íîé çîíû, ðåãðåññèÿ
ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ, ëèçèñ îðãàíåëë, êîðòèêàëüíûõ ãðàíóë, ñìîðùè-
âàíèå ÿäðà. Áëåñòÿùàÿ çîíà óòðà÷èâàåò ñâîþ øàðîâèäíóþ ôîðìó è ñòàíî-
âèòñÿ ñêëàä÷àòîé, óòîëùàåòñÿ è ãèàëèíèçèðóåòñÿ.

Õàðàêòåðíûé ïðèçíàê àòðåòè÷åñêîãî òåëà — íàëè÷èå â åãî öåíòðå
áëåñòÿùåé îáîëî÷êè îîöèòà. Â öåíòðå àòðåòè÷åñêîãî òåëà ìîæåò áûòü
ðàñïîëîæåí ïîãèáàþùèé îîîöèò, ëèáî òîëüêî îñòàòêè óïëîòíåííîé ïðî-
çðà÷íîé çîíû, ëèáî ñîåäèíèòåëüíîòêàííûé ðóáåö (íà êîíå÷íîé ñòàäèè
ðàçâèòèÿ).
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Ðèñ. 10. Ðàçâèòèå ôîëëèêóëîâ â ÿè÷íèêå ÷åëîâåêà
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èëè äðóãèõ îðãàíàõ ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè âûäå-

ëÿþò áåëêè, èäóùèå íà ïîñòðîåíèå âòîðè÷íîé îáîëî÷êè ÿéöåêëåòêè. Êàê ñî

ñòîðîíû ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, òàê è ñî ñòîðîíû ôîëëèêóëÿðíûõ êëå-

òîê èìåþòñÿ âîðñèíêè, îíè óâåëè÷èâàþò ïëîòíîñòü ñîïðèêîñíîâåíèÿ, îáåñ-

ïå÷èâàþò óñëîâèÿ äëÿ òðîôèêè.
Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ïåðâè÷íîãî ôîëëèêóëà òà ÷àñòü ñîåäèíèòåëüíîé

òêàíè, êîòîðàÿ îêðóæàåò ôîëëèêóë, óïëîòíÿåòñÿ è ôîðìèðóåòñÿ âíåøíÿÿ
ñîåäèíèòåëüíîòêàííàÿ îáîëî÷êà — òåêà. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè èãðàþò
ðîëü íå òîëüêî îïîðíûõ, òðîôè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ, íî âìåñòå ñ ñîåäèíèòåëü-
íîòêàííûìè êëåòêàìè òåêè ÿâëÿþòñÿ æåëåçîé âíóòðåííåé ñåêðåöèè, âûðà-
áàòûâàþùåé ýñòðîãåí. Êðîìå òîãî, íà íèõ ðàñïîëîæåíû ðåöåïòîðû ê ãîíà-
äîòðîïíûì ãîðìîíàì ãèïîôèçà, ïîä âîçäåéñòâèåì êîòîðûõ îñóùåñòâëÿþò-
ñÿ ðàçâèòèå ôîëëèêóëîâ è îîãåíåç.

Ôîëëèêóëû, îäíîñëîéíûå âíà÷àëå, â ðåçóëüòàòå ðàçìíîæåíèÿ ôîëëèêó-
ëÿðíûõ êëåòîê ñòàíîâÿòñÿ ìíîãîñëîéíûìè. Çàòåì ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè
íà÷èíàþò âûäåëÿòü ôîëëèêóëÿðíóþ æèäêîñòü è ïîñòåïåííî ðåçîðáèðî-
âàòüñÿ. Íà èõ ìåñòå âîçíèêàþò ïîëîñòè, êîòîðûå çàòåì ñëèâàþòñÿ â îäíó.
Â íàðóæíóþ îáîëî÷êó ôîëëèêóëà âðàñòàþò ìíîãî÷èñëåííûå êðîâåíîñíûå
êàïèëëÿðû, è îíà äèôôåðåíöèðóåòñÿ íà äâà ñëîÿ (âíóòðåííèé è íàðóæíûé).
Òàêèå ôîëëèêóëû íàçûâàþò âòîðè÷íûìè. Îîöèò âî âòîðè÷íîì ôîëëèêóëå
âñå åùå íàõîäèòñÿ íà ñòàäèè äèïëîòåíû ïðîôàçû ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà.

Íà çàêëþ÷èòåëüíîé ñòàäèè ðåçîðáöèè ôîëëèêóë íàçûâàåòñÿ çðåëûì
(òðåòè÷íûì) èëè Ãðààôîâûì ïóçûðüêîì. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè îáðàçó-
þò ñòåíêó Ãðààôîâà ïóçûðüêà (çåðíèñòàÿ îáîëî÷êà) è ñåêðåòèðóþò ôîëëè-
êóëÿðíóþ æèäêîñòü, â ñîñòàâ êîòîðîé âõîäÿò ýñòðîãåíû. Ñàìà ÿéöåêëåòêà
íàõîäèòñÿ â Ãðààôîâîì ïóçûðüêå íà íîæêå — ÿéöåíîñíîì áóãîðêå. Ôîëëè-
êóëÿðíûå êëåòêè òàêæå îêðóæàþò ÿéöåêëåòêó — ëó÷èñòûé âåíåö (corona
radiata).

Ñíàðóæè òðåòè÷íûé ôîëëèêóë ïîêðûò òîíêîé áàçàëüíîé ìåìáðàíîé è
òåêàëüíîé îáîëî÷êîé, ñîäåðæàùåé ñîñóäû âî âíóòðåííåé ÷àñòè è ìûøå÷-
íûå êëåòêè â íàðóæíîé. Ïóçûð÷àòûé ôîëëèêóë äîñòèãàåò òàêîãî ðàçìåðà,
÷òî âûïÿ÷èâàåò ïîâåðõíîñòü ÿè÷íèêà, ïðè÷åì ÿéöåíîñíûé áóãîðîê ñ îîöè-
òîì îêàçûâàåòñÿ â âûñòóïàþùåé ÷àñòè ïóçûðüêà (ñòèãìà).

Çàòåì ñòåíêà Ãðààôîâà ïóçûðüêà ðàçðûâàåòñÿ, ÿéöåêëåòêà îñâîáîæäà-
åòñÿ è âûõîäèò â áðþøíóþ ïîëîñòü, îêðóæåííàÿ ñëîåì ïðèëèïøèõ ôîëëè-
êóëÿðíûõ êëåòîê (ðèñ. 10).

Â îîöèòå òðåòè÷íîãî ôîëëèêóëà ðåèíèöèèðóåòñÿ ìåéîç, çàâåðøàåòñÿ
ïåðâîå è íà÷èíàåòñÿ âòîðîå äåëåíèå ñîçðåâàíèÿ, âîçíèêàåò îîöèò II ïîðÿäêà
è ïåðâîå ðåäóêöèîííîå òåëüöå. Îáùàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ïðè-
ìîðäèàëüíîãî ôîëëèêóëà äî ñòàäèè ïðåîâóëÿòîðíîãî ôîëëèêóëà ó ÷åëîâåêà
ñîñòàâëÿåò îêîëî 120 ñóòîê.
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Ïðîöåññ âûõîäà ÿéöåêëåòêè èç Ãðààôîâà ïóçûðüêà â áðþøíóþ ïî-
ëîñòü íàçûâàåòñÿ îâóëÿöèåé. Ó áîëüøèíñòâà ìëåêîïèòàþùèõ îíà ïðî-
èñõîäèò íà ñòàäèè ìåòàôàçû âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ îîöèòà. Çàâåð-
øåíèå âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ, ïðè êîòîðîì îáðàçóåòñÿ ÿéöåêëåòêà,
è îáðàçîâàíèå âòîðîãî ðåäóêöèîííîãî òåëüöà ïðîèñõîäèò òîëüêî â ïðî-
öåññå îïëîäîòâîðåíèÿ.

Ëèøü íåêîòîðûå èç âñòóïèâøèõ â ðîñò îîöèòîâ è ôîëëèêóëîâ äîñòèãà-
þò ïðåîâóëÿòîðíîãî ðàçìåðà, ñîçðåâàþò, âñòóïàþò â ôàçó âòîðîãî äåëåíèÿ
ñîçðåâàíèÿ è ìîãóò áûòü îïëîäîòâîðåíû. Áîëüøèíñòâî îîöèòîâ â ðàñòóùèõ
è ñîçðåâàþùèõ ôîëëèêóëàõ â ðàçíûå ïåðèîäû ñâîåãî ðîñòà ïðåòåðïåâàþò
îáðàòíîå ðàçâèòèå (àòðåçèþ). Äëÿ òàêèõ ôîëëèêóëîâ õàðàêòåðíû ïðîãðåñ-
ñèðóþùåå óïëîòíåíèå ÿéöåêëåòêè, óòîëùåíèå ïðîçðà÷íîé çîíû, ðåãðåññèÿ
ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ, ëèçèñ îðãàíåëë, êîðòèêàëüíûõ ãðàíóë, ñìîðùè-
âàíèå ÿäðà. Áëåñòÿùàÿ çîíà óòðà÷èâàåò ñâîþ øàðîâèäíóþ ôîðìó è ñòàíî-
âèòñÿ ñêëàä÷àòîé, óòîëùàåòñÿ è ãèàëèíèçèðóåòñÿ.

Õàðàêòåðíûé ïðèçíàê àòðåòè÷åñêîãî òåëà — íàëè÷èå â åãî öåíòðå
áëåñòÿùåé îáîëî÷êè îîöèòà. Â öåíòðå àòðåòè÷åñêîãî òåëà ìîæåò áûòü
ðàñïîëîæåí ïîãèáàþùèé îîîöèò, ëèáî òîëüêî îñòàòêè óïëîòíåííîé ïðî-
çðà÷íîé çîíû, ëèáî ñîåäèíèòåëüíîòêàííûé ðóáåö (íà êîíå÷íîé ñòàäèè
ðàçâèòèÿ).
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Çàâåðøàþùèå ýòàïû ïåðèîäà áîëüøîãî ðîñòà îîöèòà è ôîëëèêóëà, ñî-
çðåâàíèå è îâóëÿöèÿ ïðîèñõîäÿò ïåðèîäè÷åñêè è çàâèñÿò îò öèêëè÷åñêîé
äåÿòåëüíîñòè ñèñòåìû ãèïîòàëàìóñ — ãèïîôèç — ÿè÷íèêè.

Ïîìèìî óêàçàííûõ ñòðóêòóð â ÿè÷íèêå ìëåêîïèòàþùèõ íàõîäÿòñÿ ðàç-
ëè÷íûå âèäû æåëòûõ òåë. Ïîä âëèÿíèåì ëþòåèíèçèðóþùåãî ãîðìîíà,
âûçâàâøåãî îâóëÿöèþ, ýëåìåíòû ñòåíêè ëîïíóâøåãî ïóçûðüêà ïðåòåðïåâà-
þò èçìåíåíèÿ, ïðèâîäÿùèå ê ôîðìèðîâàíèþ æåëòîãî òåëà. Êëåòêè ôîëëè-
êóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ ãèïåðòðîôèðóþòñÿ è â íèõ íàêàïëèâàåòñÿ æåëòûé ïèã-
ìåíò ëþòåèí — îáðàçóþòñÿ ëþòåèíîâûå êëåòêè. Ê ñòåíêå Ãðààôîâà ïó-
çûðüêà ïîäõîäÿò êðîâåíîñíûå ñîñóäû, êîòîðûå ñïîñîáñòâóþò ñîõðàíåíèþ
è ðîñòó ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè.

Ñóùåñòâóåò äâà òèïà æåëòûõ òåë.
Îâàðèàëüíîå æåëòîå òåëî. Ñóùåñòâóåò â òå÷åíèå âòîðîãî ïåðèîäà

ìåíñòðóàëüíîãî öèêëà (ñ 14—16 ïî 26—28-é äåíü). Â ðàçëè÷íûå ïåðèîäû
îâàðèàëüíîãî öèêëà îíî îáëàäàåò ãîðìîíàëüíîé àêòèâíîñòüþ — âûäåëÿåò
ïðîãåñòåðîí (ãîðìîíàëüíàÿ àêòèâíîñòü ñíèæàåòñÿ ê êîíöó öèêëà).

Æåëòîå òåëî áåðåìåííîñòè. Ôîðìèðóåòñÿ, êîãäà íàñòóïàåò áåðåìåí-
íîñòü. Îíî ñóùåñòâóåò ãîðàçäî äîëüøå, áîëåå àêòèâíî â ôóíêöèîíàëüíîì
ïëàíå è èìååò áîëüøèå ðàçìåðû (áîëåå 5 ñì), ÷åì îâàðèàëüíîå æåëòîå òåëî
(1,5—2 ñì). Íà÷èíàÿ ñ 3—4 ìåñÿöåâ áåðåìåííîñòè ôóíêöèþ îáðàçîâàíèÿ
ïðîãåñòåðîíà áåðåò íà ñåáÿ ïëàöåíòà. Äî ýòîãî ìîìåíòà íàðóøåíèå äåÿòåëü-
íîñòè æåëòîãî òåëà è êàê ñëåäñòâèå íèçêèé óðîâåíü ïðîãåñòåðîíà ìîæåò
âûçâàòü ïðåðûâàíèå áåðåìåííîñòè (âûêèäûø). Â ïîñëåäóþùåì æåëòîå òå-
ëî áåðåìåííîñòè ïîäâåðãàåòñÿ îáðàòíîìó ðàçâèòèþ.

Èíâîëþöèþ ïðåòåðïåâàåò è îâàðèàëüíîå æåëòîå òåëî. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ
æåëåçèñòûå êëåòêè àòðîôèðóþòñÿ, à ñîåäèíèòåëüíàÿ òêàíü öåíòðàëüíîãî
ðóáöà ðàçðàñòàåòñÿ. Â ðåçóëüòàòå íà ìåñòå áûâøåãî æåëòîãî òåëà ôîðìèðó-
åòñÿ áåëîå òåëî. Îíî ñîõðàíÿåòñÿ â ÿè÷íèêå íà ïðîòÿæåíèè íåñêîëüêèõ ëåò,
à çàòåì ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ðàññàñûâàåòñÿ.

Ðåãóëÿöèÿ ïîëîâîãî öèêëà ìëåêîïèòàþùèõ

Ðîñò ôîëëèêóëîâ íà÷èíàåòñÿ åùå â ÿè÷íèêàõ çàðîäûøà. Ïåðâè÷íûé
(ìàëûé) ðîñò íå çàâèñèò îò ãîðìîíîâ ãèïîôèçà è ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâå-
íèþ ôîëëèêóëîâ ñ íåáîëüøîé ïîëîñòüþ. Äëÿ äàëüíåéøåãî ðîñòà (áîëüøî-
ãî) íåîáõîäèìî ñòèìóëèðóþùåå âëèÿíèå àäåíîãèïîôèçàðíîãî ôîëèòðîïè-
íà, íàïðàâëåííîå íà âûðàáîòêó ôîëëèêóëÿðíûìè êëåòêàìè ýñòðîãåíîâ, è
äîáàâî÷íîå âëèÿíèå íåáîëüøîãî êîëè÷åñòâà ëþòðîïèíà, êîòîðûé àêòèâè-
ðóåò èíòåðñòåöèàëüíûå êëåòêè.

Ê îêîí÷àíèþ ðîñòà ôîëëèêóëà âîçðàñòàþùåå ñîäåðæàíèå ëþòðîïèíà â
êðîâè âûçûâàåò îâóëÿöèþ è îáðàçîâàíèå æåëòîãî òåëà. Ôàçà ðàñöâåòà æåë-
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òîãî òåëà, â òå÷åíèå êîòîðîãî îíî ïðîäóöèðóåò ïðîãåñòåðîí, óñèëèâàåòñÿ è
óäëèíÿåòñÿ áëàãîäàðÿ äîáàâî÷íîìó âëèÿíèþ àäåíîãèïîôèçàðíîãî ïðîëàê-
òèíà. Ïðîãåñòåðîí ïîäãîòàâëèâàåò ìàòêó äëÿ ïîñëåäóþùåé èìïëàíòàöèè
çàðîäûøà è èíãèáèðóåò ðîñò íîâûõ ôîëëèêóëîâ. Íàðÿäó ñ âûðàáîòêîé ïðî-
ãåñòåðîíà â æåëòîì òåëå ñîõðàíÿåòñÿ â ñëàáîé ñòåïåíè âûðàáîòêà ýñòðîãå-
íîâ. Ïîýòîìó â êîíöå ôàçû ðàñöâåòà æåëòîãî òåëà âíîâü îòìå÷àåòñÿ ïîñòóï-
ëåíèå íåáîëüøèõ êîëè÷åñòâ ýñòðîãåíà â öèðêóëÿòîðíîå ðóñëî. Íàêîíåö, â
ôîëëèêóëÿðíîé æèäêîñòè ðàñòóùèõ ôîëëèêóëîâ â çðåëûõ ïóçûð÷àòûõ íà-
ðÿäó ñ ýñòðîãåíàìè îáíàðóæèâàåòñÿ åùå è áåëêîâûé ãîðìîí ãîíàäîêðèíèí
(èäåíòè÷íûé èíãèáèíó ñåìåííèêîâ), êîòîðûé óãíåòàåò ðîñò îâîöèòîâ è èõ
ñîçðåâàíèå. Ãîíàäîêðèíèí, êàê è ýñòðîãåíû, âûðàáàòûâàåòñÿ êëåòêàìè çåð-
íèñòîé îáîëî÷êè Ãðààôîâà ïóçûðüêà. Î÷åâèäíî, îí äåéñòâóåò íà äðóãèå
ôîëëèêóëû, âûçûâàåò â íèõ ãèáåëü îâîöèòà è äàëüíåéøóþ àòðåçèþ ýòîãî
ôîëëèêóëà. Àòðåçèþ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ìåõàíèçì, íàïðàâëåííûé
íà ïðåäîòâðàùåíèå îáðàçîâàíèÿ èçáûòî÷íîãî êîëè÷åñòâà ÿéöåêëåòîê. Åñëè
æå îâóëÿöèÿ çðåëîãî ôîëëèêóëà ïî êàêîé-ëèáî ïðè÷èíå íå ïðîèñõîäèò, òî
âûðàáîòàííûé ãîíàäîêðèíèí îáåñïå÷èò åãî ñîáñòâåííóþ àòðåçèþ.

Â îòëè÷èå îò ñåìåííèêà, íåïðåðûâíî âûðàáàòûâàþùåãî îãðîìíîå êî-

ëè÷åñòâî ñïåðìàòîçîèäîâ, ïîëîâîçðåëûé ÿè÷íèê òîëüêî ðàç â 28 äíåé âûäå-

ëÿåò çðåëóþ ÿéöåêëåòêó, ñîçðåâàþùóþ èç îîöèòîâ, çàëîæåííûõ íà ðàííèõ

ñòàäèÿõ ýìáðèîãåíåçà.

Òàêèì îáðàçîì, ÷åì âûøå âîçðàñò æåíùèíû, òåì áîëüøå âåðîÿòíîñòü

ïîâðåæäåíèÿ ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà åå ÿéöåêëåòîê ìóòàãåííûìè ôàêòî-

ðàìè. Ó ìóæ÷èí íàáëþäàåòñÿ ïîñòîÿííîå îáíîâëåíèå, à â íåêîòîðûõ ñëó÷à-

ÿõ è ðåïàðàöèÿ ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ñïåðìàòîãîíèåâ, áëàãîäàðÿ èíòåí-

ñèâíî ïðîòåêàþùèì ìèòîçàì. Ïîýòîìó âîçðàñò ìóæ÷èí ñóùåñòâåííî íå

âëèÿåò íà ÷àñòîòó íàñëåäñòâåííûõ çàáîëåâàíèé ó ïîòîìñòâà.

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû, ëåæàùèå â îñíîâå âàæ-

íåéøèõ ìîìåíòîâ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ è ñîçðåâàíèÿ îîöèòîâ, ïî âñåé âèäè-

ìîñòè, âåñüìà ñõîäíû ó âñåõ ïîçâîíî÷íûõ, âðåìåííûå ïàðàìåòðû ýòèõ ïðî-

öåññîâ è õàðàêòåð çàïóñêàþùèõ èõ âíåêëåòî÷íûõ ñèãíàëîâ ìîãóò âàðüèðî-

âàòü âåñüìà çíà÷èòåëüíî.

Êëàññèôèêàöèÿ ÿéöåêëåòîê

Ïî êîëè÷åñòâó æåëòêà ÿéöåêëåòêè äåëÿòñÿ:
� íà àëåöèòàëüíûå, ò. å. ïðàêòè÷åñêè áåçæåëòêîâûå (ïëàöåíòàðíûå

ìëåêîïèòàþùèå, íåêîòîðûå áåñïîçâîíî÷íûå — ïåðâè÷íîòðàõåéíûå);
� îëèãîëåöèòàëüíûå èëè ìàëîæåëòêîâûå (áîëüøèíñòâî ÷åðâåé ìîë-

ëþñêîâ, èãëîêîæèõ);

37



Çàâåðøàþùèå ýòàïû ïåðèîäà áîëüøîãî ðîñòà îîöèòà è ôîëëèêóëà, ñî-
çðåâàíèå è îâóëÿöèÿ ïðîèñõîäÿò ïåðèîäè÷åñêè è çàâèñÿò îò öèêëè÷åñêîé
äåÿòåëüíîñòè ñèñòåìû ãèïîòàëàìóñ — ãèïîôèç — ÿè÷íèêè.

Ïîìèìî óêàçàííûõ ñòðóêòóð â ÿè÷íèêå ìëåêîïèòàþùèõ íàõîäÿòñÿ ðàç-
ëè÷íûå âèäû æåëòûõ òåë. Ïîä âëèÿíèåì ëþòåèíèçèðóþùåãî ãîðìîíà,
âûçâàâøåãî îâóëÿöèþ, ýëåìåíòû ñòåíêè ëîïíóâøåãî ïóçûðüêà ïðåòåðïåâà-
þò èçìåíåíèÿ, ïðèâîäÿùèå ê ôîðìèðîâàíèþ æåëòîãî òåëà. Êëåòêè ôîëëè-
êóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ ãèïåðòðîôèðóþòñÿ è â íèõ íàêàïëèâàåòñÿ æåëòûé ïèã-
ìåíò ëþòåèí — îáðàçóþòñÿ ëþòåèíîâûå êëåòêè. Ê ñòåíêå Ãðààôîâà ïó-
çûðüêà ïîäõîäÿò êðîâåíîñíûå ñîñóäû, êîòîðûå ñïîñîáñòâóþò ñîõðàíåíèþ
è ðîñòó ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè.

Ñóùåñòâóåò äâà òèïà æåëòûõ òåë.
Îâàðèàëüíîå æåëòîå òåëî. Ñóùåñòâóåò â òå÷åíèå âòîðîãî ïåðèîäà

ìåíñòðóàëüíîãî öèêëà (ñ 14—16 ïî 26—28-é äåíü). Â ðàçëè÷íûå ïåðèîäû
îâàðèàëüíîãî öèêëà îíî îáëàäàåò ãîðìîíàëüíîé àêòèâíîñòüþ — âûäåëÿåò
ïðîãåñòåðîí (ãîðìîíàëüíàÿ àêòèâíîñòü ñíèæàåòñÿ ê êîíöó öèêëà).

Æåëòîå òåëî áåðåìåííîñòè. Ôîðìèðóåòñÿ, êîãäà íàñòóïàåò áåðåìåí-
íîñòü. Îíî ñóùåñòâóåò ãîðàçäî äîëüøå, áîëåå àêòèâíî â ôóíêöèîíàëüíîì
ïëàíå è èìååò áîëüøèå ðàçìåðû (áîëåå 5 ñì), ÷åì îâàðèàëüíîå æåëòîå òåëî
(1,5—2 ñì). Íà÷èíàÿ ñ 3—4 ìåñÿöåâ áåðåìåííîñòè ôóíêöèþ îáðàçîâàíèÿ
ïðîãåñòåðîíà áåðåò íà ñåáÿ ïëàöåíòà. Äî ýòîãî ìîìåíòà íàðóøåíèå äåÿòåëü-
íîñòè æåëòîãî òåëà è êàê ñëåäñòâèå íèçêèé óðîâåíü ïðîãåñòåðîíà ìîæåò
âûçâàòü ïðåðûâàíèå áåðåìåííîñòè (âûêèäûø). Â ïîñëåäóþùåì æåëòîå òå-
ëî áåðåìåííîñòè ïîäâåðãàåòñÿ îáðàòíîìó ðàçâèòèþ.

Èíâîëþöèþ ïðåòåðïåâàåò è îâàðèàëüíîå æåëòîå òåëî. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ
æåëåçèñòûå êëåòêè àòðîôèðóþòñÿ, à ñîåäèíèòåëüíàÿ òêàíü öåíòðàëüíîãî
ðóáöà ðàçðàñòàåòñÿ. Â ðåçóëüòàòå íà ìåñòå áûâøåãî æåëòîãî òåëà ôîðìèðó-
åòñÿ áåëîå òåëî. Îíî ñîõðàíÿåòñÿ â ÿè÷íèêå íà ïðîòÿæåíèè íåñêîëüêèõ ëåò,
à çàòåì ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ðàññàñûâàåòñÿ.

Ðåãóëÿöèÿ ïîëîâîãî öèêëà ìëåêîïèòàþùèõ

Ðîñò ôîëëèêóëîâ íà÷èíàåòñÿ åùå â ÿè÷íèêàõ çàðîäûøà. Ïåðâè÷íûé
(ìàëûé) ðîñò íå çàâèñèò îò ãîðìîíîâ ãèïîôèçà è ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâå-
íèþ ôîëëèêóëîâ ñ íåáîëüøîé ïîëîñòüþ. Äëÿ äàëüíåéøåãî ðîñòà (áîëüøî-
ãî) íåîáõîäèìî ñòèìóëèðóþùåå âëèÿíèå àäåíîãèïîôèçàðíîãî ôîëèòðîïè-
íà, íàïðàâëåííîå íà âûðàáîòêó ôîëëèêóëÿðíûìè êëåòêàìè ýñòðîãåíîâ, è
äîáàâî÷íîå âëèÿíèå íåáîëüøîãî êîëè÷åñòâà ëþòðîïèíà, êîòîðûé àêòèâè-
ðóåò èíòåðñòåöèàëüíûå êëåòêè.

Ê îêîí÷àíèþ ðîñòà ôîëëèêóëà âîçðàñòàþùåå ñîäåðæàíèå ëþòðîïèíà â
êðîâè âûçûâàåò îâóëÿöèþ è îáðàçîâàíèå æåëòîãî òåëà. Ôàçà ðàñöâåòà æåë-
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òîãî òåëà, â òå÷åíèå êîòîðîãî îíî ïðîäóöèðóåò ïðîãåñòåðîí, óñèëèâàåòñÿ è
óäëèíÿåòñÿ áëàãîäàðÿ äîáàâî÷íîìó âëèÿíèþ àäåíîãèïîôèçàðíîãî ïðîëàê-
òèíà. Ïðîãåñòåðîí ïîäãîòàâëèâàåò ìàòêó äëÿ ïîñëåäóþùåé èìïëàíòàöèè
çàðîäûøà è èíãèáèðóåò ðîñò íîâûõ ôîëëèêóëîâ. Íàðÿäó ñ âûðàáîòêîé ïðî-
ãåñòåðîíà â æåëòîì òåëå ñîõðàíÿåòñÿ â ñëàáîé ñòåïåíè âûðàáîòêà ýñòðîãå-
íîâ. Ïîýòîìó â êîíöå ôàçû ðàñöâåòà æåëòîãî òåëà âíîâü îòìå÷àåòñÿ ïîñòóï-
ëåíèå íåáîëüøèõ êîëè÷åñòâ ýñòðîãåíà â öèðêóëÿòîðíîå ðóñëî. Íàêîíåö, â
ôîëëèêóëÿðíîé æèäêîñòè ðàñòóùèõ ôîëëèêóëîâ â çðåëûõ ïóçûð÷àòûõ íà-
ðÿäó ñ ýñòðîãåíàìè îáíàðóæèâàåòñÿ åùå è áåëêîâûé ãîðìîí ãîíàäîêðèíèí
(èäåíòè÷íûé èíãèáèíó ñåìåííèêîâ), êîòîðûé óãíåòàåò ðîñò îâîöèòîâ è èõ
ñîçðåâàíèå. Ãîíàäîêðèíèí, êàê è ýñòðîãåíû, âûðàáàòûâàåòñÿ êëåòêàìè çåð-
íèñòîé îáîëî÷êè Ãðààôîâà ïóçûðüêà. Î÷åâèäíî, îí äåéñòâóåò íà äðóãèå
ôîëëèêóëû, âûçûâàåò â íèõ ãèáåëü îâîöèòà è äàëüíåéøóþ àòðåçèþ ýòîãî
ôîëëèêóëà. Àòðåçèþ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ìåõàíèçì, íàïðàâëåííûé
íà ïðåäîòâðàùåíèå îáðàçîâàíèÿ èçáûòî÷íîãî êîëè÷åñòâà ÿéöåêëåòîê. Åñëè
æå îâóëÿöèÿ çðåëîãî ôîëëèêóëà ïî êàêîé-ëèáî ïðè÷èíå íå ïðîèñõîäèò, òî
âûðàáîòàííûé ãîíàäîêðèíèí îáåñïå÷èò åãî ñîáñòâåííóþ àòðåçèþ.

Â îòëè÷èå îò ñåìåííèêà, íåïðåðûâíî âûðàáàòûâàþùåãî îãðîìíîå êî-

ëè÷åñòâî ñïåðìàòîçîèäîâ, ïîëîâîçðåëûé ÿè÷íèê òîëüêî ðàç â 28 äíåé âûäå-

ëÿåò çðåëóþ ÿéöåêëåòêó, ñîçðåâàþùóþ èç îîöèòîâ, çàëîæåííûõ íà ðàííèõ

ñòàäèÿõ ýìáðèîãåíåçà.

Òàêèì îáðàçîì, ÷åì âûøå âîçðàñò æåíùèíû, òåì áîëüøå âåðîÿòíîñòü

ïîâðåæäåíèÿ ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà åå ÿéöåêëåòîê ìóòàãåííûìè ôàêòî-

ðàìè. Ó ìóæ÷èí íàáëþäàåòñÿ ïîñòîÿííîå îáíîâëåíèå, à â íåêîòîðûõ ñëó÷à-

ÿõ è ðåïàðàöèÿ ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ñïåðìàòîãîíèåâ, áëàãîäàðÿ èíòåí-

ñèâíî ïðîòåêàþùèì ìèòîçàì. Ïîýòîìó âîçðàñò ìóæ÷èí ñóùåñòâåííî íå

âëèÿåò íà ÷àñòîòó íàñëåäñòâåííûõ çàáîëåâàíèé ó ïîòîìñòâà.

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû, ëåæàùèå â îñíîâå âàæ-

íåéøèõ ìîìåíòîâ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ è ñîçðåâàíèÿ îîöèòîâ, ïî âñåé âèäè-

ìîñòè, âåñüìà ñõîäíû ó âñåõ ïîçâîíî÷íûõ, âðåìåííûå ïàðàìåòðû ýòèõ ïðî-

öåññîâ è õàðàêòåð çàïóñêàþùèõ èõ âíåêëåòî÷íûõ ñèãíàëîâ ìîãóò âàðüèðî-

âàòü âåñüìà çíà÷èòåëüíî.

Êëàññèôèêàöèÿ ÿéöåêëåòîê

Ïî êîëè÷åñòâó æåëòêà ÿéöåêëåòêè äåëÿòñÿ:
� íà àëåöèòàëüíûå, ò. å. ïðàêòè÷åñêè áåçæåëòêîâûå (ïëàöåíòàðíûå

ìëåêîïèòàþùèå, íåêîòîðûå áåñïîçâîíî÷íûå — ïåðâè÷íîòðàõåéíûå);
� îëèãîëåöèòàëüíûå èëè ìàëîæåëòêîâûå (áîëüøèíñòâî ÷åðâåé ìîë-

ëþñêîâ, èãëîêîæèõ);
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� ìåçîëåöèòàëüíûå, ñîäåðæàùèå ñðåäíåå êîëè÷åñòâî æåëòêà (àìôè-

áèè, îñåòðîâûå ðûáû);

� ïîëèëåöèòàëüíûå ëèáî ìíîãîæåëòêîâûå (áîëüøèíñòâî ÷ëåíèñòî-

íîãèõ, ðûáû, ïòèöû).

Â ïðîöåññå ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ âûÿâëÿåòñÿ çàêîíîìåðíîñòü: ÷åì

äëèííåå ýìáðèîíàëüíûé ïåðèîä, òåì áîëüøå æåëòêà äîëæíî áûòü íàêîïëå-

íî â ÿéöåêëåòêå. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýìáðèîíàëüíîãî ïåðèîäà òàêæå çàâè-

ñèò îò ñòàäèè, íà êîòîðîé çàðîäûø ïåðåõîäèò ê ñàìîñòîÿòåëüíîìó ñóùåñò-

âîâàíèþ âî âíåøíåé ñðåäå. Åñëè ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå èäåò ïðÿ-

ìûì ïóòåì áåç ëè÷èíêè è ìåòàìîðôîçà, òî æåëòêà â ÿéöåêëåòêå äîëæíî

áûòü ìíîãî.

Ó ëàíöåòíèêà, ïðåäñòàâèòåëÿ íèçøèõ õîðäîâûõ, ÿéöåêëåòêà îëèãîëåöè-

òàëüíàÿ. Ó áîëüøèíñòâà ïîçâîíî÷íûõ â ÿéöåêëåòêàõ ñîäåðæèòñÿ çíà÷èòåëü-

íîå êîëè÷åñòâî æåëòêà.

Ñðåäè íèçøèõ ïîçâîíî÷íûõ (Anamnia) íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî æåëòêà

ñîäåðæàò ÿéöà ìèêñèí, àêóë, õèìåðîâûõ è áåçíîãèõ àìôèáèé. Ó îñåòðîâûõ

ðûá, à òàêæå îñòàëüíûõ àìôèáèé ÿéöåêëåòêè âêëþ÷àþò óæå ñðåäíåå êîëè-

÷åñòâî æåëòêà.

Ó âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ (Amniota), òàêèõ êàê ïðåñìûêàþùèåñÿ, ïòèöû è

ÿéöåêëàäóùèå ìëåêîïèòàþùèå, â ÿéöåêëåòêå î÷åíü ìíîãî æåëòêà. Ýìáðèî-

íàëüíîå ðàçâèòèå ó íèõ ïðîòåêàåò îñîáåííî äîëãî. Ýòà çàêîíîìåðíîñòü íà-

ðóøåíà ó ñóì÷àòûõ è ïëàöåíòàðíûõ ìëåêîïèòàþùèõ, êîòîðûå èìåþò îëè-

ãî- è àëåöèòàëüíûå ÿéöåêëåòêè ñîîòâåòñòâåííî. Ó ñóì÷àòûõ ìëåêîïèòàþ-

ùèõ ýìáðèîí âûõîäèò èç ÿéöåâûõ îáîëî÷åê è ìàòêè ïðè íåçàâåðøåííîì

îðãàíîãåíåçå. Çàòåì îí ïåðåíîñèòñÿ â ñóìêó, ãäå è ïðîäîëæàåò ðàçâèòèå.

Ó ïëàöåíòàðíûõ ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà çàðîäûø âûõîäèò èç ÿéöåâûõ

îáîëî÷åê åùå ðàíüøå, â ñòàäèè áëàñòîöèñòû, íî çàòåì ïåðåõîäèò ê âíóòðè-

óòðîáíîìó ñóùåñòâîâàíèþ, ãäå è çàâåðøàåò âñå îñíîâíûå ïåðèîäû ðàçâè-

òèÿ. Óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà æåëòêà â ÿéöåêëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ ìîæíî

íàçâàòü âòîðè÷íûì, ïîñêîëüêó èõ ïðåäêè, îñâîèâøèå íàçåìíóþ ñðåäó, èìå-

ëè, êàê è âñå àìíèîòû, ïîëèëåöèòàëüíûå ÿéöà.

Ïî ðàñïîëîæåíèþ æåëòêà îòíîñèòåëüíî ïîëÿðíîé îñè ÿéöåêëåòêè äå-

ëÿòñÿ (ðèñ. 11):

� íà ãîìî- (èçî-) ëåöèòàëüíûå;

� àíèçîëåöèòàëüíûå êëåòêè.

Ïðè ìàëîì êîëè÷åñòâå æåëòêà â ÿéöåêëåòêå îí îáû÷íî ðàñïðåäåëåí â

öèòîïëàçìå ðàâíîìåðíî è ÿäðî ðàñïîëàãàåòñÿ ïðèìåðíî â öåíòðå. Òàêèå ÿé-

öåêëåòêè è íàçûâàþò èçîëåöèòàëüíûìè. Ó áîëüøèíñòâà ïîçâîíî÷íûõ

æåëòêà ìíîãî, è îí ðàñïðåäåëåí â öèòîïëàçìå ÿéöåêëåòêè íåðàâíîìåðíî.

Àíèçîëåöèòàëüíûå ÿéöà ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà òåëîëåöèòàëüíûå è öåíòðîëå-
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öèòàëüíûå. Åñëè îñíîâíàÿ ìàññà æåëòêà ñêàïëèâàåòñÿ ó îäíîãî èç ïîëþñîâ

êëåòêè — âåãåòàòèâíîãî, òî òàêèå ÿéöåêëåòêè íàçûâàþò òåëîëåöèòàëüíû-

ìè. Ïðîòèâîïîëîæíûé ïîëþñ, ê êîòîðîìó îòòåñíÿåòñÿ ñâîáîäíàÿ îò æåëòêà

àêòèâíàÿ öèòîïëàçìà, èìåíóåòñÿ àíèìàëüíûì.

Ê öåíòðîëåöèòàëüíîìó òèïó îòíîñÿòñÿ ÿéöà ìíîãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Âìåñòî àíèìàëüíîãî è âåãåòàòèâíîãî ïîëþñîâ ó ýòèõ ÿèö ãîâîðÿò î ïåðåä-

íåì è çàäíåì ïîëþñàõ. Â öåíòðå ÿéöà ðàñïîëîæåíî ÿäðî, à ïî ïåðèôåðèè —

ñâîáîäíûé îò æåëòêà îáîäîê öèòîïëàçìû. Öåíòð è ïåðèôåðèÿ ÿéöà ñâÿçàíû

òîíêèìè öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ìîñòèêàìè, à âñå ïðîìåæóòî÷íîå ïðîñòðàí-

ñòâî çàïîëíåíî æåëòêîì.

Íàèáîëåå êðóïíûå ÿéöà âñòðå÷àþòñÿ ó ñåëüäåâûõ àêóë è ïòèö — ñâûøå

20 ñì â äèàìåòðå, íàèìåíüøèå — ó íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ (äî 7 ìêì). Ó ÷å-

ëîâåêà ÿéöåêëåòêà èìååò ðàçìåð îêîëî 150—200 ìêì â äèàìåòðå, ó ìûøè —

60 ìêì, ó êîðîâû — 100 ìêì, ó ëÿãóøêè — 2 ìì (âåëè÷èíà òèïè÷íîé ñîìà-

òè÷åñêîé êëåòêè ñîñòàâëÿåò îêîëî 20 ìêì).

Ñïîñîáû ïèòàíèÿ ÿéöåêëåòîê

Ëèøü íåìíîãèå ÿéöåêëåòêè ðàçâèâàþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî çà ñ÷åò ýíäî-

ãåííîãî æåëòêà. Â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáà äîñòàâêè ê êëåòêå âåùåñòâ, íåîá-

õîäèìûõ äëÿ ñèíòåçà æåëòêà, âûäåëÿþò ñëåäóþùèå ñïîñîáû ïèòàíèÿ ÿé-

öåêëåòîê:

Äèôôóçíûé, èëè ôàãîöèòàðíûé. Íàèáîëåå ïðèìèòèâíûé ñïîñîá ïèòà-

íèÿ ó ìíîãîêëåòî÷íûõ. Âñòðå÷àåòñÿ ó ãóáîê è ïðåñíîâîäíîé ãèäðû. Ðàñòó-

ùèé îîöèò ïèòàåòñÿ, ïåðåìåùàÿñü ïî ìåæêëåòî÷íîìó ïðîñòðàíñòâó. Îñíîâ-

íîé áèîõèìè÷åñêèé ïðîöåññ, ïðîòåêàþùèé â öèòîïëàçìå äèôôóçíî ïèòàþ-

ùåãîñÿ îîöèòà, — ñèíòåç ãèäðîëèòè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ äëÿ ïåðåâàðèâàíèÿ

ôàãîöèòèðîâàííîãî ìàòåðèàëà. Ôàãîöèòèðîâàííûé ìàòåðèàë îòêëàäûâàåò-

ñÿ â ôàãîëèçîñîìàõ. Íàñòîÿùèõ æåëòî÷íûõ ãðàíóë íå îáðàçóåòñÿ.
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Ðèñ. 11. Ñõåìà ñòðîåíèÿ èçî- (À), òåëî- (Á)
è öåíòðî- (Â) ëåöèòàëüíîé ÿéöåêëåòêè.

×åðíûì öâåòîì îáîçíà÷åíî ÿäðî, ñåðûì — æåë-
òîê, áåëûì — öèòîïëàçìà, ñâîáîäíàÿ îò æåëòêà



� ìåçîëåöèòàëüíûå, ñîäåðæàùèå ñðåäíåå êîëè÷åñòâî æåëòêà (àìôè-

áèè, îñåòðîâûå ðûáû);

� ïîëèëåöèòàëüíûå ëèáî ìíîãîæåëòêîâûå (áîëüøèíñòâî ÷ëåíèñòî-

íîãèõ, ðûáû, ïòèöû).

Â ïðîöåññå ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ âûÿâëÿåòñÿ çàêîíîìåðíîñòü: ÷åì

äëèííåå ýìáðèîíàëüíûé ïåðèîä, òåì áîëüøå æåëòêà äîëæíî áûòü íàêîïëå-

íî â ÿéöåêëåòêå. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýìáðèîíàëüíîãî ïåðèîäà òàêæå çàâè-

ñèò îò ñòàäèè, íà êîòîðîé çàðîäûø ïåðåõîäèò ê ñàìîñòîÿòåëüíîìó ñóùåñò-

âîâàíèþ âî âíåøíåé ñðåäå. Åñëè ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå èäåò ïðÿ-

ìûì ïóòåì áåç ëè÷èíêè è ìåòàìîðôîçà, òî æåëòêà â ÿéöåêëåòêå äîëæíî

áûòü ìíîãî.

Ó ëàíöåòíèêà, ïðåäñòàâèòåëÿ íèçøèõ õîðäîâûõ, ÿéöåêëåòêà îëèãîëåöè-

òàëüíàÿ. Ó áîëüøèíñòâà ïîçâîíî÷íûõ â ÿéöåêëåòêàõ ñîäåðæèòñÿ çíà÷èòåëü-

íîå êîëè÷åñòâî æåëòêà.

Ñðåäè íèçøèõ ïîçâîíî÷íûõ (Anamnia) íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî æåëòêà

ñîäåðæàò ÿéöà ìèêñèí, àêóë, õèìåðîâûõ è áåçíîãèõ àìôèáèé. Ó îñåòðîâûõ

ðûá, à òàêæå îñòàëüíûõ àìôèáèé ÿéöåêëåòêè âêëþ÷àþò óæå ñðåäíåå êîëè-

÷åñòâî æåëòêà.

Ó âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ (Amniota), òàêèõ êàê ïðåñìûêàþùèåñÿ, ïòèöû è

ÿéöåêëàäóùèå ìëåêîïèòàþùèå, â ÿéöåêëåòêå î÷åíü ìíîãî æåëòêà. Ýìáðèî-

íàëüíîå ðàçâèòèå ó íèõ ïðîòåêàåò îñîáåííî äîëãî. Ýòà çàêîíîìåðíîñòü íà-

ðóøåíà ó ñóì÷àòûõ è ïëàöåíòàðíûõ ìëåêîïèòàþùèõ, êîòîðûå èìåþò îëè-

ãî- è àëåöèòàëüíûå ÿéöåêëåòêè ñîîòâåòñòâåííî. Ó ñóì÷àòûõ ìëåêîïèòàþ-

ùèõ ýìáðèîí âûõîäèò èç ÿéöåâûõ îáîëî÷åê è ìàòêè ïðè íåçàâåðøåííîì

îðãàíîãåíåçå. Çàòåì îí ïåðåíîñèòñÿ â ñóìêó, ãäå è ïðîäîëæàåò ðàçâèòèå.

Ó ïëàöåíòàðíûõ ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà çàðîäûø âûõîäèò èç ÿéöåâûõ

îáîëî÷åê åùå ðàíüøå, â ñòàäèè áëàñòîöèñòû, íî çàòåì ïåðåõîäèò ê âíóòðè-

óòðîáíîìó ñóùåñòâîâàíèþ, ãäå è çàâåðøàåò âñå îñíîâíûå ïåðèîäû ðàçâè-

òèÿ. Óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà æåëòêà â ÿéöåêëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ ìîæíî

íàçâàòü âòîðè÷íûì, ïîñêîëüêó èõ ïðåäêè, îñâîèâøèå íàçåìíóþ ñðåäó, èìå-

ëè, êàê è âñå àìíèîòû, ïîëèëåöèòàëüíûå ÿéöà.

Ïî ðàñïîëîæåíèþ æåëòêà îòíîñèòåëüíî ïîëÿðíîé îñè ÿéöåêëåòêè äå-

ëÿòñÿ (ðèñ. 11):

� íà ãîìî- (èçî-) ëåöèòàëüíûå;

� àíèçîëåöèòàëüíûå êëåòêè.

Ïðè ìàëîì êîëè÷åñòâå æåëòêà â ÿéöåêëåòêå îí îáû÷íî ðàñïðåäåëåí â

öèòîïëàçìå ðàâíîìåðíî è ÿäðî ðàñïîëàãàåòñÿ ïðèìåðíî â öåíòðå. Òàêèå ÿé-

öåêëåòêè è íàçûâàþò èçîëåöèòàëüíûìè. Ó áîëüøèíñòâà ïîçâîíî÷íûõ

æåëòêà ìíîãî, è îí ðàñïðåäåëåí â öèòîïëàçìå ÿéöåêëåòêè íåðàâíîìåðíî.

Àíèçîëåöèòàëüíûå ÿéöà ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà òåëîëåöèòàëüíûå è öåíòðîëå-
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öèòàëüíûå. Åñëè îñíîâíàÿ ìàññà æåëòêà ñêàïëèâàåòñÿ ó îäíîãî èç ïîëþñîâ

êëåòêè — âåãåòàòèâíîãî, òî òàêèå ÿéöåêëåòêè íàçûâàþò òåëîëåöèòàëüíû-

ìè. Ïðîòèâîïîëîæíûé ïîëþñ, ê êîòîðîìó îòòåñíÿåòñÿ ñâîáîäíàÿ îò æåëòêà

àêòèâíàÿ öèòîïëàçìà, èìåíóåòñÿ àíèìàëüíûì.

Ê öåíòðîëåöèòàëüíîìó òèïó îòíîñÿòñÿ ÿéöà ìíîãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Âìåñòî àíèìàëüíîãî è âåãåòàòèâíîãî ïîëþñîâ ó ýòèõ ÿèö ãîâîðÿò î ïåðåä-

íåì è çàäíåì ïîëþñàõ. Â öåíòðå ÿéöà ðàñïîëîæåíî ÿäðî, à ïî ïåðèôåðèè —

ñâîáîäíûé îò æåëòêà îáîäîê öèòîïëàçìû. Öåíòð è ïåðèôåðèÿ ÿéöà ñâÿçàíû

òîíêèìè öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ìîñòèêàìè, à âñå ïðîìåæóòî÷íîå ïðîñòðàí-

ñòâî çàïîëíåíî æåëòêîì.

Íàèáîëåå êðóïíûå ÿéöà âñòðå÷àþòñÿ ó ñåëüäåâûõ àêóë è ïòèö — ñâûøå

20 ñì â äèàìåòðå, íàèìåíüøèå — ó íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ (äî 7 ìêì). Ó ÷å-

ëîâåêà ÿéöåêëåòêà èìååò ðàçìåð îêîëî 150—200 ìêì â äèàìåòðå, ó ìûøè —

60 ìêì, ó êîðîâû — 100 ìêì, ó ëÿãóøêè — 2 ìì (âåëè÷èíà òèïè÷íîé ñîìà-

òè÷åñêîé êëåòêè ñîñòàâëÿåò îêîëî 20 ìêì).

Ñïîñîáû ïèòàíèÿ ÿéöåêëåòîê

Ëèøü íåìíîãèå ÿéöåêëåòêè ðàçâèâàþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî çà ñ÷åò ýíäî-

ãåííîãî æåëòêà. Â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáà äîñòàâêè ê êëåòêå âåùåñòâ, íåîá-

õîäèìûõ äëÿ ñèíòåçà æåëòêà, âûäåëÿþò ñëåäóþùèå ñïîñîáû ïèòàíèÿ ÿé-

öåêëåòîê:

Äèôôóçíûé, èëè ôàãîöèòàðíûé. Íàèáîëåå ïðèìèòèâíûé ñïîñîá ïèòà-

íèÿ ó ìíîãîêëåòî÷íûõ. Âñòðå÷àåòñÿ ó ãóáîê è ïðåñíîâîäíîé ãèäðû. Ðàñòó-

ùèé îîöèò ïèòàåòñÿ, ïåðåìåùàÿñü ïî ìåæêëåòî÷íîìó ïðîñòðàíñòâó. Îñíîâ-

íîé áèîõèìè÷åñêèé ïðîöåññ, ïðîòåêàþùèé â öèòîïëàçìå äèôôóçíî ïèòàþ-

ùåãîñÿ îîöèòà, — ñèíòåç ãèäðîëèòè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ äëÿ ïåðåâàðèâàíèÿ

ôàãîöèòèðîâàííîãî ìàòåðèàëà. Ôàãîöèòèðîâàííûé ìàòåðèàë îòêëàäûâàåò-

ñÿ â ôàãîëèçîñîìàõ. Íàñòîÿùèõ æåëòî÷íûõ ãðàíóë íå îáðàçóåòñÿ.
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Ðèñ. 11. Ñõåìà ñòðîåíèÿ èçî- (À), òåëî- (Á)
è öåíòðî- (Â) ëåöèòàëüíîé ÿéöåêëåòêè.

×åðíûì öâåòîì îáîçíà÷åíî ÿäðî, ñåðûì — æåë-
òîê, áåëûì — öèòîïëàçìà, ñâîáîäíàÿ îò æåëòêà



Ñîëèòàðíûé (îäèíî÷íûé). Â ýòîì ñëó÷àå ðàñòóùèé îîöèò íåïîñðåä-

ñòâåííî íå ñâÿçàí ñ êàêèìè-ëèáî äðóãèìè êëåòêàìè è ïîëó÷àåò âñå íåîáõî-

äèìûå äëÿ ñèíòåçà æåëòêà âåùåñòâà èç îêðóæàþùåé ñðåäû â íèçêîìîëåêó-

ëÿðíîé ôîðìå. Òàêîé ñïîñîá ïðèñóù êîëîíèàëüíûì ãèäðîèäíûì ïîëèïàì,

ìîðñêèì çâåçäàì, ëàíöåòíèêó. Ïðè ýòîì æåëòîê è âñå òèïû ÐÍÊ ñèíòåçèðó-

þòñÿ ñàìèìè îîöèòàìè.
Íóòðèìåíòàðíûé. Â ÿè÷íèêàõ äàííûõ æèâîòíûõ (ðàçëè÷íûå ãðóïïû

÷åðâåé è ÷ëåíèñòîíîãèå) îîöèò îêðóæåí ñïåöèàëüíûìè ïèòàþùèìè êëåò-
êàìè — òðîôîöèòàìè, ñâÿçàííûìè ñ îîöèòîì öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ìîñ-
òèêàìè. Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ òðîôîöèòîâ — ñèíòåç â íèõ ðÐÍÊ, ïîñòóïàþ-
ùåé ïî öèòîïëàçìàòè÷åñêèì ìîñòèêàì â âèäå êîìïëåêñà ñ ðèáîñîìíûìè
áåëêàìè â ÿéöåêëåòêó. Îñíîâíàÿ ÷àñòü æåëòî÷íûõ áåëêîâ ïðè ýòîì ñïîñîáå
ïèòàíèÿ ñèíòåçèðóåòñÿ â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ è ïîñòóïàåò â îîöèò ïîñðåä-
ñòâîì ïèíîöèòîçà.

Ôîëëèêóëÿðíûé. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûé è ñîâåðøåííûé ñïîñîá

ïèòàíèÿ. Îí ñâÿçàí ñ îáðàçîâàíèåì èç ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ãîíàä îäíîãî

èëè íåñêîëüêèõ ñëîåâ ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ, îêðóæàþùåãî îîöèò. Îñî-

áî ðàçâèò ó ìëåêîïèòàþùèõ. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè îòäåëåíû îò îîöèòà

óçêîé ùåëüþ — ïåðèîöèòíûì ïðîñòðàíñòâîì, êîòîðîå ïåðåñåêàåòñÿ ìíî-

æåñòâîì èõ îòðîñòêîâ, êîíòàêòèðóþùèõ ñ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé îî-

öèòà. Ôóíêöèè ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê ðàçëè÷íû. Ïðåæäå âñåãî îíè îáåñïå-

÷èâàþò ôîðìèðîâàíèå èçáèðàòåëüíî ïðîíèöàåìîãî áàðüåðà äëÿ áåëêîâ,

ñèíòåçèðîâàííûõ â ïå÷åíè ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà è ïåðåíåñåííûõ ê ÿè÷-

íèêó ñ òîêîì êðîâè. Âûïîëíÿþò ãîðìîíàëüíóþ ôóíêöèþ (ñèíòåç ýñòðîãå-

íîâ è àíäðîãåíîâ), ñèíòåçèðóþò âíóòðèêëåòî÷íûå ðåãóëÿòîðíûå ìîëåêóëû

(öÀÌÔ). Íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ îîãåíåçà ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè âûäåëÿþò

áåëêè, èñïîëüçóåìûå äëÿ ñòðîèòåëüñòâà âòîðè÷íîé îáîëî÷êè ÿéöåêëåòêè.

Îòëè÷èÿ îîãåíåçà îò ñïåðìàòîãåíåçà

Â çàâåðøåíèå ïðèâåäåì ñðàâíèòåëüíóþ õàðàêòåðèñòèêó ïðîöåññîâ îî-
ãåíåçà è ñïåðìàòîãåíåçà:

� ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïðèñóùà ñïåðìàòîãåíåçó è îòñóòñòâóåò â õîäå
îîãåíåçà;

� èç îîöèòà I ïîðÿäêà â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ñïåðìàòîöèòó I ïîðÿäêà
ïîëó÷àåòñÿ íå ÷åòûðå, à ëèøü îäíà ïîëíîöåííàÿ ïîëîâàÿ êëåòêà;

� ÿéöåêëåòêè îáðàçóþòñÿ ïåðèîäè÷åñêè, à ñïåðìàòîãåíåç èäåò ïîñòî-
ÿííî íà ïðîòÿæåíèè æèçíè èíäèâèäà;

� ñòàäèÿ ðàçìíîæåíèÿ ïðè îîãåíåçå çàêàí÷èâàåòñÿ â ïðåíàòàëüíîì ïå-
ðèîäå èëè ñðàçó æå ïîñëå ðîæäåíèÿ, ïðè ñïåðìàòîãåíåçå èäåò ïîñòîÿííî;
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� ñòàäèÿ ðîñòà ïðè îîãåíåçå äëèííåå, ÷åì ïðè ñïåðìàòîãåíåçå;
� ñòàäèÿ ñîçðåâàíèÿ îîãåíåçà èìååò ñâîè îñîáåííîñòè, çàêëþ÷àþùèåñÿ

â íåðàâíîìåðíîñòè äåëåíèé ñîçðåâàíèÿ, ïðèâîäÿùèõ ê âûäåëåíèþ ïîëÿð-
íûõ òåëåö;

� õîä cïåðìàòîãåíåçà áîëåå ïîäâåðæåí âëèÿíèþ ôàêòîðîâ âíåøíåé
cðåäû, íåæåëè õîä îâîãåíåçà, âñëåäñòâèå ðàçëè÷èÿ â ðàñïîëîæåíèè ïîëî-
âûõ îðãàíîâ (ñåìåííèêè, êàê ïðàâèëî, íàõîäÿòñÿ âíå áðþøíîé ïîëîñòè).

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Ñòðîåíèå ÿéöåêëåòêè. Îáîëî÷êè ÿéöåêëåòîê.
2. Ðàçâèòèå ÿéöåêëåòîê.
3. Ñòðîåíèå ÿè÷íèêà ìëåêîïèòàþùèõ è ðåãóëÿöèÿ ïîëîâîãî öèêëà.
4. Êëàññèôèêàöèÿ ÿéöåêëåòîê. Ñïîñîáû ïèòàíèÿ ÿéöåêëåòîê.
5. Îòëè÷èÿ îîãåíåçà îò ñïåðìàòîãåíåçà.



Ñîëèòàðíûé (îäèíî÷íûé). Â ýòîì ñëó÷àå ðàñòóùèé îîöèò íåïîñðåä-

ñòâåííî íå ñâÿçàí ñ êàêèìè-ëèáî äðóãèìè êëåòêàìè è ïîëó÷àåò âñå íåîáõî-

äèìûå äëÿ ñèíòåçà æåëòêà âåùåñòâà èç îêðóæàþùåé ñðåäû â íèçêîìîëåêó-

ëÿðíîé ôîðìå. Òàêîé ñïîñîá ïðèñóù êîëîíèàëüíûì ãèäðîèäíûì ïîëèïàì,

ìîðñêèì çâåçäàì, ëàíöåòíèêó. Ïðè ýòîì æåëòîê è âñå òèïû ÐÍÊ ñèíòåçèðó-

þòñÿ ñàìèìè îîöèòàìè.
Íóòðèìåíòàðíûé. Â ÿè÷íèêàõ äàííûõ æèâîòíûõ (ðàçëè÷íûå ãðóïïû

÷åðâåé è ÷ëåíèñòîíîãèå) îîöèò îêðóæåí ñïåöèàëüíûìè ïèòàþùèìè êëåò-
êàìè — òðîôîöèòàìè, ñâÿçàííûìè ñ îîöèòîì öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ìîñ-
òèêàìè. Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ òðîôîöèòîâ — ñèíòåç â íèõ ðÐÍÊ, ïîñòóïàþ-
ùåé ïî öèòîïëàçìàòè÷åñêèì ìîñòèêàì â âèäå êîìïëåêñà ñ ðèáîñîìíûìè
áåëêàìè â ÿéöåêëåòêó. Îñíîâíàÿ ÷àñòü æåëòî÷íûõ áåëêîâ ïðè ýòîì ñïîñîáå
ïèòàíèÿ ñèíòåçèðóåòñÿ â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ è ïîñòóïàåò â îîöèò ïîñðåä-
ñòâîì ïèíîöèòîçà.

Ôîëëèêóëÿðíûé. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûé è ñîâåðøåííûé ñïîñîá

ïèòàíèÿ. Îí ñâÿçàí ñ îáðàçîâàíèåì èç ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ãîíàä îäíîãî

èëè íåñêîëüêèõ ñëîåâ ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ, îêðóæàþùåãî îîöèò. Îñî-

áî ðàçâèò ó ìëåêîïèòàþùèõ. Ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè îòäåëåíû îò îîöèòà

óçêîé ùåëüþ — ïåðèîöèòíûì ïðîñòðàíñòâîì, êîòîðîå ïåðåñåêàåòñÿ ìíî-

æåñòâîì èõ îòðîñòêîâ, êîíòàêòèðóþùèõ ñ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé îî-

öèòà. Ôóíêöèè ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê ðàçëè÷íû. Ïðåæäå âñåãî îíè îáåñïå-

÷èâàþò ôîðìèðîâàíèå èçáèðàòåëüíî ïðîíèöàåìîãî áàðüåðà äëÿ áåëêîâ,

ñèíòåçèðîâàííûõ â ïå÷åíè ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà è ïåðåíåñåííûõ ê ÿè÷-

íèêó ñ òîêîì êðîâè. Âûïîëíÿþò ãîðìîíàëüíóþ ôóíêöèþ (ñèíòåç ýñòðîãå-

íîâ è àíäðîãåíîâ), ñèíòåçèðóþò âíóòðèêëåòî÷íûå ðåãóëÿòîðíûå ìîëåêóëû

(öÀÌÔ). Íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ îîãåíåçà ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè âûäåëÿþò

áåëêè, èñïîëüçóåìûå äëÿ ñòðîèòåëüñòâà âòîðè÷íîé îáîëî÷êè ÿéöåêëåòêè.

Îòëè÷èÿ îîãåíåçà îò ñïåðìàòîãåíåçà

Â çàâåðøåíèå ïðèâåäåì ñðàâíèòåëüíóþ õàðàêòåðèñòèêó ïðîöåññîâ îî-
ãåíåçà è ñïåðìàòîãåíåçà:

� ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïðèñóùà ñïåðìàòîãåíåçó è îòñóòñòâóåò â õîäå
îîãåíåçà;

� èç îîöèòà I ïîðÿäêà â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ñïåðìàòîöèòó I ïîðÿäêà
ïîëó÷àåòñÿ íå ÷åòûðå, à ëèøü îäíà ïîëíîöåííàÿ ïîëîâàÿ êëåòêà;

� ÿéöåêëåòêè îáðàçóþòñÿ ïåðèîäè÷åñêè, à ñïåðìàòîãåíåç èäåò ïîñòî-
ÿííî íà ïðîòÿæåíèè æèçíè èíäèâèäà;

� ñòàäèÿ ðàçìíîæåíèÿ ïðè îîãåíåçå çàêàí÷èâàåòñÿ â ïðåíàòàëüíîì ïå-
ðèîäå èëè ñðàçó æå ïîñëå ðîæäåíèÿ, ïðè ñïåðìàòîãåíåçå èäåò ïîñòîÿííî;
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� ñòàäèÿ ðîñòà ïðè îîãåíåçå äëèííåå, ÷åì ïðè ñïåðìàòîãåíåçå;
� ñòàäèÿ ñîçðåâàíèÿ îîãåíåçà èìååò ñâîè îñîáåííîñòè, çàêëþ÷àþùèåñÿ

â íåðàâíîìåðíîñòè äåëåíèé ñîçðåâàíèÿ, ïðèâîäÿùèõ ê âûäåëåíèþ ïîëÿð-
íûõ òåëåö;

� õîä cïåðìàòîãåíåçà áîëåå ïîäâåðæåí âëèÿíèþ ôàêòîðîâ âíåøíåé
cðåäû, íåæåëè õîä îâîãåíåçà, âñëåäñòâèå ðàçëè÷èÿ â ðàñïîëîæåíèè ïîëî-
âûõ îðãàíîâ (ñåìåííèêè, êàê ïðàâèëî, íàõîäÿòñÿ âíå áðþøíîé ïîëîñòè).

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Ñòðîåíèå ÿéöåêëåòêè. Îáîëî÷êè ÿéöåêëåòîê.
2. Ðàçâèòèå ÿéöåêëåòîê.
3. Ñòðîåíèå ÿè÷íèêà ìëåêîïèòàþùèõ è ðåãóëÿöèÿ ïîëîâîãî öèêëà.
4. Êëàññèôèêàöèÿ ÿéöåêëåòîê. Ñïîñîáû ïèòàíèÿ ÿéöåêëåòîê.
5. Îòëè÷èÿ îîãåíåçà îò ñïåðìàòîãåíåçà.



Ëåêöèÿ 3

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ

Èñòîðèÿ âîïðîñà

Ê. Áýð â «Êîììåíòàðèè» ê ñî÷èíåíèþ «Îá îáðàçîâàíèè ÿéöà ìëåêîïè-
òàþùèõ è ÷åëîâåêà» (1828) ïðåäâîñõèòèë ïðàâèëüíîå ïîíèìàíèå ñóùíîñòè
ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ, ïðàâäà â ôîðìå íàòóðôèëîñîôñêîãî îáîáùåíèÿ.
Áýð, â ÷àñòíîñòè, óêàçûâàë, ÷òî ñïåðìàòîçîèä, «ïîáåäèâøèé â íåóñòàííîé
áîðüáå», ñòðåìèòñÿ ê «ñîåäèíåíèþ ñ ÿéöîì». Ýòî, ïî ñóòè, âåðíîå óòâåðæ-
äåíèå íå íàøëî ïðèçíàíèÿ, òàê êàê â òî âðåìÿ íå áûëè óñòàíîâëåíû ïðî-
èñõîæäåíèå è ïðèðîäà ñïåðìàòîçîèäîâ, òàê æå êàê è ôàêò ïðîíèêíîâåíèÿ
ñïåðìàòîçîèäà âíóòðü ÿéöà è ñîåäèíåíèÿ ñ íèì.

Â 1841 ãîäó Ê. Ëàëëåìàí â êíèãå «Íàáëþäåíèå íàä ðîëüþ ñïåðìàòîçîè-
äîâ ïðè çàðîæäåíèè» âûñêàçàë ìíåíèå (îñíîâàííîå íà äàííûõ ïî èçó÷åíèþ
îáðàçîâàíèÿ è ðàçâèòèÿ ñïåðìàòîçîèäîâ), ÷òî çàðîäûø ìîæåò îáðàçîâàòüñÿ
ëèøü â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ÿéöà è ñïåðìàòîçîèäà. Ìàòåðèàë êëàññè÷åñêèõ
ðàáîò À. Ê¸ëëèêåðà (1841, 1847) ïîñëóæèë òîë÷êîì ê èçó÷åíèþ ðîëè ñïåð-
ìàòîçîèäîâ â ïðîöåññå îïëîäîòâîðåíèÿ ÿéöà. Íà îñíîâàíèè îáîáùåíèÿ ðå-
çóëüòàòîâ èçó÷åíèÿ îïëîäîòâîðåíèÿ ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ æèâîòíûõ, ïðîâå-
äåííûõ ìíîãèìè ó÷åíûìè, à òàêæå ñîáñòâåííûõ äàííûõ Ô. À. Ïóøå ïðè-
øåë (1847) ê âûâîäó, ÷òî ñïåðìàòîçîèäû, ïðîíèêíóâ â ìàòêó, à çàòåì â ÿéöå-
âîäû, îïëîäîòâîðÿþò ÿéöà.

Îäíàêî è ïîñëå ýòèõ ðàáîò ïðàâèëüíîå ïðåäñòàâëåíèå î ñóùíîñòè ïðî-
öåññà îïëîäîòâîðåíèÿ ÷àñòî îñïàðèâàëîñü. Äàííûå èññëåäîâàíèé Ò. Áèøî-
ôà (1847) ïîêàçûâàëè, ÷òî ñïåðìàòîçîèäû, íàêàïëèâàÿñü â áîëüøîì êîëè-
÷åñòâå â íàðóæíîé ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êå ÿéöà, âñòóïàþò â êîíòàêò ñ åãî
æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé, íå ïðîíèêàÿ âíóòðü. Ýòî ÿâèëîñü îñíîâîé äëÿ ñîçäà-
íèÿ À. Ê¸ëëèêåðîì êîíòàêòíî-êàòàëèòè÷åñêîé òåîðèè îïëîäîòâîðåíèÿ, ïî-
ëó÷èâøåé øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå. Ñîãëàñíî åé îïëîäîòâîðÿþùèì íà÷à-
ëîì ñëóæèò íåêîå ãèïîòåòè÷åñêîå âåùåñòâî, âûäåëÿåìîå ñïåðìàòîçîèäàìè
ïðè êîíòàêòå ñ æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé ÿéöà. Ãëàâíûì íåäîñòàòêîì óêàçàí-
íîé òåîðèè áûëî òî, ÷òî îíà íå îáúÿñíÿëà, êàêèì îáðàçîì íàñëåäñòâåííûå
çàäàòêè ñàìöà ìîãóò ïåðåäàâàòüñÿ îáðàçóþùåìóñÿ èç ÿéöà çàðîäûøó.
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Îäíàêî åùå â 1843 ãîäó, à ïîòîì è ïî ïðîøåñòâèè íåñêîëüêèõ ëåò
(1850 ã.) Ì. Áåððè îïèñàë ñâîè íàáëþäåíèÿ çà ïðîöåññîì âíåäðåíèÿ ñïåð-
ìàòîçîèäà â ÿéöî êðîëèêà, óòâåðæäàÿ, ÷òî ïîñëå îáúåäèíåíèÿ ìóæñêîãî è
æåíñêîãî çàðîæäàþùåãî íà÷àëà ïðîèñõîäèò äðîáëåíèå ÿéöà íà äâå ÷àñòè.

Â ìîíîãðàôèè «Î ðàçìíîæåíèè àñêàðèä» (1851—1852) Õ. Íåëüñîí òàê-
æå îïèñûâàë, ÷òî ñïåðìàòîçîèäû ïðè âñòðå÷å â ÿéöåâîäå ñ ÿéöîì ïðèëèïà-
þò ê åãî îáîëî÷êå ïî âñåé ïîâåðõíîñòè è ïîñòåïåííî âíåäðÿþòñÿ â æåëòîê
ÿéöà. Ó÷åíûå òîãî âðåìåíè åäèíîäóøíî îòìå÷àëè, ÷òî ïîñëå ïðîíèêíîâå-
íèÿ ñïåðìàòîçîèäîâ â ÿéöî èõ åäâà ìîæíî îáíàðóæèòü ïîä ìèêðîñêîïîì.
Ýòî ïðèâåëî ê î÷åðåäíûì ñîìíåíèÿì â ïðàâèëüíîñòè îïèñàííûõ íàáëþäå-
íèé çà ïðîöåññîì îïëîäîòâîðåíèÿ.

Ëèøü â 1854 ãîäó ïîÿâèëèñü ìîíîãðàôèè Ô. Êåáåðà è Ð. Âàãíåðà, à ãî-
äîì ïîçæå îáñòîÿòåëüíîå ýêñïåðèìåíòàëüíîå èññëåäîâàíèå Ã. Ìåéñíåðà.
Â íèõ óáåäèòåëüíî äîêàçûâàëîñü ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ â ÿéöà,
îïèñûâàëèñü èõ ïîñëåäóþùèå ïðåâðàùåíèÿ è ïðîòåêàþùèå îäíîâðåìåííî
ñëîæíûå èçìåíåíèÿ â ñòðóêòóðå ÿèö, çà êîòîðûìè ïðîèñõîäèëè ïîñëåäîâà-
òåëüíûå äðîáëåíèÿ ÿéöà.

Òàêèì îáðàçîì, â 50-õ ãã. XIX ñòîëåòèÿ ôàêò ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìàòî-
çîèäà â ÿéöî áûë îêîí÷àòåëüíî äîêàçàí. Áûëî òàêæå äàíî ïåðâîíà÷àëüíîå
îïèñàíèå êàðòèíû ïðåâðàùåíèé ñïåðìàòîçîèäîâ è ÿèö ïðè èõ ñîåäèíåíèè.

Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà îïëîäîòâîðåíèÿ

Ïîñëå ñâîåãî âûõîäà èç ãîíàä êàê ÿéöåêëåòêà, òàê è ñïåðìèé îáðå÷åíû
íà ãèáåëü â òå÷åíèå ñ÷èòàííûõ ÷àñîâ, åñëè îíè íå îòûùóò äðóã äðóãà è íå
ñîëüþòñÿ â åäèíîå öåëîå â õîäå ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ. Âïîñëåäñòâèè,
àêòèâèðîâàííàÿ ïðîíèêíîâåíèåì ñïåðìàòîçîèäà, ÿéöåêëåòêà ïðèñòóïàåò ê
îñóùåñòâëåíèþ ñâîåé ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ.

Îïëîäîòâîðåíèå — ñëèÿíèå ñïåðìàòîçîèäà ñ ÿéöåêëåòêîé, çàâåðøàþ-
ùååñÿ îáúåäèíåíèåì èõ ÿäåð â åäèíîå ÿäðî îïëîäîòâîðåííîãî ÿéöà (çèãî-

òû). Ó ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ ïðè íîðìàëüíîì ðàçâèòèè
èìåííî îïëîäîòâîðåíèå ñëóæèò òîë÷êîì ê âûõîäó ÿéöåêëåòêè èç àíàáèîòè-
÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ, â êîòîðîì îíà íàõîäèòñÿ íà ïîñëåäíåì ýòàïå ñòàäèè ñî-
çðåâàíèÿ (ïîäðîáíåå ñì. «Ñòðîåíèå è ðàçâèòèå æåíñêèõ ïîëîâûõ êëåòîê»).

Ãîòîâíîñòü ÿéöåêëåòîê ê îïëîäîòâîðåíèþ îïðåäåëÿåòñÿ âûäåëåíèåì
íàïðàâèòåëüíûõ òåëåö. Ñïåðìàòîçîèäû ïðîíèêàþò â ÿéöåêëåòêó íà ðàçíûõ
ýòàïàõ ýòîãî ïðîöåññà: äî âûäåëåíèÿ (êðóãëûå ÷åðâè), â ìîìåíò âûäåëåíèÿ
(ìëåêîïèòàþùèå, âêëþ÷àÿ ÷åëîâåêà) è ïîñëå èõ âûäåëåíèÿ (èãëîêîæèå).

Îïëîäîòâîðåíèå îñóùåñòâëÿåò äâå ðàçíûå ôóíêöèè:
� ïîëîâóþ (êîìáèíèðîâàíèå ãåíîâ äâóõ ðîäèòåëåé) — âêëþ÷àåò ïåðå-

äà÷ó ãåíîâ îò ðîäèòåëåé ïîòîìêàì;
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Ëåêöèÿ 3

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ

Èñòîðèÿ âîïðîñà

Ê. Áýð â «Êîììåíòàðèè» ê ñî÷èíåíèþ «Îá îáðàçîâàíèè ÿéöà ìëåêîïè-
òàþùèõ è ÷åëîâåêà» (1828) ïðåäâîñõèòèë ïðàâèëüíîå ïîíèìàíèå ñóùíîñòè
ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ, ïðàâäà â ôîðìå íàòóðôèëîñîôñêîãî îáîáùåíèÿ.
Áýð, â ÷àñòíîñòè, óêàçûâàë, ÷òî ñïåðìàòîçîèä, «ïîáåäèâøèé â íåóñòàííîé
áîðüáå», ñòðåìèòñÿ ê «ñîåäèíåíèþ ñ ÿéöîì». Ýòî, ïî ñóòè, âåðíîå óòâåðæ-
äåíèå íå íàøëî ïðèçíàíèÿ, òàê êàê â òî âðåìÿ íå áûëè óñòàíîâëåíû ïðî-
èñõîæäåíèå è ïðèðîäà ñïåðìàòîçîèäîâ, òàê æå êàê è ôàêò ïðîíèêíîâåíèÿ
ñïåðìàòîçîèäà âíóòðü ÿéöà è ñîåäèíåíèÿ ñ íèì.

Â 1841 ãîäó Ê. Ëàëëåìàí â êíèãå «Íàáëþäåíèå íàä ðîëüþ ñïåðìàòîçîè-
äîâ ïðè çàðîæäåíèè» âûñêàçàë ìíåíèå (îñíîâàííîå íà äàííûõ ïî èçó÷åíèþ
îáðàçîâàíèÿ è ðàçâèòèÿ ñïåðìàòîçîèäîâ), ÷òî çàðîäûø ìîæåò îáðàçîâàòüñÿ
ëèøü â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ÿéöà è ñïåðìàòîçîèäà. Ìàòåðèàë êëàññè÷åñêèõ
ðàáîò À. Ê¸ëëèêåðà (1841, 1847) ïîñëóæèë òîë÷êîì ê èçó÷åíèþ ðîëè ñïåð-
ìàòîçîèäîâ â ïðîöåññå îïëîäîòâîðåíèÿ ÿéöà. Íà îñíîâàíèè îáîáùåíèÿ ðå-
çóëüòàòîâ èçó÷åíèÿ îïëîäîòâîðåíèÿ ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ æèâîòíûõ, ïðîâå-
äåííûõ ìíîãèìè ó÷åíûìè, à òàêæå ñîáñòâåííûõ äàííûõ Ô. À. Ïóøå ïðè-
øåë (1847) ê âûâîäó, ÷òî ñïåðìàòîçîèäû, ïðîíèêíóâ â ìàòêó, à çàòåì â ÿéöå-
âîäû, îïëîäîòâîðÿþò ÿéöà.

Îäíàêî è ïîñëå ýòèõ ðàáîò ïðàâèëüíîå ïðåäñòàâëåíèå î ñóùíîñòè ïðî-
öåññà îïëîäîòâîðåíèÿ ÷àñòî îñïàðèâàëîñü. Äàííûå èññëåäîâàíèé Ò. Áèøî-
ôà (1847) ïîêàçûâàëè, ÷òî ñïåðìàòîçîèäû, íàêàïëèâàÿñü â áîëüøîì êîëè-
÷åñòâå â íàðóæíîé ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êå ÿéöà, âñòóïàþò â êîíòàêò ñ åãî
æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé, íå ïðîíèêàÿ âíóòðü. Ýòî ÿâèëîñü îñíîâîé äëÿ ñîçäà-
íèÿ À. Ê¸ëëèêåðîì êîíòàêòíî-êàòàëèòè÷åñêîé òåîðèè îïëîäîòâîðåíèÿ, ïî-
ëó÷èâøåé øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå. Ñîãëàñíî åé îïëîäîòâîðÿþùèì íà÷à-
ëîì ñëóæèò íåêîå ãèïîòåòè÷åñêîå âåùåñòâî, âûäåëÿåìîå ñïåðìàòîçîèäàìè
ïðè êîíòàêòå ñ æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé ÿéöà. Ãëàâíûì íåäîñòàòêîì óêàçàí-
íîé òåîðèè áûëî òî, ÷òî îíà íå îáúÿñíÿëà, êàêèì îáðàçîì íàñëåäñòâåííûå
çàäàòêè ñàìöà ìîãóò ïåðåäàâàòüñÿ îáðàçóþùåìóñÿ èç ÿéöà çàðîäûøó.
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Îäíàêî åùå â 1843 ãîäó, à ïîòîì è ïî ïðîøåñòâèè íåñêîëüêèõ ëåò
(1850 ã.) Ì. Áåððè îïèñàë ñâîè íàáëþäåíèÿ çà ïðîöåññîì âíåäðåíèÿ ñïåð-
ìàòîçîèäà â ÿéöî êðîëèêà, óòâåðæäàÿ, ÷òî ïîñëå îáúåäèíåíèÿ ìóæñêîãî è
æåíñêîãî çàðîæäàþùåãî íà÷àëà ïðîèñõîäèò äðîáëåíèå ÿéöà íà äâå ÷àñòè.

Â ìîíîãðàôèè «Î ðàçìíîæåíèè àñêàðèä» (1851—1852) Õ. Íåëüñîí òàê-
æå îïèñûâàë, ÷òî ñïåðìàòîçîèäû ïðè âñòðå÷å â ÿéöåâîäå ñ ÿéöîì ïðèëèïà-
þò ê åãî îáîëî÷êå ïî âñåé ïîâåðõíîñòè è ïîñòåïåííî âíåäðÿþòñÿ â æåëòîê
ÿéöà. Ó÷åíûå òîãî âðåìåíè åäèíîäóøíî îòìå÷àëè, ÷òî ïîñëå ïðîíèêíîâå-
íèÿ ñïåðìàòîçîèäîâ â ÿéöî èõ åäâà ìîæíî îáíàðóæèòü ïîä ìèêðîñêîïîì.
Ýòî ïðèâåëî ê î÷åðåäíûì ñîìíåíèÿì â ïðàâèëüíîñòè îïèñàííûõ íàáëþäå-
íèé çà ïðîöåññîì îïëîäîòâîðåíèÿ.

Ëèøü â 1854 ãîäó ïîÿâèëèñü ìîíîãðàôèè Ô. Êåáåðà è Ð. Âàãíåðà, à ãî-
äîì ïîçæå îáñòîÿòåëüíîå ýêñïåðèìåíòàëüíîå èññëåäîâàíèå Ã. Ìåéñíåðà.
Â íèõ óáåäèòåëüíî äîêàçûâàëîñü ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ â ÿéöà,
îïèñûâàëèñü èõ ïîñëåäóþùèå ïðåâðàùåíèÿ è ïðîòåêàþùèå îäíîâðåìåííî
ñëîæíûå èçìåíåíèÿ â ñòðóêòóðå ÿèö, çà êîòîðûìè ïðîèñõîäèëè ïîñëåäîâà-
òåëüíûå äðîáëåíèÿ ÿéöà.

Òàêèì îáðàçîì, â 50-õ ãã. XIX ñòîëåòèÿ ôàêò ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìàòî-
çîèäà â ÿéöî áûë îêîí÷àòåëüíî äîêàçàí. Áûëî òàêæå äàíî ïåðâîíà÷àëüíîå
îïèñàíèå êàðòèíû ïðåâðàùåíèé ñïåðìàòîçîèäîâ è ÿèö ïðè èõ ñîåäèíåíèè.

Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà îïëîäîòâîðåíèÿ

Ïîñëå ñâîåãî âûõîäà èç ãîíàä êàê ÿéöåêëåòêà, òàê è ñïåðìèé îáðå÷åíû
íà ãèáåëü â òå÷åíèå ñ÷èòàííûõ ÷àñîâ, åñëè îíè íå îòûùóò äðóã äðóãà è íå
ñîëüþòñÿ â åäèíîå öåëîå â õîäå ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ. Âïîñëåäñòâèè,
àêòèâèðîâàííàÿ ïðîíèêíîâåíèåì ñïåðìàòîçîèäà, ÿéöåêëåòêà ïðèñòóïàåò ê
îñóùåñòâëåíèþ ñâîåé ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ.

Îïëîäîòâîðåíèå — ñëèÿíèå ñïåðìàòîçîèäà ñ ÿéöåêëåòêîé, çàâåðøàþ-
ùååñÿ îáúåäèíåíèåì èõ ÿäåð â åäèíîå ÿäðî îïëîäîòâîðåííîãî ÿéöà (çèãî-

òû). Ó ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ ïðè íîðìàëüíîì ðàçâèòèè
èìåííî îïëîäîòâîðåíèå ñëóæèò òîë÷êîì ê âûõîäó ÿéöåêëåòêè èç àíàáèîòè-
÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ, â êîòîðîì îíà íàõîäèòñÿ íà ïîñëåäíåì ýòàïå ñòàäèè ñî-
çðåâàíèÿ (ïîäðîáíåå ñì. «Ñòðîåíèå è ðàçâèòèå æåíñêèõ ïîëîâûõ êëåòîê»).

Ãîòîâíîñòü ÿéöåêëåòîê ê îïëîäîòâîðåíèþ îïðåäåëÿåòñÿ âûäåëåíèåì
íàïðàâèòåëüíûõ òåëåö. Ñïåðìàòîçîèäû ïðîíèêàþò â ÿéöåêëåòêó íà ðàçíûõ
ýòàïàõ ýòîãî ïðîöåññà: äî âûäåëåíèÿ (êðóãëûå ÷åðâè), â ìîìåíò âûäåëåíèÿ
(ìëåêîïèòàþùèå, âêëþ÷àÿ ÷åëîâåêà) è ïîñëå èõ âûäåëåíèÿ (èãëîêîæèå).

Îïëîäîòâîðåíèå îñóùåñòâëÿåò äâå ðàçíûå ôóíêöèè:
� ïîëîâóþ (êîìáèíèðîâàíèå ãåíîâ äâóõ ðîäèòåëåé) — âêëþ÷àåò ïåðå-

äà÷ó ãåíîâ îò ðîäèòåëåé ïîòîìêàì;
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� ðåïðîäóêòèâíóþ (ñîçäàíèå íîâîãî îðãàíèçìà) — âêëþ÷àåò èíèöèà-
öèþ â öèòîïëàçìå ÿéöà òåõ ðåàêöèé, êîòîðûå ïîçâîëÿþò ïðîäîëæàòü ðàç-
âèòèå.

Âàæíàÿ ðîëü â ïðîöåññå îïëîäîòâîðåíèÿ ïðèíàäëåæèò ñïåðìàòîçîèäó,
îí íåîáõîäèì:

� äëÿ àêòèâàöèè ÿéöà, ïîáóæäåíèÿ åãî ê íà÷àëó ðàçâèòèÿ (äàííàÿ ôóíê-
öèÿ íåñïåöèôè÷íà: â êà÷åñòâå àêòèâèðóþùåãî ôàêòîðà ñïåðìàòîçîèä ìî-
æåò áûòü çàìåíåí ðÿäîì ôèçè÷åñêèõ èëè ìåõàíè÷åñêèõ àãåíòîâ, ñì. òàêæå
«Ïàðòåíîãåíåç»);

� âíåñåíèÿ â ÿéöåêëåòêó ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà îòöà.
Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî ïðèíöèïîâ êëàññèôèêàöèè ïðîöåññà îïëîäîòâî-

ðåíèÿ:
ïî ìåñòó ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìàòîçîèäà â ÿéöåêëåòêó:
� íàðóæíîå (îïëîäîòâîðåíèå ïðîèñõîäèò âî âíåøíåé ñðåäå);
� âíóòðåííåå (îïëîäîòâîðåíèå ïðîèñõîäèò â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìêè);
ïî êîëè÷åñòâó ñïåðìàòîçîèäîâ, ó÷àñòâóþùèõ â îïëîäîòâîðåíèè:
� ìîíîñïåðìíîå (îäèí ñïåðìàòîçîèä);
� ïîëèñïåðìíîå (äâà è áîëåå ñïåðìàòîçîèäîâ).
Ó ðÿäà áåñïîçâîíî÷íûõ, ðûá, õâîñòàòûõ àìôèáèé è ïòèö âîçìîæíà ïî-

ëèñïåðìèÿ, êîãäà â ÿéöî ïðîíèêàåò íåñêîëüêî ñïåðìàòîçîèäîâ, îäíàêî ñ ÿä-
ðîì ÿéöåêëåòêè ñëèâàåòñÿ ÿäðî îäíîãî ñïåðìèÿ.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè ñïåðìàòîçîèäîâ è ÿéöåêëåòîê îòíîñèòåëüíî
íåâåëèêà êàê ïðè íàðóæíîì, òàê è ïðè âíóòðåííåì îïëîäîòâîðåíèè. ßéöå-
êëåòêè ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, à òàêæå ðûá è àìôèáèé äîëæíû áûòü îïëî-
äîòâîðåíû ñðàçó æå ïîñëå îâóëÿöèè.

Ê ìîìåíòó âñòðå÷è ñ ÿéöåêëåòêîé ñïåðìàòîçîèä äîëæåí ñîõðàíÿòü íå
òîëüêî àêòèâíîå äâèæåíèå, íî è ñâîþ îïëîäîòâîðÿþùóþ ñïîñîáíîñòü. Êàê
ïðàâèëî, îíè òåðÿþò åå ðàíüøå, ÷åì ñïîñîáíîñòü ê äâèæåíèþ. Òàê, ó ìîð-
ñêîãî åæà îïëîäîòâîðÿþùàÿ ñïîñîáíîñòü ñïåðìàòîçîèäîâ ñîõðàíÿåòñÿ â òå-
÷åíèå 30 ÷àñîâ, à æèçíåñïîñîáíîñòü â òå÷åíèå äâóõ ñóòîê.

Îïëîäîòâîðÿþùàÿ ñïîñîáíîñòü ñïåðìû çàâèñèò îò ìíîãèõ ôàêòîðîâ:
êîíöåíòðàöèè â íåé ñïåðìàòîçîèäîâ, òåìïåðàòóðû, pH ñðåäû (â ùåëî÷íîé
ñðåäå ñïåðìèè áîëåå àêòèâíû, íî áûñòðî ðàñòðà÷èâàþò ýíåðãèþ è ðàíüøå
ïîãèáàþò, à â êèñëîé èõ àêòèâíîñòü ìåíüøå, íî ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè
áîëüøå).

Êîíêðåòíûå îñîáåííîñòè îïëîäîòâîðåíèÿ î÷åíü ñèëüíî âàðüèðóþò ó
ðàçëè÷íûõ âèäîâ. Âçàèìîäåéñòâèå ïîëîâûõ êëåòîê (ãàìåò) êàíîíè÷åñêè
ïîäðàçäåëÿþò íà ÷åòûðå ñòàäèè (ôàçû):

� äèñòàíòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ;
� êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ;
� ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìàòîçîèäà â ÿéöåêëåòêó;
� ñëèÿíèå ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà.
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Äèñòàíòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò

Îñóùåñòâëÿþòñÿ íà íåêîòîðîì ðàññòîÿíèè, äî ñîïðèêîñíîâåíèÿ ãàìåò

äðóã ñ äðóãîì. Îíè íàïðàâëåíû íà ïîâûøåíèå âåðîÿòíîñòè âñòðå÷è ñïåðìà-

òîçîèäîâ è ÿéöåêëåòêè. Õàðàêòåðíû äëÿ âîäíûõ îðãàíèçìîâ ñ íàðóæíûì

òèïîì îïëîäîòâîðåíèÿ. Ïðè ýòîì æèâîòíûå ñòàëêèâàþòñÿ ñî ñëåäóþùèìè

ïðîáëåìàìè:

� îñóùåñòâëåíèå âñòðå÷è ñïåðìèåâ è ÿèö ïðè èõ íèçêîé êîíöåíòðàöèè

â ñðåäå;

� ïðåäîòâðàùåíèå îïëîäîòâîðåíèÿ ÿèö ñïåðìèÿìè äðóãîãî âèäà.

Â õîäå ýâîëþöèè âûðàáîòàëîñü ñîîòâåòñòâåííî äâà ìåõàíèçìà äëÿ ðå-

øåíèÿ ïîñòàâëåííûõ çàäà÷. Ýòî âèäîñïåöèôè÷íîå ïðèâëå÷åíèå ñïåðìèåâ è

âèäîñïåöèôè÷íàÿ èõ àêòèâàöèÿ.

Óæå â õîäå ðàííèõ èññëåäîâàíèé ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ âîçíèêëî

ïðåäñòàâëåíèå î ãàìîíàõ — âåùåñòâàõ, îáåñïå÷èâàþùèõ àêòèâàöèþ èëè

áëîêèðîâàíèå îòäåëüíûõ åãî ýòàïîâ. ßéöåêëåòêà ñïîñîáíà ïðîäóöèðî-

âàòü ãèíîãàìîíû, à ñïåðìàòîçîèä — àíäðîãàìîíû. Ïîëàãàëè, ÷òî ãèíîãà-

ìîí I — íèçêîìîëåêóëÿðíîå âåùåñòâî íåáåëêîâîé ïðèðîäû, êîòîðîå àê-

òèâèðóåò äâèæåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ (ïîâûøàÿ òåì ñàìûì âåðîÿòíîñòü èõ

âñòðå÷è ñ ÿéöîì), ïðåîäîëåâàÿ äåéñòâèå àíäðîãàìîíà I, ïîäàâëÿþùåãî

ïîäâèæíîñòü ñïåðìèÿ. Ãèíîãàìîí II, ÷àñòî èìåíóåìûé ôåðòèëèçèíîì, —

ãëèêîïðîòåèí, ðàñïîëîæåííûé â ïåðèôåðè÷åñêîé îáëàñòè ÿéöà è âûçûâà-

þùèé ñâÿçûâàíèå åãî ñî ñïåðìàòîçîèäàìè ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ êîìïëå-

ìåíòàðíûì åìó àíäðîãàìîíîì II (àíòèôåðòèëèçèíîì), âñòðîåííûì â ïî-

âåðõíîñòíóþ îáîëî÷êó ñïåðìèÿ, ñïîñîáíûì ðàçæèæàòü ñòóäåíèñòîå âå-

ùåñòâî è ðàñòâîðÿòü îáîëî÷êó ÿéöà, èç-çà ÷åãî åãî çà÷àñòóþ îòîæäåñòâëÿ-

þò ñ ãèàëóðîíèäàçîé. Ãèïîòåçû îïëîäîòâîðåíèÿ, îñíîâàííûå íà èäåå î

âçàèìîäåéñòâèè ôåðòèëèçèíà ñ êîìïëåìåíòàðíûì åìó àíòèôåðòèëèçè-

íîì, ñûãðàëè ïîëîæèòåëüíóþ ðîëü, ïîñêîëüêó ïîçâîëèëè îáíàðóæèòü ñó-

ùåñòâîâàíèå öåëîãî ñåìåéñòâà ñïåöèôè÷åñêèõ ìîëåêóë íà ïîâåðõíîñòè

âçàèìîäåéñòâóþùèõ ãàìåò (ñì. äàëåå).

Âèäîñïåöèôè÷íîå ïðèâëå÷åíèå ñïåðìèåâ äîêàçàíî äëÿ ìíîãèõ æèâîò-

íûõ: êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ìîëëþñêîâ, èãëîêîæèõ è ïåðâè÷íîõîðäîâûõ.

Îíî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðîä õåìîòàêñèñà — äâèæåíèÿ ïî ãðàäèåíòó êîí-

öåíòðàöèè êàêîãî-ëèáî âåùåñòâà. Â 80-õ ãã. XX âåêà óäàëîñü èäåíòèôèöè-

ðîâàòü äâà âèäîñïåöèôè÷íûõ àòòðàêòàíòà ñïåðìàòîçîèäîâ ìîðñêèõ åæåé —

ñïåðàêò è ðåçàêò. Îáà âåùåñòâà, âûäåëåííûå èç ñòóäåíèñòîé îáîëî÷êè

ÿèö, îòíîñÿòñÿ ê ïåïòèäàì è ñîäåðæàò 10 è 14 àìèíîêèñëîòíûõ îñòàòêîâ ñî-

îòâåòñòâåííî. Ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñî ñïåðìèÿìè îíè ñòèìóëèðóþò èõ ìå-

òàáîëèçì è óâåëè÷èâàþò ïîäâèæíîñòü ìóæñêèõ ãàìåò.
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� ðåïðîäóêòèâíóþ (ñîçäàíèå íîâîãî îðãàíèçìà) — âêëþ÷àåò èíèöèà-
öèþ â öèòîïëàçìå ÿéöà òåõ ðåàêöèé, êîòîðûå ïîçâîëÿþò ïðîäîëæàòü ðàç-
âèòèå.

Âàæíàÿ ðîëü â ïðîöåññå îïëîäîòâîðåíèÿ ïðèíàäëåæèò ñïåðìàòîçîèäó,
îí íåîáõîäèì:

� äëÿ àêòèâàöèè ÿéöà, ïîáóæäåíèÿ åãî ê íà÷àëó ðàçâèòèÿ (äàííàÿ ôóíê-
öèÿ íåñïåöèôè÷íà: â êà÷åñòâå àêòèâèðóþùåãî ôàêòîðà ñïåðìàòîçîèä ìî-
æåò áûòü çàìåíåí ðÿäîì ôèçè÷åñêèõ èëè ìåõàíè÷åñêèõ àãåíòîâ, ñì. òàêæå
«Ïàðòåíîãåíåç»);

� âíåñåíèÿ â ÿéöåêëåòêó ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà îòöà.
Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî ïðèíöèïîâ êëàññèôèêàöèè ïðîöåññà îïëîäîòâî-

ðåíèÿ:
ïî ìåñòó ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìàòîçîèäà â ÿéöåêëåòêó:
� íàðóæíîå (îïëîäîòâîðåíèå ïðîèñõîäèò âî âíåøíåé ñðåäå);
� âíóòðåííåå (îïëîäîòâîðåíèå ïðîèñõîäèò â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìêè);
ïî êîëè÷åñòâó ñïåðìàòîçîèäîâ, ó÷àñòâóþùèõ â îïëîäîòâîðåíèè:
� ìîíîñïåðìíîå (îäèí ñïåðìàòîçîèä);
� ïîëèñïåðìíîå (äâà è áîëåå ñïåðìàòîçîèäîâ).
Ó ðÿäà áåñïîçâîíî÷íûõ, ðûá, õâîñòàòûõ àìôèáèé è ïòèö âîçìîæíà ïî-

ëèñïåðìèÿ, êîãäà â ÿéöî ïðîíèêàåò íåñêîëüêî ñïåðìàòîçîèäîâ, îäíàêî ñ ÿä-
ðîì ÿéöåêëåòêè ñëèâàåòñÿ ÿäðî îäíîãî ñïåðìèÿ.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè ñïåðìàòîçîèäîâ è ÿéöåêëåòîê îòíîñèòåëüíî
íåâåëèêà êàê ïðè íàðóæíîì, òàê è ïðè âíóòðåííåì îïëîäîòâîðåíèè. ßéöå-
êëåòêè ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, à òàêæå ðûá è àìôèáèé äîëæíû áûòü îïëî-
äîòâîðåíû ñðàçó æå ïîñëå îâóëÿöèè.

Ê ìîìåíòó âñòðå÷è ñ ÿéöåêëåòêîé ñïåðìàòîçîèä äîëæåí ñîõðàíÿòü íå
òîëüêî àêòèâíîå äâèæåíèå, íî è ñâîþ îïëîäîòâîðÿþùóþ ñïîñîáíîñòü. Êàê
ïðàâèëî, îíè òåðÿþò åå ðàíüøå, ÷åì ñïîñîáíîñòü ê äâèæåíèþ. Òàê, ó ìîð-
ñêîãî åæà îïëîäîòâîðÿþùàÿ ñïîñîáíîñòü ñïåðìàòîçîèäîâ ñîõðàíÿåòñÿ â òå-
÷åíèå 30 ÷àñîâ, à æèçíåñïîñîáíîñòü â òå÷åíèå äâóõ ñóòîê.

Îïëîäîòâîðÿþùàÿ ñïîñîáíîñòü ñïåðìû çàâèñèò îò ìíîãèõ ôàêòîðîâ:
êîíöåíòðàöèè â íåé ñïåðìàòîçîèäîâ, òåìïåðàòóðû, pH ñðåäû (â ùåëî÷íîé
ñðåäå ñïåðìèè áîëåå àêòèâíû, íî áûñòðî ðàñòðà÷èâàþò ýíåðãèþ è ðàíüøå
ïîãèáàþò, à â êèñëîé èõ àêòèâíîñòü ìåíüøå, íî ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè
áîëüøå).

Êîíêðåòíûå îñîáåííîñòè îïëîäîòâîðåíèÿ î÷åíü ñèëüíî âàðüèðóþò ó
ðàçëè÷íûõ âèäîâ. Âçàèìîäåéñòâèå ïîëîâûõ êëåòîê (ãàìåò) êàíîíè÷åñêè
ïîäðàçäåëÿþò íà ÷åòûðå ñòàäèè (ôàçû):

� äèñòàíòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ;
� êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ;
� ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìàòîçîèäà â ÿéöåêëåòêó;
� ñëèÿíèå ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà.
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Îñóùåñòâëÿþòñÿ íà íåêîòîðîì ðàññòîÿíèè, äî ñîïðèêîñíîâåíèÿ ãàìåò

äðóã ñ äðóãîì. Îíè íàïðàâëåíû íà ïîâûøåíèå âåðîÿòíîñòè âñòðå÷è ñïåðìà-

òîçîèäîâ è ÿéöåêëåòêè. Õàðàêòåðíû äëÿ âîäíûõ îðãàíèçìîâ ñ íàðóæíûì

òèïîì îïëîäîòâîðåíèÿ. Ïðè ýòîì æèâîòíûå ñòàëêèâàþòñÿ ñî ñëåäóþùèìè

ïðîáëåìàìè:

� îñóùåñòâëåíèå âñòðå÷è ñïåðìèåâ è ÿèö ïðè èõ íèçêîé êîíöåíòðàöèè

â ñðåäå;

� ïðåäîòâðàùåíèå îïëîäîòâîðåíèÿ ÿèö ñïåðìèÿìè äðóãîãî âèäà.

Â õîäå ýâîëþöèè âûðàáîòàëîñü ñîîòâåòñòâåííî äâà ìåõàíèçìà äëÿ ðå-

øåíèÿ ïîñòàâëåííûõ çàäà÷. Ýòî âèäîñïåöèôè÷íîå ïðèâëå÷åíèå ñïåðìèåâ è

âèäîñïåöèôè÷íàÿ èõ àêòèâàöèÿ.

Óæå â õîäå ðàííèõ èññëåäîâàíèé ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ âîçíèêëî

ïðåäñòàâëåíèå î ãàìîíàõ — âåùåñòâàõ, îáåñïå÷èâàþùèõ àêòèâàöèþ èëè

áëîêèðîâàíèå îòäåëüíûõ åãî ýòàïîâ. ßéöåêëåòêà ñïîñîáíà ïðîäóöèðî-

âàòü ãèíîãàìîíû, à ñïåðìàòîçîèä — àíäðîãàìîíû. Ïîëàãàëè, ÷òî ãèíîãà-

ìîí I — íèçêîìîëåêóëÿðíîå âåùåñòâî íåáåëêîâîé ïðèðîäû, êîòîðîå àê-

òèâèðóåò äâèæåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ (ïîâûøàÿ òåì ñàìûì âåðîÿòíîñòü èõ

âñòðå÷è ñ ÿéöîì), ïðåîäîëåâàÿ äåéñòâèå àíäðîãàìîíà I, ïîäàâëÿþùåãî

ïîäâèæíîñòü ñïåðìèÿ. Ãèíîãàìîí II, ÷àñòî èìåíóåìûé ôåðòèëèçèíîì, —

ãëèêîïðîòåèí, ðàñïîëîæåííûé â ïåðèôåðè÷åñêîé îáëàñòè ÿéöà è âûçûâà-

þùèé ñâÿçûâàíèå åãî ñî ñïåðìàòîçîèäàìè ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ êîìïëå-

ìåíòàðíûì åìó àíäðîãàìîíîì II (àíòèôåðòèëèçèíîì), âñòðîåííûì â ïî-

âåðõíîñòíóþ îáîëî÷êó ñïåðìèÿ, ñïîñîáíûì ðàçæèæàòü ñòóäåíèñòîå âå-

ùåñòâî è ðàñòâîðÿòü îáîëî÷êó ÿéöà, èç-çà ÷åãî åãî çà÷àñòóþ îòîæäåñòâëÿ-

þò ñ ãèàëóðîíèäàçîé. Ãèïîòåçû îïëîäîòâîðåíèÿ, îñíîâàííûå íà èäåå î

âçàèìîäåéñòâèè ôåðòèëèçèíà ñ êîìïëåìåíòàðíûì åìó àíòèôåðòèëèçè-

íîì, ñûãðàëè ïîëîæèòåëüíóþ ðîëü, ïîñêîëüêó ïîçâîëèëè îáíàðóæèòü ñó-

ùåñòâîâàíèå öåëîãî ñåìåéñòâà ñïåöèôè÷åñêèõ ìîëåêóë íà ïîâåðõíîñòè

âçàèìîäåéñòâóþùèõ ãàìåò (ñì. äàëåå).

Âèäîñïåöèôè÷íîå ïðèâëå÷åíèå ñïåðìèåâ äîêàçàíî äëÿ ìíîãèõ æèâîò-

íûõ: êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ìîëëþñêîâ, èãëîêîæèõ è ïåðâè÷íîõîðäîâûõ.

Îíî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðîä õåìîòàêñèñà — äâèæåíèÿ ïî ãðàäèåíòó êîí-

öåíòðàöèè êàêîãî-ëèáî âåùåñòâà. Â 80-õ ãã. XX âåêà óäàëîñü èäåíòèôèöè-

ðîâàòü äâà âèäîñïåöèôè÷íûõ àòòðàêòàíòà ñïåðìàòîçîèäîâ ìîðñêèõ åæåé —

ñïåðàêò è ðåçàêò. Îáà âåùåñòâà, âûäåëåííûå èç ñòóäåíèñòîé îáîëî÷êè

ÿèö, îòíîñÿòñÿ ê ïåïòèäàì è ñîäåðæàò 10 è 14 àìèíîêèñëîòíûõ îñòàòêîâ ñî-

îòâåòñòâåííî. Ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñî ñïåðìèÿìè îíè ñòèìóëèðóþò èõ ìå-

òàáîëèçì è óâåëè÷èâàþò ïîäâèæíîñòü ìóæñêèõ ãàìåò.
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Êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò

Êàê ñëåäóåò èç íàçâàíèÿ, äàííàÿ ñòàäèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ ìîìåíòà êîíòàêòà
ñïåðìàòîçîèäà ñ òðåòè÷íîé îáîëî÷êîé ÿéöåêëåòêè.

Ïåðâûì åå ýòàïîì ÿâëÿåòñÿ àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ (ðèñ. 12).

Ðèñ. 12. Àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ ñïåðìèÿ ìîðñêîãî åæà
(ïî Ãèëáåðòó, 1993):

1 — àêðîñîìíàÿ ìåìáðàíà; 2 — ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà
ñïåðìèÿ; 3 — ãëîáóëÿðíûé àêòèí; 4 — àêðîñîìíûå ôåðìåíòû;

5 — àêòèíîâûå ìèêðîôèëàìåíòû; 6 — àêðîñîìíûé âûðîñò

Ó ìîðñêîãî åæà åå èíèöèèðóþò ñóëüôàòèðîâàííûå ïîëèñàõàðèäû ñòó-
äåíèñòîé îáîëî÷êè — âûçûâàþò ïîñòóïëåíèå Ca2+ â ãîëîâêó ñïåðìèÿ. Ýòî
ïðèâîäèò ê çàïóñêó ïðîöåññà ýêçîöèòîçà, â ðåçóëüòàòå êîòîðîãî àêðîñîìíàÿ
ìåìáðàíà ñëèâàåòñÿ ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ñïåðìèÿ è ñîäåðæè-
ìîå àêðîñîìíîãî ïóçûðüêà (ïðåæäå âñåãî ëèòè÷åñêèå ôåðìåíòû) âûäåëÿåò-
ñÿ â îêðóæàþùóþ ñðåäó. Ïîìèìî ýòîãî àêòèâèðóåòñÿ Na+/H+-îáìåííèê, ÷òî
ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ âíóòðèêëåòî÷íîé êîíöåíòðàöèè ïðîòîíîâ.

Â ðåçóëüòàòå ïîâûøåíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî pH íàáëþäàåòñÿ óñèëåíèå
ïîëèìåðèçàöèè ãëîáóëÿðíîãî àêòèíà è ôîðìèðîâàíèå àêòèíîâûõ ôèëàìåí-
òîâ, ò. å. îáðàçîâàíèå àêðîñîìíîãî âûðîñòà. Ïîìèìî ýòîãî âûñîêèé óðî-
âåíü pHi àêòèâèðóåò äèíåèíîâóþ ÀÒÔ-àçó â øåéêå ñïåðìèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê
óâåëè÷åíèþ ïîäâèæíîñòè ñïåðìèÿ. Îäíàêî óäëèíåíèå àêðîñîìàëüíîãî âû-
ðîñòà ñâÿçàíî íå òîëüêî ñ ïîëèìåðèçàöèåé àêòèíà. Ïðèòîê âíóòðü êëåòêè
èîíîâ êàëüöèÿ, íàòðèÿ è õëîðà ïîâûøàåò êîëè÷åñòâî îñìîòè÷åñêè àêòèâ-
íûõ ìîëåêóë â ãîëîâêå ñïåðìèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê ïðèòîêó â íåãî âîäû. Âû-
çâàííîå ýòèì ðåçêîå ïîâûøåíèå ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ, âåðîÿòíî,
òàêæå ñïîñîáñòâóåò óäëèíåíèþ àêðîñîìàëüíîãî âûðîñòà.

Âòîðîé ýòàï êîíòàêòíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò ñâÿçàí ñ óçíàâàíèåì
ñïåðìèÿ è ÿéöà.

Íà ïîâåðõíîñòè ôîðìèðóþùåãîñÿ àêðîñîìíîãî âûðîñòà ðàñïîëàãàåòñÿ
áåëîê (áèíäèí), îòâåòñòâåííûé çà âèäîñïåöèôè÷íîå óçíàâàíèå ó ìîðñêèõ
åæåé. Íà æåëòî÷íîé îáîëî÷êå ÿéöà íàõîäèòñÿ ãëèêîïðîòåèíîâûé êîì-
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ïëåêñ, ñïîñîáíûé îáðàçîâûâàòü ñâÿçè ñ áèíäèíîì. Òàêèì îáðàçîì, óçíàâà-
íèå ãàìåò ó ìîðñêîãî åæà ïðîèñõîäèò íà äâóõ óðîâíÿõ: àêòèâàöèè àêðîñîì-
íîé ðåàêöèè è ïðèêðåïëåíèÿ ñïåðìèÿ ê æåëòî÷íîé îáîëî÷êå.

Êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò ó ìëåêîïèòàþùèõ èìåþò ðÿä îñî-
áåííîñòåé, ñâÿçàííûõ ñ íàëè÷èåì ó íèõ âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ. Ïðè
ýòîì ïîëîâûå ïóòè ñàìêè ïðèíèìàþò àêòèâíîå ó÷àñòèå â ïðîöåññå îïëîäî-
òâîðåíèÿ.

Ñïåðìèè ìëåêîïèòàþùèõ ñðàçó ïîñëå ýÿêóëÿöèè íå ñïîñîáíû ê àêðî-
ñîìíîé ðåàêöèè, äëÿ ýòîãî îíè äîëæíû êàêîå-òî âðåìÿ íàõîäèòüñÿ â ïîëî-
âûõ ïóòÿõ ñàìêè. Òàê, ëèçèí, ñîäåðæàùèéñÿ â ñïåðìàòîçîèäàõ âñåõ ìëåêî-
ïèòàþùèõ è ðàçðóøàþùèé ïðîçðà÷íóþ îáîëî÷êó (òàê íàçûâàåìûé àêðî-

ëèçèí), àêòèâèðóåòñÿ òîëüêî ïîä äåéñòâèåì ãëèêîïðîòåèíà èç ïîëîâûõ ïó-
òåé ñàìêè. Óñëîâèÿ, òðåáóþùèåñÿ äëÿ êàïàöèòàöèè (ïðèîáðåòåíèå ñïåð-
ìèåì îïëîäîòâîðÿþùåé ñïîñîáíîñòè), âàðüèðóþò â çàâèñèìîñòè îò âèäà.

Ïðèðîäà ïðîöåññà êàïàöèòàöèè çàêëþ÷àåòñÿ:
� â èçìåíåíèè ñòðóêòóðû êëåòî÷íîé ìåìáðàíû;
� óäàëåíèè ñ ïîâåðõíîñòè ñïåðìèÿ îñîáûõ ôàêòîðîâ, òàê íàçûâàåìûõ

coating factors, êîòîðûå, îñòàâàÿñü íà ïîâåðõíîñòè, ïðåïÿòñòâóþò îïëîäîò-
âîðåíèþ.

Ïåðåñòðîéêè êëåòî÷íîé ìåìáðàíû ñâÿçàíû ñ èçìåíåíèåì ñîîòíîøåíèÿ
õîëåñòåðèí : ôîñôîëèïèäû. Ñíèæåíèå ýòîãî ñîîòíîøåíèÿ â õîäå êàïàöèòà-
öèè îáóñëîâëåíî óìåíüøåíèåì ñîäåðæàíèÿ õîëåñòåðèíà — ìîëåêóëû àëü-
áóìèíà, èìåþùèåñÿ â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìêè, ñïîñîáíû îòíèìàòü õîëåñòå-
ðèí ó ñïåðìèÿ. Â ðåçóëüòàòå ïðîèñõîäèò äåñòàáèëèçàöèÿ ìåìáðàíû àêðî-
ñîìíîãî ïóçûðüêà è êàê ñëåäñòâèå âîçíèêàåò âîçìîæíîñòü îñóùåñòâëåíèÿ
àêðîñîìíîé ðåàêöèè.

Ïîâåðõíîñòü ñïåðìèÿ ñîäåðæèò ôåðìåíò ãëèêîçèëòðàíñôåðàçó, ñïîñîá-
íóþ óçíàâàòü êîíöåâûå îñòàòêè N-àöåòèëãëþêîçàìèíà íà ïðîçðà÷íîé îáî-
ëî÷êå ÿéöåêëåòêè (ðèñ. 13).

Â ñïåðìèÿõ, íå ïðîøåäøèõ êàïàöèòàöèè, àêòèâíûå öåíòðû ýòîãî ôåð-

ìåíòà áëîêèðîâàíû ñâÿçàííûìè ñ èõ ïîâåðõíîñòüþ óãëåâîäàìè, âêëþ÷àþ-

ùèìè îñòàòêè N-àöåòèëãëþêîçàìèíà (NÀã) è ãàëàêòîçû (Ãàë). Ïðè êàïàöè-

òàöèè ýòè óãëåâîäû îòäåëÿþòñÿ îò ïîâåðõíîñòè ñïåðìèÿ, îñâîáîæäàÿ àê-

òèâíûå öåíòðû ãàëàêòîçèëòðàíñôåðàç.
Òåïåðü ãàëàêòîçèëòðàíñôåðàçû ìîãóò óçíàâàòü N-àöåòèëãëþêîçàìèíî-

âûå îñòàòêè â ìîëåêóëå ãëèêîïðîòåèíà, ðàñïîëîæåííîãî íà ïîâåðõíîñòè
ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè è ïðåäñòàâëÿþùåãî, ïî ñóòè, ðåöåïòîð ñïåðìèÿ.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ àêòèâàöèÿ ñïåðìàòîçîèäà íå ñîïðîâîæäàåòñÿ íè îá-
ðàçîâàíèåì ìèêðîâîðñèíîê, íè îáðàçîâàíèåì àêðîñîìíîãî âûðîñòà. Ó íèõ
àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â äèññîöèàöèè íàðóæíîé ìåìáðàíû ãî-
ëîâêè ñïåðìàòîçîèäà è ìåìáðàíû àêðîñîìû, íî íå íà àïèêàëüíîé ïîâåðõ-
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Êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò

Êàê ñëåäóåò èç íàçâàíèÿ, äàííàÿ ñòàäèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ ìîìåíòà êîíòàêòà
ñïåðìàòîçîèäà ñ òðåòè÷íîé îáîëî÷êîé ÿéöåêëåòêè.

Ïåðâûì åå ýòàïîì ÿâëÿåòñÿ àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ (ðèñ. 12).

Ðèñ. 12. Àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ ñïåðìèÿ ìîðñêîãî åæà
(ïî Ãèëáåðòó, 1993):

1 — àêðîñîìíàÿ ìåìáðàíà; 2 — ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà
ñïåðìèÿ; 3 — ãëîáóëÿðíûé àêòèí; 4 — àêðîñîìíûå ôåðìåíòû;

5 — àêòèíîâûå ìèêðîôèëàìåíòû; 6 — àêðîñîìíûé âûðîñò

Ó ìîðñêîãî åæà åå èíèöèèðóþò ñóëüôàòèðîâàííûå ïîëèñàõàðèäû ñòó-
äåíèñòîé îáîëî÷êè — âûçûâàþò ïîñòóïëåíèå Ca2+ â ãîëîâêó ñïåðìèÿ. Ýòî
ïðèâîäèò ê çàïóñêó ïðîöåññà ýêçîöèòîçà, â ðåçóëüòàòå êîòîðîãî àêðîñîìíàÿ
ìåìáðàíà ñëèâàåòñÿ ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ñïåðìèÿ è ñîäåðæè-
ìîå àêðîñîìíîãî ïóçûðüêà (ïðåæäå âñåãî ëèòè÷åñêèå ôåðìåíòû) âûäåëÿåò-
ñÿ â îêðóæàþùóþ ñðåäó. Ïîìèìî ýòîãî àêòèâèðóåòñÿ Na+/H+-îáìåííèê, ÷òî
ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ âíóòðèêëåòî÷íîé êîíöåíòðàöèè ïðîòîíîâ.

Â ðåçóëüòàòå ïîâûøåíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî pH íàáëþäàåòñÿ óñèëåíèå
ïîëèìåðèçàöèè ãëîáóëÿðíîãî àêòèíà è ôîðìèðîâàíèå àêòèíîâûõ ôèëàìåí-
òîâ, ò. å. îáðàçîâàíèå àêðîñîìíîãî âûðîñòà. Ïîìèìî ýòîãî âûñîêèé óðî-
âåíü pHi àêòèâèðóåò äèíåèíîâóþ ÀÒÔ-àçó â øåéêå ñïåðìèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê
óâåëè÷åíèþ ïîäâèæíîñòè ñïåðìèÿ. Îäíàêî óäëèíåíèå àêðîñîìàëüíîãî âû-
ðîñòà ñâÿçàíî íå òîëüêî ñ ïîëèìåðèçàöèåé àêòèíà. Ïðèòîê âíóòðü êëåòêè
èîíîâ êàëüöèÿ, íàòðèÿ è õëîðà ïîâûøàåò êîëè÷åñòâî îñìîòè÷åñêè àêòèâ-
íûõ ìîëåêóë â ãîëîâêå ñïåðìèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê ïðèòîêó â íåãî âîäû. Âû-
çâàííîå ýòèì ðåçêîå ïîâûøåíèå ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ, âåðîÿòíî,
òàêæå ñïîñîáñòâóåò óäëèíåíèþ àêðîñîìàëüíîãî âûðîñòà.

Âòîðîé ýòàï êîíòàêòíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò ñâÿçàí ñ óçíàâàíèåì
ñïåðìèÿ è ÿéöà.

Íà ïîâåðõíîñòè ôîðìèðóþùåãîñÿ àêðîñîìíîãî âûðîñòà ðàñïîëàãàåòñÿ
áåëîê (áèíäèí), îòâåòñòâåííûé çà âèäîñïåöèôè÷íîå óçíàâàíèå ó ìîðñêèõ
åæåé. Íà æåëòî÷íîé îáîëî÷êå ÿéöà íàõîäèòñÿ ãëèêîïðîòåèíîâûé êîì-
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ïëåêñ, ñïîñîáíûé îáðàçîâûâàòü ñâÿçè ñ áèíäèíîì. Òàêèì îáðàçîì, óçíàâà-
íèå ãàìåò ó ìîðñêîãî åæà ïðîèñõîäèò íà äâóõ óðîâíÿõ: àêòèâàöèè àêðîñîì-
íîé ðåàêöèè è ïðèêðåïëåíèÿ ñïåðìèÿ ê æåëòî÷íîé îáîëî÷êå.

Êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò ó ìëåêîïèòàþùèõ èìåþò ðÿä îñî-
áåííîñòåé, ñâÿçàííûõ ñ íàëè÷èåì ó íèõ âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ. Ïðè
ýòîì ïîëîâûå ïóòè ñàìêè ïðèíèìàþò àêòèâíîå ó÷àñòèå â ïðîöåññå îïëîäî-
òâîðåíèÿ.

Ñïåðìèè ìëåêîïèòàþùèõ ñðàçó ïîñëå ýÿêóëÿöèè íå ñïîñîáíû ê àêðî-
ñîìíîé ðåàêöèè, äëÿ ýòîãî îíè äîëæíû êàêîå-òî âðåìÿ íàõîäèòüñÿ â ïîëî-
âûõ ïóòÿõ ñàìêè. Òàê, ëèçèí, ñîäåðæàùèéñÿ â ñïåðìàòîçîèäàõ âñåõ ìëåêî-
ïèòàþùèõ è ðàçðóøàþùèé ïðîçðà÷íóþ îáîëî÷êó (òàê íàçûâàåìûé àêðî-

ëèçèí), àêòèâèðóåòñÿ òîëüêî ïîä äåéñòâèåì ãëèêîïðîòåèíà èç ïîëîâûõ ïó-
òåé ñàìêè. Óñëîâèÿ, òðåáóþùèåñÿ äëÿ êàïàöèòàöèè (ïðèîáðåòåíèå ñïåð-
ìèåì îïëîäîòâîðÿþùåé ñïîñîáíîñòè), âàðüèðóþò â çàâèñèìîñòè îò âèäà.

Ïðèðîäà ïðîöåññà êàïàöèòàöèè çàêëþ÷àåòñÿ:
� â èçìåíåíèè ñòðóêòóðû êëåòî÷íîé ìåìáðàíû;
� óäàëåíèè ñ ïîâåðõíîñòè ñïåðìèÿ îñîáûõ ôàêòîðîâ, òàê íàçûâàåìûõ

coating factors, êîòîðûå, îñòàâàÿñü íà ïîâåðõíîñòè, ïðåïÿòñòâóþò îïëîäîò-
âîðåíèþ.

Ïåðåñòðîéêè êëåòî÷íîé ìåìáðàíû ñâÿçàíû ñ èçìåíåíèåì ñîîòíîøåíèÿ
õîëåñòåðèí : ôîñôîëèïèäû. Ñíèæåíèå ýòîãî ñîîòíîøåíèÿ â õîäå êàïàöèòà-
öèè îáóñëîâëåíî óìåíüøåíèåì ñîäåðæàíèÿ õîëåñòåðèíà — ìîëåêóëû àëü-
áóìèíà, èìåþùèåñÿ â ïîëîâûõ ïóòÿõ ñàìêè, ñïîñîáíû îòíèìàòü õîëåñòå-
ðèí ó ñïåðìèÿ. Â ðåçóëüòàòå ïðîèñõîäèò äåñòàáèëèçàöèÿ ìåìáðàíû àêðî-
ñîìíîãî ïóçûðüêà è êàê ñëåäñòâèå âîçíèêàåò âîçìîæíîñòü îñóùåñòâëåíèÿ
àêðîñîìíîé ðåàêöèè.

Ïîâåðõíîñòü ñïåðìèÿ ñîäåðæèò ôåðìåíò ãëèêîçèëòðàíñôåðàçó, ñïîñîá-
íóþ óçíàâàòü êîíöåâûå îñòàòêè N-àöåòèëãëþêîçàìèíà íà ïðîçðà÷íîé îáî-
ëî÷êå ÿéöåêëåòêè (ðèñ. 13).

Â ñïåðìèÿõ, íå ïðîøåäøèõ êàïàöèòàöèè, àêòèâíûå öåíòðû ýòîãî ôåð-

ìåíòà áëîêèðîâàíû ñâÿçàííûìè ñ èõ ïîâåðõíîñòüþ óãëåâîäàìè, âêëþ÷àþ-

ùèìè îñòàòêè N-àöåòèëãëþêîçàìèíà (NÀã) è ãàëàêòîçû (Ãàë). Ïðè êàïàöè-

òàöèè ýòè óãëåâîäû îòäåëÿþòñÿ îò ïîâåðõíîñòè ñïåðìèÿ, îñâîáîæäàÿ àê-

òèâíûå öåíòðû ãàëàêòîçèëòðàíñôåðàç.
Òåïåðü ãàëàêòîçèëòðàíñôåðàçû ìîãóò óçíàâàòü N-àöåòèëãëþêîçàìèíî-

âûå îñòàòêè â ìîëåêóëå ãëèêîïðîòåèíà, ðàñïîëîæåííîãî íà ïîâåðõíîñòè
ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè è ïðåäñòàâëÿþùåãî, ïî ñóòè, ðåöåïòîð ñïåðìèÿ.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ àêòèâàöèÿ ñïåðìàòîçîèäà íå ñîïðîâîæäàåòñÿ íè îá-
ðàçîâàíèåì ìèêðîâîðñèíîê, íè îáðàçîâàíèåì àêðîñîìíîãî âûðîñòà. Ó íèõ
àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â äèññîöèàöèè íàðóæíîé ìåìáðàíû ãî-
ëîâêè ñïåðìàòîçîèäà è ìåìáðàíû àêðîñîìû, íî íå íà àïèêàëüíîé ïîâåðõ-
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íîñòè, à íà ïîâåðõíîñòè, ðàñïîëîæåííîé âäîëü ãîëîâêè ñïåðìàòîçîèäà. Ýòî
ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ñïåðìàòîçîèä êîíòàêòèðóåò ñ ÿéöîì íå âåðøèíîé, à áî-
êîì. Äàëåå ôåðìåíòû àêðîñîìû ðàñòâîðÿþò êëåòêè ëó÷èñòîãî âåíöà, ïîñëå
÷åãî ñïåðìàòîçîèä âñòóïàåò â êîíòàêò ñ áëåñòÿùåé îáîëî÷êîé.

Áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà ÿéöåêëåòêè îáðàçîâàíà òðåìÿ òèïàìè áåëêîâ: ZP1,
ZP2 è ZP3. Ïîñëåäíèå äâà áåëêà ðàñïîëîæåíû ïàðàëëåëüíî ïîâåðõíîñòè ÿé-
öà, à ZP1 ñøèâàåò ýòè áåëêè, íàõîäÿñü ïåðïåíäèêóëÿðíî ïî îòíîøåíèþ ê
ZP2 è ZP3. Êîíòàêò ñ ZP3 îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ òðåìÿ òè-
ïàìè ðåöåïòîðîâ ñïåðìèÿ: òåðìèíàëüíîé ãàëàêòîçîé, N-àöåòèëãëþêîçàìè-
íîì, ãëèêîïðîòåèíîì ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû è ñîñòàâëÿåò ïåðâóþ ÷àñòü
àêðîñîìíîé ðåàêöèè. Çàòåì ïðîèñõîäèò âûäåëåíèå ïðîàêðîçèíà (ïðîòåîëè-
òè÷åñêèé ôåðìåíò àêðîñîìû), êîòîðûé, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ ZP2, ëèçèðóåò
áëåñòÿùóþ îáîëî÷êó.
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Ðèñ. 13. Ìîäåëü óçíàâàíèÿ ñïåðìèåì è ÿéöîì äðóã äðóãà ó ìëåêîïèòàþùèõ
(ìîäåëü êàïàöèòàöèè) (ïî Ãèëáåðòó, 1993):

1 — ñïåðìèé, íå ïðîøåäøèé êàïàöèòàöèè; 2 — êàïàöèòèðîâàííûé ñïåðìèé
ñî ñâîáîäíîé ãëèêîçèëòðàíñôåðàçîé; 3 — êàïàöèòèðîâàííûé ñïåðìèé, ïðè-

êðåïëÿþùèéñÿ ê NÀã-îñòàòêàì ãëèêîïðîòåèíà zona pellucida

Òàêèì îáðàçîì äîñòèãàåòñÿ êîíòàêò çàäíåé ìåìáðàíû àêðîñîìû è ìåì-
áðàíû ÿéöà. Ìîëåêóëû, ó÷àñòâóþùèå â ïðîöåññå ðàñïîçíàâàíèÿ ó ìëåêîïè-
òàþùèõ, ëîêàëèçîâàíû â ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå ñïåðìèÿ, òîãäà êàê ó
ìîðñêèõ åæåé îíè ðàñïîëàãàþòñÿ â ìåìáðàíå àêðîñîìû. Çàêàí÷èâàåòñÿ ðå-
àêöèÿ àêòèâàöèè ñïåðìàòîçîèäà ñëèïàíèåì çàäíåé ìåìáðàíû àêðîñîìû
ñïåðìèÿ è ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêè, èõ ðàçðûâîì è ñîåäèíåíèåì ñâîáîäíûõ
êîíöîâ.

Â ðåçóëüòàòå ó ÿéöà è ñïåðìàòîçîèäà ôîðìèðóåòñÿ åäèíàÿ íàðóæíàÿ
ìåìáðàíà, îãðàíè÷èâàþùàÿ êàíàë, ÷åðåç êîòîðûé ÿäðî è ïðîêñèìàëüíàÿ
öåíòðèîëü ñïåðìàòîçîèäà ïðîíèêàþò â öèòîïëàçìó ÿéöåêëåòêè.

Ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìàòîçîèäà â ÿéöåêëåòêó

Âñëåä çà óçíàâàíèåì ñïåðìèÿ æåëòî÷íîé (ïðîçðà÷íîé) îáîëî÷êîé ÿéöà
ïðîèñõîäèò ëèçèñ ÷àñòè ýòîé îáîëî÷êè â îáëàñòè ãîëîâêè ñïåðìèÿ, â ðå-
çóëüòàòå ÷åãî ïëàçìàòè÷åñêèå ìåìáðàíû ñïåðìèÿ è ÿéöà ñëèâàþòñÿ. Ïî-
âåðõíîñòü ÿéöà ïîêðûòà ìèêðîâîðñèíêàìè, êîíòàêò ìåæäó ñïåðìàòîçîèäîì
è ÿéöîì âûçûâàåò ïîëèìåðèçàöèþ àêòèíà è óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ìèêðî-
âîðñèíîê, êîòîðûå ôîðìèðóþò âîñïðèíèìàþùèé áóãîðîê.

Âðåìåííî ñóùåñòâóþùèé âîñïðèíèìàþùèé áóãîðîê â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè ãîìîëîãè÷åí àêðîñîìíîìó âûðîñòó. Ó ìîðñêèõ åæåé âîñïðèíèìà-
þùèé áóãîðîê ìîæåò âîçíèêàòü â ëþáîé îáëàñòè ÿéöà (ðèñ. 14).

Ó íåêîòîðûõ àìôèáèé è ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ óçíàâàíèå ñïåðìèÿ è
ñëèÿíèå ñ íèì ïðîèñõîäèò â ñïåöèàëèçèðîâàííûõ îáëàñòÿõ. Ñëèÿíèå ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé àêòèâíûé ïðîöåññ, ÷àñòî îïîñðåäóåìûé ñïåöèôè÷åñêèìè
«ôóçîãåííûìè» (fusogenic) áåëêàìè. Èçâåñòíî, ÷òî òàêèå áåëêè, êàê ÍÀ-áå-
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Ðèñ. 14. Îïëîäîòâîðåíèå ó ìîðñêîãî åæà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ñïåðìèè, ïðèêðåïëåííûå ê æåëòî÷íîé îáîëî÷êå ÿéöà; Á — ñïåð-

ìèé âîâëåêàåòñÿ â ÿéöî



íîñòè, à íà ïîâåðõíîñòè, ðàñïîëîæåííîé âäîëü ãîëîâêè ñïåðìàòîçîèäà. Ýòî
ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ñïåðìàòîçîèä êîíòàêòèðóåò ñ ÿéöîì íå âåðøèíîé, à áî-
êîì. Äàëåå ôåðìåíòû àêðîñîìû ðàñòâîðÿþò êëåòêè ëó÷èñòîãî âåíöà, ïîñëå
÷åãî ñïåðìàòîçîèä âñòóïàåò â êîíòàêò ñ áëåñòÿùåé îáîëî÷êîé.

Áëåñòÿùàÿ îáîëî÷êà ÿéöåêëåòêè îáðàçîâàíà òðåìÿ òèïàìè áåëêîâ: ZP1,
ZP2 è ZP3. Ïîñëåäíèå äâà áåëêà ðàñïîëîæåíû ïàðàëëåëüíî ïîâåðõíîñòè ÿé-
öà, à ZP1 ñøèâàåò ýòè áåëêè, íàõîäÿñü ïåðïåíäèêóëÿðíî ïî îòíîøåíèþ ê
ZP2 è ZP3. Êîíòàêò ñ ZP3 îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ òðåìÿ òè-
ïàìè ðåöåïòîðîâ ñïåðìèÿ: òåðìèíàëüíîé ãàëàêòîçîé, N-àöåòèëãëþêîçàìè-
íîì, ãëèêîïðîòåèíîì ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû è ñîñòàâëÿåò ïåðâóþ ÷àñòü
àêðîñîìíîé ðåàêöèè. Çàòåì ïðîèñõîäèò âûäåëåíèå ïðîàêðîçèíà (ïðîòåîëè-
òè÷åñêèé ôåðìåíò àêðîñîìû), êîòîðûé, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ ZP2, ëèçèðóåò
áëåñòÿùóþ îáîëî÷êó.
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Ðèñ. 13. Ìîäåëü óçíàâàíèÿ ñïåðìèåì è ÿéöîì äðóã äðóãà ó ìëåêîïèòàþùèõ
(ìîäåëü êàïàöèòàöèè) (ïî Ãèëáåðòó, 1993):

1 — ñïåðìèé, íå ïðîøåäøèé êàïàöèòàöèè; 2 — êàïàöèòèðîâàííûé ñïåðìèé
ñî ñâîáîäíîé ãëèêîçèëòðàíñôåðàçîé; 3 — êàïàöèòèðîâàííûé ñïåðìèé, ïðè-

êðåïëÿþùèéñÿ ê NÀã-îñòàòêàì ãëèêîïðîòåèíà zona pellucida

Òàêèì îáðàçîì äîñòèãàåòñÿ êîíòàêò çàäíåé ìåìáðàíû àêðîñîìû è ìåì-
áðàíû ÿéöà. Ìîëåêóëû, ó÷àñòâóþùèå â ïðîöåññå ðàñïîçíàâàíèÿ ó ìëåêîïè-
òàþùèõ, ëîêàëèçîâàíû â ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå ñïåðìèÿ, òîãäà êàê ó
ìîðñêèõ åæåé îíè ðàñïîëàãàþòñÿ â ìåìáðàíå àêðîñîìû. Çàêàí÷èâàåòñÿ ðå-
àêöèÿ àêòèâàöèè ñïåðìàòîçîèäà ñëèïàíèåì çàäíåé ìåìáðàíû àêðîñîìû
ñïåðìèÿ è ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêè, èõ ðàçðûâîì è ñîåäèíåíèåì ñâîáîäíûõ
êîíöîâ.

Â ðåçóëüòàòå ó ÿéöà è ñïåðìàòîçîèäà ôîðìèðóåòñÿ åäèíàÿ íàðóæíàÿ
ìåìáðàíà, îãðàíè÷èâàþùàÿ êàíàë, ÷åðåç êîòîðûé ÿäðî è ïðîêñèìàëüíàÿ
öåíòðèîëü ñïåðìàòîçîèäà ïðîíèêàþò â öèòîïëàçìó ÿéöåêëåòêè.

Ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìàòîçîèäà â ÿéöåêëåòêó

Âñëåä çà óçíàâàíèåì ñïåðìèÿ æåëòî÷íîé (ïðîçðà÷íîé) îáîëî÷êîé ÿéöà
ïðîèñõîäèò ëèçèñ ÷àñòè ýòîé îáîëî÷êè â îáëàñòè ãîëîâêè ñïåðìèÿ, â ðå-
çóëüòàòå ÷åãî ïëàçìàòè÷åñêèå ìåìáðàíû ñïåðìèÿ è ÿéöà ñëèâàþòñÿ. Ïî-
âåðõíîñòü ÿéöà ïîêðûòà ìèêðîâîðñèíêàìè, êîíòàêò ìåæäó ñïåðìàòîçîèäîì
è ÿéöîì âûçûâàåò ïîëèìåðèçàöèþ àêòèíà è óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ìèêðî-
âîðñèíîê, êîòîðûå ôîðìèðóþò âîñïðèíèìàþùèé áóãîðîê.

Âðåìåííî ñóùåñòâóþùèé âîñïðèíèìàþùèé áóãîðîê â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè ãîìîëîãè÷åí àêðîñîìíîìó âûðîñòó. Ó ìîðñêèõ åæåé âîñïðèíèìà-
þùèé áóãîðîê ìîæåò âîçíèêàòü â ëþáîé îáëàñòè ÿéöà (ðèñ. 14).

Ó íåêîòîðûõ àìôèáèé è ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ óçíàâàíèå ñïåðìèÿ è
ñëèÿíèå ñ íèì ïðîèñõîäèò â ñïåöèàëèçèðîâàííûõ îáëàñòÿõ. Ñëèÿíèå ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé àêòèâíûé ïðîöåññ, ÷àñòî îïîñðåäóåìûé ñïåöèôè÷åñêèìè
«ôóçîãåííûìè» (fusogenic) áåëêàìè. Èçâåñòíî, ÷òî òàêèå áåëêè, êàê ÍÀ-áå-
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Ðèñ. 14. Îïëîäîòâîðåíèå ó ìîðñêîãî åæà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ñïåðìèè, ïðèêðåïëåííûå ê æåëòî÷íîé îáîëî÷êå ÿéöà; Á — ñïåð-

ìèé âîâëåêàåòñÿ â ÿéöî



ëîê âèðóñà ãðèïïà è F-áåëîê âèðóñà Ñåíäàé, ñïîñîáñòâóþò ñëèÿíèþ êëåòîê.
Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî áèíäèí îòíîñèòñÿ ê áåëêàì èìåííî òàêîãî òèïà.

Ïðåäîòâðàùåíèå ïîëèñïåðìèè. Ïðè íîðìàëüíîì ìîíîñïåðìíîì îïëî-
äîòâîðåíèè ãàïëîèäíûå ÿäðà ñïåðìèÿ è ÿéöà ñîåäèíÿþòñÿ, îáðàçóÿ äèïëîèä-
íîå ÿäðî çèãîòû, ïðè ýòîì âîññòàíàâëèâàåòñÿ ïðèñóùåå âèäó ÷èñëî õðîìîñîì.
Ïîëèñïåðìèÿ (ïðîíèêíîâåíèå ìíîæåñòâà ñïåðìèåâ) ïðèâîäèò ó áîëüøèíñòâà
æèâîòíûõ ê ãèáåëüíûì ïîñëåäñòâèÿì. Íàïðèìåð, ó ìîðñêèõ åæåé ïðè îïëî-
äîòâîðåíèè äâóìÿ ñïåðìèÿìè âîçíèêàåò òðèïëîèäíîå ÿäðî, â êîòîðîì êàæäàÿ
õðîìîñîìà ïðåäñòàâëåíà òðåìÿ, à íå äâóìÿ êîïèÿìè. Âìåñòî íîðìàëüíîãî
ïðîöåññà — ðàçäåëåíèÿ õðîìîñîì ñ ïîìîùüþ áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà ìåæäó
äâóìÿ äî÷åðíèìè êëåòêàìè — ïðîèñõîäèò ðàñïðåäåëåíèå òðèïëîèäíîãî íà-
áîðà ìåæäó ÷åòûðüìÿ êëåòêàìè. Â ðåçóëüòàòå îäíè êëåòêè ïîëó÷àþò ëèøíèå
êîïèè íåêîòîðûõ õðîìîñîì, òîãäà êàê ó äðóãèõ ýòè õðîìîñîìû îòñóòñòâóþò.
Òàêèå êëåòêè ëèáî ïîãèáàþò, ëèáî ðàçâèâàþòñÿ àòèïè÷íî.

Ñóùåñòâóþò ìåõàíèçìû çàùèòû ÿéöåêëåòêè îò ïîëèñïåðìèè.
Áûñòðûé áëîê ïîëèñïåðìèè. Ñðàçó ïîñëå êîíòàêòà ïåðâîãî ñïåðìèÿ ñ

ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ÿéöà îíà (ìåìáðàíà) äîëæíà óòðà÷èâàòü ñïî-
ñîáíîñòü ñëèâàòüñÿ ñ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ñïåðìèÿ. Áûñòðûé áëîê
ïîëèñïåðìèè äîñòèãàåò ýòîé öåëè ïóòåì èçìåíåíèÿ ýëåêòðè÷åñêîãî ïîòåí-
öèàëà ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöà (ðèñ. 15).

Ðèñ. 15. Ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë â ÿéöå ìîðñêîãî åæà
äî è ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (ïî Ãèëáåðòó, 1993)

Â íîðìàëüíîì ñîñòîÿíèè íà ìåìáðàíå îîöèòà ïîääåðæèâàåòñÿ ïîòåí-
öèàë, ðàâíûé –70 ìÂ. Â òå÷åíèå 0,1 ñ ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ ïåðâîãî ñïåðìèÿ
ìåìáðàíà ÿéöà äåïîëÿðèçóåòñÿ, ïðè ýòîì ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë äîñòèãàåò
ïîëîæèòåëüíûõ âåëè÷èí (+20 ìÂ). Ýòî ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì ðåçêîãî èçìå-
íåíèÿ Na+ ïðîíèöàåìîñòè ìåìáðàíû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ïîëîæèòåëüíî çàðÿ-
æåííûå èîíû íàòðèÿ ïîñòóïàþò âíóòðü ÿéöåêëåòêè (ïî ãðàäèåíòó êîíöåí-
òðàöèè), «óíè÷òîæàÿ» îòðèöàòåëüíûé çàðÿä âíóòðåííåé ñòîðîíû öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, òåì ñàìûì óìåíüøàÿ èñõîäíóþ (–70 ìÂ) ðàçíîñòü
ïîòåíöèàëîâ.

Îòêðûòèå íàòðèåâûõ êàíàëîâ â ÿéöå èíäóöèðóåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, ïðè-
êðåïëåíèåì ê íåìó ñïåðìèÿ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èç ñïåðìèåâ ìîðñêîãî åæà
âûäåëåí àêðîñîìíûé áåëîê, ñïîñîáíûé îòêðûâàòü íàòðèåâûå êàíàëû â íå-
îïëîäîòâîðåííîì ÿéöå.
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Ìåäëåííûé áëîê ïîëèñïåðìèè. Áûñòðûé áëîê ïîëèñïåðìèè äåéñòâóåò
íåäîëãî. Ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë ÿéöà ìîðñêîãî åæà îñòàåòñÿ ïîëîæèòåëü-
íûì òîëüêî îêîëî 1 ìèí. Ýòî êðàòêîâðåìåííîå ñìåùåíèå ïîòåíöèàëà ìî-
æåò áûòü íåäîñòàòî÷íî äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ ïîëèñïåðìèè. Óäàëåíèå èçáû-
òî÷íûõ ñïåðìèåâ, ïðèêðåïëåííûõ ê æåëòî÷íîé îáîëî÷êå, îñóùåñòâëÿåòñÿ
ïîñðåäñòâîì êîðòèêàëüíîé ðåàêöèè. Ýòîò áîëåå ìåäëåííûé áëîê ïîëè-
ñïåðìèè íà÷èíàåò äåéñòâîâàòü ïðèìåðíî ÷åðåç 1 ìèí ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ
ñïåðìèÿ ê ÿéöó.

Â ÿéöå ìîðñêîãî åæà íåïîñðåäñòâåííî ïîä ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé
ðàñïîëàãàþòñÿ îêîëî 15 000 êîðòèêàëüíûõ ãðàíóë. Ïîñëå êîíòàêòà ñïåðìèÿ
ñ ÿéöîì â ïðèñóòñòâèè Ca2+ ýòè êîðòèêàëüíûå ãðàíóëû ñëèâàþòñÿ ñ ïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíîé è âûäåëÿþò ñîäåðæèìîå â îáëàñòü ìåæäó ïëàçìàòè-
÷åñêîé ìåìáðàíîé è æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé (ðèñ. 16).

Áåëêè, ñâÿçûâàþùèå æåëòî÷íóþ îáîëî÷êó è ïîâåðõíîñòü ÿéöà, ðàçðó-
øàþòñÿ âûñâîáîæäàþùèìèñÿ ïåïòèäàçàìè:

� âèòåëëèíîâàÿ äåëàìèíàçà — îòäåëÿåò æåëòî÷íóþ îáîëî÷êó îò öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêè;

� ñïåðìîðåöåïòîðíàÿ ãèäðîëàçà — îñâîáîæäàåò ïîâåðõíîñòü ÿéöà îò
îñåâøèõ íà æåëòî÷íîé îáîëî÷êå ñïåðìàòîçîèäîâ, ëèçèðóÿ ñàéòû èõ ñîåäè-
íåíèÿ.

Âûäåëÿåìûå ìóêîïîëèñàõàðèäû è îñìîòè÷åñêè àêòèâíûé ãëèêîïðîòå-
èä ñîçäàþò îñìîòè÷åñêèé ãðàäèåíò, îáóñëîâëèâàþùèé ïîñòóïëåíèå âîäû
èç öèòîïëàçìû ÿéöà â ïðîñòðàíñòâî ìåæäó æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé è ïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíîé (ïåðèâèòåëëèíîâîå ïðîñòðàíñòâî). Â ðåçóëüòàòå
îáúåì ÿéöåêëåòêè íåñêîëüêî óìåíüøàåòñÿ, æåëòî÷íàÿ îáîëî÷êà îòäåëÿåòñÿ
îò ïîâåðõíîñòè ÿéöà è ñ ýòîãî ìîìåíòà íàçûâàåòñÿ îáîëî÷êîé îïëîäîòâî-

ðåíèÿ. Â ïðîöåññå êîðòèêàëüíîé ðåàêöèè îíà ïðåòåðïåâàåò ðÿä èçìåíåíèé:
� âîçäåéñòâèå ïðîòåàç ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ ñâîéñòâ áèíäèíîâûõ ðå-

öåïòîðîâ èëè ê èõ îòäåëåíèþ âìåñòå ñ ïðèêðåïëåííûìè ê íèì ñïåðìèÿìè;

Ðèñ. 16. Ôîðìèðîâàíèå îáîëî÷êè îïëîäîòâîðåíèÿ (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
1 — îáîëî÷êà îïëîäîòâîðåíèÿ; 2 — ãèàëèíîâûé ñëîé
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ëîê âèðóñà ãðèïïà è F-áåëîê âèðóñà Ñåíäàé, ñïîñîáñòâóþò ñëèÿíèþ êëåòîê.
Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî áèíäèí îòíîñèòñÿ ê áåëêàì èìåííî òàêîãî òèïà.

Ïðåäîòâðàùåíèå ïîëèñïåðìèè. Ïðè íîðìàëüíîì ìîíîñïåðìíîì îïëî-
äîòâîðåíèè ãàïëîèäíûå ÿäðà ñïåðìèÿ è ÿéöà ñîåäèíÿþòñÿ, îáðàçóÿ äèïëîèä-
íîå ÿäðî çèãîòû, ïðè ýòîì âîññòàíàâëèâàåòñÿ ïðèñóùåå âèäó ÷èñëî õðîìîñîì.
Ïîëèñïåðìèÿ (ïðîíèêíîâåíèå ìíîæåñòâà ñïåðìèåâ) ïðèâîäèò ó áîëüøèíñòâà
æèâîòíûõ ê ãèáåëüíûì ïîñëåäñòâèÿì. Íàïðèìåð, ó ìîðñêèõ åæåé ïðè îïëî-
äîòâîðåíèè äâóìÿ ñïåðìèÿìè âîçíèêàåò òðèïëîèäíîå ÿäðî, â êîòîðîì êàæäàÿ
õðîìîñîìà ïðåäñòàâëåíà òðåìÿ, à íå äâóìÿ êîïèÿìè. Âìåñòî íîðìàëüíîãî
ïðîöåññà — ðàçäåëåíèÿ õðîìîñîì ñ ïîìîùüþ áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà ìåæäó
äâóìÿ äî÷åðíèìè êëåòêàìè — ïðîèñõîäèò ðàñïðåäåëåíèå òðèïëîèäíîãî íà-
áîðà ìåæäó ÷åòûðüìÿ êëåòêàìè. Â ðåçóëüòàòå îäíè êëåòêè ïîëó÷àþò ëèøíèå
êîïèè íåêîòîðûõ õðîìîñîì, òîãäà êàê ó äðóãèõ ýòè õðîìîñîìû îòñóòñòâóþò.
Òàêèå êëåòêè ëèáî ïîãèáàþò, ëèáî ðàçâèâàþòñÿ àòèïè÷íî.

Ñóùåñòâóþò ìåõàíèçìû çàùèòû ÿéöåêëåòêè îò ïîëèñïåðìèè.
Áûñòðûé áëîê ïîëèñïåðìèè. Ñðàçó ïîñëå êîíòàêòà ïåðâîãî ñïåðìèÿ ñ

ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ÿéöà îíà (ìåìáðàíà) äîëæíà óòðà÷èâàòü ñïî-
ñîáíîñòü ñëèâàòüñÿ ñ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé ñïåðìèÿ. Áûñòðûé áëîê
ïîëèñïåðìèè äîñòèãàåò ýòîé öåëè ïóòåì èçìåíåíèÿ ýëåêòðè÷åñêîãî ïîòåí-
öèàëà ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöà (ðèñ. 15).

Ðèñ. 15. Ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë â ÿéöå ìîðñêîãî åæà
äî è ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (ïî Ãèëáåðòó, 1993)

Â íîðìàëüíîì ñîñòîÿíèè íà ìåìáðàíå îîöèòà ïîääåðæèâàåòñÿ ïîòåí-
öèàë, ðàâíûé –70 ìÂ. Â òå÷åíèå 0,1 ñ ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ ïåðâîãî ñïåðìèÿ
ìåìáðàíà ÿéöà äåïîëÿðèçóåòñÿ, ïðè ýòîì ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë äîñòèãàåò
ïîëîæèòåëüíûõ âåëè÷èí (+20 ìÂ). Ýòî ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì ðåçêîãî èçìå-
íåíèÿ Na+ ïðîíèöàåìîñòè ìåìáðàíû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ïîëîæèòåëüíî çàðÿ-
æåííûå èîíû íàòðèÿ ïîñòóïàþò âíóòðü ÿéöåêëåòêè (ïî ãðàäèåíòó êîíöåí-
òðàöèè), «óíè÷òîæàÿ» îòðèöàòåëüíûé çàðÿä âíóòðåííåé ñòîðîíû öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, òåì ñàìûì óìåíüøàÿ èñõîäíóþ (–70 ìÂ) ðàçíîñòü
ïîòåíöèàëîâ.

Îòêðûòèå íàòðèåâûõ êàíàëîâ â ÿéöå èíäóöèðóåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, ïðè-
êðåïëåíèåì ê íåìó ñïåðìèÿ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èç ñïåðìèåâ ìîðñêîãî åæà
âûäåëåí àêðîñîìíûé áåëîê, ñïîñîáíûé îòêðûâàòü íàòðèåâûå êàíàëû â íå-
îïëîäîòâîðåííîì ÿéöå.
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Ìåäëåííûé áëîê ïîëèñïåðìèè. Áûñòðûé áëîê ïîëèñïåðìèè äåéñòâóåò
íåäîëãî. Ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë ÿéöà ìîðñêîãî åæà îñòàåòñÿ ïîëîæèòåëü-
íûì òîëüêî îêîëî 1 ìèí. Ýòî êðàòêîâðåìåííîå ñìåùåíèå ïîòåíöèàëà ìî-
æåò áûòü íåäîñòàòî÷íî äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ ïîëèñïåðìèè. Óäàëåíèå èçáû-
òî÷íûõ ñïåðìèåâ, ïðèêðåïëåííûõ ê æåëòî÷íîé îáîëî÷êå, îñóùåñòâëÿåòñÿ
ïîñðåäñòâîì êîðòèêàëüíîé ðåàêöèè. Ýòîò áîëåå ìåäëåííûé áëîê ïîëè-
ñïåðìèè íà÷èíàåò äåéñòâîâàòü ïðèìåðíî ÷åðåç 1 ìèí ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ
ñïåðìèÿ ê ÿéöó.

Â ÿéöå ìîðñêîãî åæà íåïîñðåäñòâåííî ïîä ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé
ðàñïîëàãàþòñÿ îêîëî 15 000 êîðòèêàëüíûõ ãðàíóë. Ïîñëå êîíòàêòà ñïåðìèÿ
ñ ÿéöîì â ïðèñóòñòâèè Ca2+ ýòè êîðòèêàëüíûå ãðàíóëû ñëèâàþòñÿ ñ ïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíîé è âûäåëÿþò ñîäåðæèìîå â îáëàñòü ìåæäó ïëàçìàòè-
÷åñêîé ìåìáðàíîé è æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé (ðèñ. 16).

Áåëêè, ñâÿçûâàþùèå æåëòî÷íóþ îáîëî÷êó è ïîâåðõíîñòü ÿéöà, ðàçðó-
øàþòñÿ âûñâîáîæäàþùèìèñÿ ïåïòèäàçàìè:

� âèòåëëèíîâàÿ äåëàìèíàçà — îòäåëÿåò æåëòî÷íóþ îáîëî÷êó îò öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ÿéöåêëåòêè;

� ñïåðìîðåöåïòîðíàÿ ãèäðîëàçà — îñâîáîæäàåò ïîâåðõíîñòü ÿéöà îò
îñåâøèõ íà æåëòî÷íîé îáîëî÷êå ñïåðìàòîçîèäîâ, ëèçèðóÿ ñàéòû èõ ñîåäè-
íåíèÿ.

Âûäåëÿåìûå ìóêîïîëèñàõàðèäû è îñìîòè÷åñêè àêòèâíûé ãëèêîïðîòå-
èä ñîçäàþò îñìîòè÷åñêèé ãðàäèåíò, îáóñëîâëèâàþùèé ïîñòóïëåíèå âîäû
èç öèòîïëàçìû ÿéöà â ïðîñòðàíñòâî ìåæäó æåëòî÷íîé îáîëî÷êîé è ïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíîé (ïåðèâèòåëëèíîâîå ïðîñòðàíñòâî). Â ðåçóëüòàòå
îáúåì ÿéöåêëåòêè íåñêîëüêî óìåíüøàåòñÿ, æåëòî÷íàÿ îáîëî÷êà îòäåëÿåòñÿ
îò ïîâåðõíîñòè ÿéöà è ñ ýòîãî ìîìåíòà íàçûâàåòñÿ îáîëî÷êîé îïëîäîòâî-

ðåíèÿ. Â ïðîöåññå êîðòèêàëüíîé ðåàêöèè îíà ïðåòåðïåâàåò ðÿä èçìåíåíèé:
� âîçäåéñòâèå ïðîòåàç ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ ñâîéñòâ áèíäèíîâûõ ðå-

öåïòîðîâ èëè ê èõ îòäåëåíèþ âìåñòå ñ ïðèêðåïëåííûìè ê íèì ñïåðìèÿìè;

Ðèñ. 16. Ôîðìèðîâàíèå îáîëî÷êè îïëîäîòâîðåíèÿ (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
1 — îáîëî÷êà îïëîäîòâîðåíèÿ; 2 — ãèàëèíîâûé ñëîé
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� ïåðîêñèäàçà, ñîäåðæàùàÿñÿ â êîðòèêàëüíûõ ãðàíóëàõ, âûçûâàåò çà-
òâåðäåâàíèå îáîëî÷êè ïóòåì îáðàçîâàíèÿ ïîïåðå÷íûõ ñâÿçåé ìåæäó îñòàò-
êàìè òèðîçèíà ñîñåäñòâóþùèõ áåëêîâ.

Îáðàçîâàíèå îáîëî÷êè îïëîäîòâîðåíèÿ íà÷èíàåòñÿ â ìåñòå ïðîíèêíî-
âåíèÿ ñïåðìèÿ (ïðèìåðíî ÷åðåç 20 ñ ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ) è îòñþäà ðàñ-
ïðîñòðàíÿåòñÿ ïî âñåé ïîâåðõíîñòè ÿéöà, çàâåðøàÿñü ê êîíöó ïåðâîé ìèíó-
òû ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ îïëîäîòâîðÿþùåãî ñïåðìèÿ. Îäíîâðåìåííî ïðî-
èñõîäèò âûäåëåíèå ãèàëèíà — áåëêà, çàïàñåííîãî â êîðòèêàëüíûõ ãðàíó-
ëàõ, êîòîðûé îáðàçóåò ñïëîøíîé ñëîé âîêðóã ÿéöà. Ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåì-
áðàíà âçàèìîäåéñòâóåò ñ ýòèì áåëêîì, è ãèàëèíîâûé ñëîé ïîääåðæèâàåò
áëàñòîìåðû â ïåðèîä äðîáëåíèÿ.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ êîðòèêàëüíàÿ ðåàêöèÿ íå âûçûâàåò îáðàçîâàíèÿ îáî-
ëî÷êè îïëîäîòâîðåíèÿ, íî ðåçóëüòàò åå îêàçûâàåòñÿ òàêèì æå, êàê è ó ìîðñêèõ
åæåé: ðåöåïòîðû ñïåðìèåâ èçìåíÿþòñÿ, è îíè áîëüøå íå óäåðæèâàþò ñïåðìà-
òîçîèäû íà ïîâåðõíîñòè ÿéöà. Ýòîò ïðîöåññ èçìåíåíèÿ ñâîéñòâ ðåöåïòîðîâ
ñïåðìèåâ íîñèò íàçâàíèå ðåàêöèè ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè èëè ðåàêöèè zona.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ ÷àñòîòà ïîëèñïåðìèè áûâàåò ìèíèìàëüíîé áëàãîäà-
ðÿ ìàëîìó ÷èñëó ñïåðìèåâ, äîñòèãàþùèõ ìåñòà, ãäå ïðîèñõîäèò îïëîäîòâî-
ðåíèå. Ìåõàíèçìû çàùèòû îò ïîëèñïåðìèè, íàáëþäàåìîé ïðè îïëîäîòâî-
ðåíèè áîãàòûõ æåëòêîì ÿèö (íåêîòîðûå ïòèöû, ðåïòèëèè, àìôèáèè), êîãäà
â öèòîïëàçìó ïðîíèêàåò íåñêîëüêî ñïåðìàòîçîèäîâ, íåÿñíû. Ïðè ýòîì âñå
ñïåðìèè, çà èñêëþ÷åíèåì îäíîãî, ðàçðóøàþòñÿ, ïîñëå òîãî êàê æåíñêèé
ïðîíóêëåóñ ñîëüåòñÿ ñ ìóæñêèì.

Ìåõàíèçì êîðòèêàëüíîé ðåàêöèè ñõîäåí ñ ìåõàíèçìîì àêðîñîìíîé
ðåàêöèè. Ïðèêðåïëåíèå ñïåðìèÿ ê ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå ÿéöà ÷åðåç àê-
òèâàöèþ íàõîäÿùåãîñÿ â ìåìáðàíå G-áåëêà ñòèìóëèðóåò àêòèâíîñòü äðóãî-
ãî ìåìáðàíîñâÿçàííîãî ôåðìåíòà — ôîñôîëèïàçû Ñ. Îíà, â ñâîþ î÷åðåäü,
ðàñùåïëÿåò íàõîäÿùèéñÿ çäåñü æå ôîñôàòèäèëèíîçèòîë-4,5-áèôîñôàò íà
äèàöèëãëèöåðîë — ÄÀÃ (îñòàåòñÿ ñâÿçàííûì ñ ìåìáðàíîé), è èíîçèòîëòðè-
ôîñôàò — ÈÒÔ (äèôôóíäèðóåò â öèòîïëàçìó).

Äèàöèëãëèöåðîë ïîñðåäñòâîì ïðîòåèíêèíàçû Ñ àêòèâèðóåò Na+/H+-àí-
òèïîðòåð, ÷òî ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ âíóòðèêëåòî÷íîãî pH (íàòðèé âõîäèò
â êëåòêó, à ïðîòîí åå ïîêèäàåò) è êàê ñëåäñòâèå àêòèâàöèè áåëêîâîãî ñèíòå-
çà, ðåïëèêàöèè ÄÍÊ è ïåðåìåùåíèÿ ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ äåòåðìèíàíò â öè-
òîïëàçìå (ïðè ó÷àñòèè Ca2+). ÈÒÔ âûçûâàåò âûñâîáîæäåíèå Ca2+ èç âíóò-
ðèêëåòî÷íûõ äåïî (ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà), ÷òî ïðèâîäèò ê ýêçî-
öèòîçó êîðòèêàëüíûõ ãðàíóë è âêëþ÷åíèþ ìåäëåííîãî áëîêà ïîëèñïåðìèè,
à òàêæå îáðàçîâàíèþ ãèàëèíîâîãî ñëîÿ âîêðóã ÿéöà.

Äðóãèì Ca2+-çàâèñèìûì ýôôåêòîì ÿâëÿåòñÿ àêòèâàöèÿ ÍÀÄ-êèíàçû,
êîòîðàÿ êàòàëèçèðóåò ïðåâðàùåíèå ÍÀÄ â ÍÀÄÔ+, ÷òî â êîíå÷íîì èòîãå
îáåñïå÷èâàåò ñèíòåç íîâûõ ëèïèäíûõ êîìïîíåíòîâ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåì-
áðàíû, íåîáõîäèìûõ äëÿ ïîñëåäóþùåãî ïðîòåêàíèÿ ïðîöåññà äðîáëåíèÿ.
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Ñëèÿíèå ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà

Ó ìîðñêèõ åæåé ãîëîâêà ñïåðìèÿ ïðîíèêàåò â ÿéöî ïåðïåíäèêóëÿðíî
åãî ïîâåðõíîñòè. Ïîñëå ñëèÿíèÿ ìåìáðàí ñïåðìàòè÷åñêîå ÿäðî è öåíòðèîëü
îòäåëÿþòñÿ îò ìèòîõîíäðèé è æãóòèêà, êîòîðûå ðàçðóøàþòñÿ è â öèòîïëàç-
ìå ðàçâèâàþùèõñÿ âçðîñëûõ îðãàíèçìîâ íå îáíàðóæèâàþòñÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ìèòîõîíäðèè çàðîäûøó ïåðåäàþòñÿ òîëüêî îò ìàòåðèí-
ñêîãî îðãàíèçìà, à öåíòðèîëè äîñòàþòñÿ îò îòöîâñêîãî, ïîñêîëüêó ÿéöå-
êëåòêà óòðà÷èâàåò ñâîè öåíòðèîëè ïðè ïîñëåäíåì äåëåíèè ìåéîçà.

ßäðî ÿéöà ïîñëå çàâåðøåíèÿ âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ è ïðèîáðåòå-
íèÿ ïóçûðåâèäíîé ôîðìû íàçûâàåòñÿ æåíñêèì ïðîíóêëåóñîì. Ñïåðìàòè-
÷åñêîå ÿäðî â öèòîïëàçìå ÿéöà äåêîíäåíñèðóåòñÿ è ïðåîáðàçóåòñÿ â ìóæ-
ñêîé ïðîíóêëåóñ.

ßäåðíàÿ îáîëî÷êà ñïåðìàòè÷åñêîãî ÿäðà ðàñïàäàåòñÿ íà ìåëêèå ïó-
çûðüêè, ÷òî äåëàåò âîçìîæíûì âîçäåéñòâèå öèòîïëàçìû ÿéöà íà êîìïàêò-
íûé õðîìàòèí ñïåðìèÿ. Ïîñëå ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ â öèòîïëàçìó ÿéöà
ìóæñêîé ïðîíóêëåóñ ñîâåðøàåò ïîâîðîò íà 180î òàê, ÷òî öåíòðèîëü ñïåð-
ìèÿ îêàçûâàåòñÿ ðàñïîëîæåííîé ìåæäó ìóæñêèì è æåíñêèì ïðîíóêëåó-
ñîì. Åå ìèêðîòðóáî÷êè óäëèíÿþòñÿ, âñòóïàÿ â êîíòàêò ñ æåíñêèì ïðîíóê-
ëåóñîì, ïîñëå ÷åãî ïðîíóêëåóñû ïåðåìåùàþòñÿ íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó.

Ó ìîðñêîãî åæà â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ïðîíóêëåóñîâ âîçíèêàåò äèïëîèä-
íîå ÿäðî çèãîòû. Ñèíòåç ÄÍÊ èíèöèèðóåòñÿ íà ñòàäèè ïðîíóêëåóñîâ (â ïå-
ðèîä èõ ìèãðàöèè) ëèáî ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ÿäðà çèãîòû.
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Ðèñ. 17. Ñõåìà ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ ó õîìÿ÷êà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ñïåðìèé ïðèêðåïëÿåòñÿ ê ÿéöó; Á — ïðèêðåïëåíèå ñïåðìèÿ ê ÿéöó
è âçìàõè åãî õâîñòà âûçûâàþò âðàùåíèå ÿéöà; Â — ïëàçìàòè÷åñêèå ìåì-
áðàíû ñïåðìèÿ è ÿéöà ñëèâàþòñÿ; Ã — ôîðìèðóþòñÿ ïðîíóêëåóñû;
Ä — íà÷èíàåòñÿ ïåðâîå äåëåíèå äðîáëåíèÿ; Å — äâóõêëåòî÷íûé çàðîäûø



� ïåðîêñèäàçà, ñîäåðæàùàÿñÿ â êîðòèêàëüíûõ ãðàíóëàõ, âûçûâàåò çà-
òâåðäåâàíèå îáîëî÷êè ïóòåì îáðàçîâàíèÿ ïîïåðå÷íûõ ñâÿçåé ìåæäó îñòàò-
êàìè òèðîçèíà ñîñåäñòâóþùèõ áåëêîâ.

Îáðàçîâàíèå îáîëî÷êè îïëîäîòâîðåíèÿ íà÷èíàåòñÿ â ìåñòå ïðîíèêíî-
âåíèÿ ñïåðìèÿ (ïðèìåðíî ÷åðåç 20 ñ ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ) è îòñþäà ðàñ-
ïðîñòðàíÿåòñÿ ïî âñåé ïîâåðõíîñòè ÿéöà, çàâåðøàÿñü ê êîíöó ïåðâîé ìèíó-
òû ïîñëå ïðèêðåïëåíèÿ îïëîäîòâîðÿþùåãî ñïåðìèÿ. Îäíîâðåìåííî ïðî-
èñõîäèò âûäåëåíèå ãèàëèíà — áåëêà, çàïàñåííîãî â êîðòèêàëüíûõ ãðàíó-
ëàõ, êîòîðûé îáðàçóåò ñïëîøíîé ñëîé âîêðóã ÿéöà. Ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåì-
áðàíà âçàèìîäåéñòâóåò ñ ýòèì áåëêîì, è ãèàëèíîâûé ñëîé ïîääåðæèâàåò
áëàñòîìåðû â ïåðèîä äðîáëåíèÿ.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ êîðòèêàëüíàÿ ðåàêöèÿ íå âûçûâàåò îáðàçîâàíèÿ îáî-
ëî÷êè îïëîäîòâîðåíèÿ, íî ðåçóëüòàò åå îêàçûâàåòñÿ òàêèì æå, êàê è ó ìîðñêèõ
åæåé: ðåöåïòîðû ñïåðìèåâ èçìåíÿþòñÿ, è îíè áîëüøå íå óäåðæèâàþò ñïåðìà-
òîçîèäû íà ïîâåðõíîñòè ÿéöà. Ýòîò ïðîöåññ èçìåíåíèÿ ñâîéñòâ ðåöåïòîðîâ
ñïåðìèåâ íîñèò íàçâàíèå ðåàêöèè ïðîçðà÷íîé îáîëî÷êè èëè ðåàêöèè zona.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ ÷àñòîòà ïîëèñïåðìèè áûâàåò ìèíèìàëüíîé áëàãîäà-
ðÿ ìàëîìó ÷èñëó ñïåðìèåâ, äîñòèãàþùèõ ìåñòà, ãäå ïðîèñõîäèò îïëîäîòâî-
ðåíèå. Ìåõàíèçìû çàùèòû îò ïîëèñïåðìèè, íàáëþäàåìîé ïðè îïëîäîòâî-
ðåíèè áîãàòûõ æåëòêîì ÿèö (íåêîòîðûå ïòèöû, ðåïòèëèè, àìôèáèè), êîãäà
â öèòîïëàçìó ïðîíèêàåò íåñêîëüêî ñïåðìàòîçîèäîâ, íåÿñíû. Ïðè ýòîì âñå
ñïåðìèè, çà èñêëþ÷åíèåì îäíîãî, ðàçðóøàþòñÿ, ïîñëå òîãî êàê æåíñêèé
ïðîíóêëåóñ ñîëüåòñÿ ñ ìóæñêèì.

Ìåõàíèçì êîðòèêàëüíîé ðåàêöèè ñõîäåí ñ ìåõàíèçìîì àêðîñîìíîé
ðåàêöèè. Ïðèêðåïëåíèå ñïåðìèÿ ê ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå ÿéöà ÷åðåç àê-
òèâàöèþ íàõîäÿùåãîñÿ â ìåìáðàíå G-áåëêà ñòèìóëèðóåò àêòèâíîñòü äðóãî-
ãî ìåìáðàíîñâÿçàííîãî ôåðìåíòà — ôîñôîëèïàçû Ñ. Îíà, â ñâîþ î÷åðåäü,
ðàñùåïëÿåò íàõîäÿùèéñÿ çäåñü æå ôîñôàòèäèëèíîçèòîë-4,5-áèôîñôàò íà
äèàöèëãëèöåðîë — ÄÀÃ (îñòàåòñÿ ñâÿçàííûì ñ ìåìáðàíîé), è èíîçèòîëòðè-
ôîñôàò — ÈÒÔ (äèôôóíäèðóåò â öèòîïëàçìó).

Äèàöèëãëèöåðîë ïîñðåäñòâîì ïðîòåèíêèíàçû Ñ àêòèâèðóåò Na+/H+-àí-
òèïîðòåð, ÷òî ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ âíóòðèêëåòî÷íîãî pH (íàòðèé âõîäèò
â êëåòêó, à ïðîòîí åå ïîêèäàåò) è êàê ñëåäñòâèå àêòèâàöèè áåëêîâîãî ñèíòå-
çà, ðåïëèêàöèè ÄÍÊ è ïåðåìåùåíèÿ ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ äåòåðìèíàíò â öè-
òîïëàçìå (ïðè ó÷àñòèè Ca2+). ÈÒÔ âûçûâàåò âûñâîáîæäåíèå Ca2+ èç âíóò-
ðèêëåòî÷íûõ äåïî (ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà), ÷òî ïðèâîäèò ê ýêçî-
öèòîçó êîðòèêàëüíûõ ãðàíóë è âêëþ÷åíèþ ìåäëåííîãî áëîêà ïîëèñïåðìèè,
à òàêæå îáðàçîâàíèþ ãèàëèíîâîãî ñëîÿ âîêðóã ÿéöà.

Äðóãèì Ca2+-çàâèñèìûì ýôôåêòîì ÿâëÿåòñÿ àêòèâàöèÿ ÍÀÄ-êèíàçû,
êîòîðàÿ êàòàëèçèðóåò ïðåâðàùåíèå ÍÀÄ â ÍÀÄÔ+, ÷òî â êîíå÷íîì èòîãå
îáåñïå÷èâàåò ñèíòåç íîâûõ ëèïèäíûõ êîìïîíåíòîâ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåì-
áðàíû, íåîáõîäèìûõ äëÿ ïîñëåäóþùåãî ïðîòåêàíèÿ ïðîöåññà äðîáëåíèÿ.
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Ñëèÿíèå ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà

Ó ìîðñêèõ åæåé ãîëîâêà ñïåðìèÿ ïðîíèêàåò â ÿéöî ïåðïåíäèêóëÿðíî
åãî ïîâåðõíîñòè. Ïîñëå ñëèÿíèÿ ìåìáðàí ñïåðìàòè÷åñêîå ÿäðî è öåíòðèîëü
îòäåëÿþòñÿ îò ìèòîõîíäðèé è æãóòèêà, êîòîðûå ðàçðóøàþòñÿ è â öèòîïëàç-
ìå ðàçâèâàþùèõñÿ âçðîñëûõ îðãàíèçìîâ íå îáíàðóæèâàþòñÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ìèòîõîíäðèè çàðîäûøó ïåðåäàþòñÿ òîëüêî îò ìàòåðèí-
ñêîãî îðãàíèçìà, à öåíòðèîëè äîñòàþòñÿ îò îòöîâñêîãî, ïîñêîëüêó ÿéöå-
êëåòêà óòðà÷èâàåò ñâîè öåíòðèîëè ïðè ïîñëåäíåì äåëåíèè ìåéîçà.

ßäðî ÿéöà ïîñëå çàâåðøåíèÿ âòîðîãî äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ è ïðèîáðåòå-
íèÿ ïóçûðåâèäíîé ôîðìû íàçûâàåòñÿ æåíñêèì ïðîíóêëåóñîì. Ñïåðìàòè-
÷åñêîå ÿäðî â öèòîïëàçìå ÿéöà äåêîíäåíñèðóåòñÿ è ïðåîáðàçóåòñÿ â ìóæ-
ñêîé ïðîíóêëåóñ.

ßäåðíàÿ îáîëî÷êà ñïåðìàòè÷åñêîãî ÿäðà ðàñïàäàåòñÿ íà ìåëêèå ïó-
çûðüêè, ÷òî äåëàåò âîçìîæíûì âîçäåéñòâèå öèòîïëàçìû ÿéöà íà êîìïàêò-
íûé õðîìàòèí ñïåðìèÿ. Ïîñëå ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìèÿ â öèòîïëàçìó ÿéöà
ìóæñêîé ïðîíóêëåóñ ñîâåðøàåò ïîâîðîò íà 180î òàê, ÷òî öåíòðèîëü ñïåð-
ìèÿ îêàçûâàåòñÿ ðàñïîëîæåííîé ìåæäó ìóæñêèì è æåíñêèì ïðîíóêëåó-
ñîì. Åå ìèêðîòðóáî÷êè óäëèíÿþòñÿ, âñòóïàÿ â êîíòàêò ñ æåíñêèì ïðîíóê-
ëåóñîì, ïîñëå ÷åãî ïðîíóêëåóñû ïåðåìåùàþòñÿ íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó.

Ó ìîðñêîãî åæà â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ïðîíóêëåóñîâ âîçíèêàåò äèïëîèä-
íîå ÿäðî çèãîòû. Ñèíòåç ÄÍÊ èíèöèèðóåòñÿ íà ñòàäèè ïðîíóêëåóñîâ (â ïå-
ðèîä èõ ìèãðàöèè) ëèáî ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ÿäðà çèãîòû.
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Ðèñ. 17. Ñõåìà ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ ó õîìÿ÷êà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ñïåðìèé ïðèêðåïëÿåòñÿ ê ÿéöó; Á — ïðèêðåïëåíèå ñïåðìèÿ ê ÿéöó
è âçìàõè åãî õâîñòà âûçûâàþò âðàùåíèå ÿéöà; Â — ïëàçìàòè÷åñêèå ìåì-
áðàíû ñïåðìèÿ è ÿéöà ñëèâàþòñÿ; Ã — ôîðìèðóþòñÿ ïðîíóêëåóñû;
Ä — íà÷èíàåòñÿ ïåðâîå äåëåíèå äðîáëåíèÿ; Å — äâóõêëåòî÷íûé çàðîäûø



Ðèñ. 18. Îïëîäîòâîðåíèå ó õîìÿ÷êà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìèÿ â ÿéöî è íàáóõàíèå ìóæñêîãî ïðî-
íóêëåóñà; Á — óñòàíîâëåíèå êîíòàêòà ìåæäó ìóæñêèì è æåíñêèì

ïðîíóêëåóñàìè; Â — äâóõêëåòî÷íàÿ ñòàäèÿ

Ó ìëåêîïèòàþùèõ ïðîöåññ ñáëèæåíèÿ ïðîíóêëåóñîâ (ðèñ. 17) ïðîäîë-

æàåòñÿ îêîëî 12 ÷àñîâ (ó ìîðñêîãî åæà — âñåãî 1 ÷àñ). Ãîëîâêà ñïåðìèÿ ó

ìëåêîïèòàþùèõ ïðîíèêàåò íå ïåðïåíäèêóëÿðíî ïîâåðõíîñòè ÿéöà, à ïî÷òè

ïî êàñàòåëüíîé ê íåé, ñëèâàÿñü ñ ìíîãî÷èñëåííûìè ìèêðîâîðñèíêàìè. Ïî-

êà ÿäðî îîöèòà ìëåêîïèòàþùåãî çàâåðøàåò âòîðîå ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå,

ìóæñêîé ïðîíóêëåóñ óâåëè÷èâàåòñÿ â ðàçìåðàõ. Çàòåì îáà ïðîíóêëåóñà ïå-

ðåìåùàþòñÿ íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó, ðåïëèöèðóÿ ÄÍÊ â ïðîöåññå ìèãðàöèè.

Êîãäà ïðîíóêëåóñû ïðèõîäÿò â êîíòàêò, èõ ÿäåðíûå îáîëî÷êè ðàçðóøà-

þòñÿ (ðèñ. 18). Ïðîèñõîäèò êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà ñ îáðàçîâàíèåì âèäè-

ìûõ õðîìîñîì, êîòîðûå (ó áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ) ðàñïîëàãàþòñÿ íà îá-

ùåì ìèòîòè÷åñêîì âåðåòåíå ïåðâîãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ (öåíòðèîëè ïðè-

ñóòñòâóþò â ÿéöåêëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ èçíà÷àëüíî, à íå ïåðåäàþòñÿ çà-

ðîäûøó îò ñïåðìèÿ). Òàêèì îáðàçîì, ó ìëåêîïèòàþùèõ èñòèííî äèïëîèä-

íîå ÿäðî âïåðâûå ïîÿâëÿåòñÿ íå ó çèãîòû, à ó äâóõêëåòî÷íîãî çàðîäûøà.

Ïðåîáðàçîâàíèå öèòîïëàçìû ÿéöà

Ïîñëå ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìàòîçîèäà ñêîðîñòü ìåòàáîëèçìà óâåëè÷è-
âàåòñÿ â 70—80 ðàç, íà÷èíàþòñÿ èíòåíñèâíûå ïåðåìåùåíèÿ ñëîåâ öèòî-
ïëàçìû ÿéöåêëåòîê äðóã îòíîñèòåëüíî äðóãà. Èíîãäà ïðè ýòîì ïðîèñõîäèò
ðàññëîåíèå ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé îîïëàçìû — îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ.
Â õîäå ýòîãî ïðîöåññà íàìå÷àþòñÿ îñíîâíûå, õîòÿ äàëåêî íå âñå, ýëåìåíòû
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè çàðîäûøà. Ïîýòîìó äàííûé ýòàï íàçûâàþò
ïðîìîðôîãåíåçîì, òàê êàê èìåííî òîãäà ðàññòàâëÿþòñÿ âåõè äëÿ áóäóùèõ
ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ.

Ó íåêîòîðûõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ ñåãðåãàöèÿ îãðàíè÷èâàåòñÿ ïðîöåñ-
ñîì ðàçäåëåíèÿ îîïëàçìû íà âíåøíèé îáîäîê ýêòîïëàçìû (ñîäåðæàùèé
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ðàçëè÷íûå ïèãìåíòû è áåäíûé ïèòàòåëüíûìè âêëþ÷åíèÿìè) è âíóòðåííþþ
ìàññó ýíäîïëàçìû (áîãàòà æåëòêîì è äðóãèìè ïèòàòåëüíûìè âêëþ÷åíèÿ-
ìè). Óæå òàêîå äîñòàòî÷íî ïðîñòîå ðàññëîåíèå âëèÿåò íà ïîñëåäóþùèå
ïðîöåññû ðàçâèòèÿ, îïðåäåëÿÿ â ÿéöàõ ðàäèàëüíóþ óñòàíîâêó âåðåòåí äåëå-
íèé äðîáëåíèÿ. Òàê, â ÿéöåêëåòêàõ àìôèáèé ïîëîæåíèå ñàãèòòàëüíîé ïëîñ-
êîñòè è ïðîõîäÿùåé â íåé äîðñî-âåíòðàëüíîé îñè îïðåäåëÿåòñÿ èìåííî
ïðîöåññàìè îîïëàçìàòè÷åñêîé ñåãðåãàöèè, êîòîðûå ïðîòåêàþò â ïåðâûå äå-
ñÿòêè ìèíóò ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ. Ðåîðãàíèçàöèè öèòîïëàçìû çèãîòû
ñïîñîáñòâóþò ìèêðîòðóáî÷êè ñïåðìèÿ (ïðè äîáàâëåíèè êîëõèöèíà ïåðåìå-
ùåíèÿ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ìàññ íå ïðîèñõîäèò). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ âëèÿåò íå íà êîíå÷íóþ äèôôåðåíöèðîâêó
êëåòîê, à íà áëèæàéøèå ýòàïû ðàçâèòèÿ — äðîáëåíèå è ãàñòðóëÿöèþ.

Ïàðòåíîãåíåç

ßéöà ìíîãèõ æèâîòíûõ ìîãóò áûòü àêòèâèðîâàíû åñòåñòâåííî èëè èñ-
êóññòâåííî áåç ó÷àñòèÿ ñïåðìàòîçîèäà.

Ïàðòåíîãåíåç — ðàçâèòèå, ïðîèñõîäÿùåå áåç îïëîäîòâîðåíèÿ (ó÷àñòèÿ
ñïåðìàòîçîèäà). Åñòåñòâåííûé ïàðòåíîãåíåç îáíàðóæåí ó îñ, ï÷åë, ðÿäà
÷åøóåêðûëûõ, ó íåêîòîðûõ âèäîâ ÿùåðèö è çìåé, òèïè÷åí äëÿ ëåòíèõ ïîêî-
ëåíèé ðÿäà ðàêîîáðàçíûõ è êîëîâðàòîê. Óñïåøíûå îïûòû ïî èñêóññòâåííî-
ìó ïàðòåíîãåíåçó áûëè âûïîëíåíû À. À. Òèõîìèðîâûì â 1886 ãîäó. Åìó
óäàëîñü ñòèìóëèðîâàòü ðàçâèòèå íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö òóòîâîãî øåëêî-
ïðÿäà êðàòêîâðåìåííûì íàãðåâàíèåì èëè ïîòèðàíèåì èõ ùåòêîé. Åñòåñò-
âåííûé ïàðòåíîãåíåç ÷àùå âñåãî ñëó÷àåòñÿ ïðè íåçàâåðøåííîì îïëîäîòâî-
ðåíèè, ò. å. â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èìåëà ìåñòî àêòèâàöèÿ ÿéöåêëåòêè, íî ÿäðî
ñïåðìàòîçîèäà íå ó÷àñòâîâàëî â îïëîäîòâîðåíèè. Â àêòèâèðîâàííûõ ÿéöàõ
èñïîëüçóåòñÿ ãåíåòè÷åñêàÿ èíôîðìàöèÿ, ñîäåðæàùàÿñÿ òîëüêî â æåíñêîì
ïðîíóêëåóñå (ãèíîãåíåç). Ïðè èñêóññòâåííîì ïàðòåíîãåíåçå, êîãäà ñóùåñò-
âóåò âîçìîæíîñòü ýêñïåðèìåíòàëüíî óäàëèòü æåíñêèé ïðîíóêëåóñ, ðàçâè-
òèå çàðîäûøà ìîæåò îñóùåñòâèòüñÿ òîëüêî çà ñ÷åò ìóæñêîãî ïðîíóêëåóñà
(àíäðîãåíåç). Â óêàçàííûõ ñëó÷àÿõ ïîòîìêè öåëèêîì íàñëåäóþò ëèáî ïðè-
çíàêè ìàòåðè (ïðè ãèíîãåíåçå), ëèáî îòöà (ïðè àíäðîãåíåçå). Ýòî ëèøíèé
ðàç ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî íàñëåäñòâåííûå ñâîéñòâà îñîáè îïðåäåëÿþò-
ñÿ â îñíîâíîì ÿäðîì, à íå öèòîïëàçìîé. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïîñëå ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêîé àêòèâàöèè ÿéöåêëåòêè â íåé âîññòàíàâëèâàåòñÿ äèïëîèä-
íûé íàáîð õðîìîñîì.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ òàêæå îòìå÷àëèñü ñëó÷àè âñòóïëåíèÿ ÿéöåêëåòîê íà
ïóòü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ — ñàìîïðîèçâîëüíî ëèáî ïîä âëèÿíè-
åì àêòèâèðóþùåãî àãåíòà (ýëåêòðîñòèìóëÿöèÿ, òåïëîâîé øîê, ýòàíîë). Îä-
íàêî ðàçâèòèå òàêèõ çàðîäûøåé âñåãäà îñòàíàâëèâàëîñü íà ðàííèõ ñòàäè-
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Ðèñ. 18. Îïëîäîòâîðåíèå ó õîìÿ÷êà (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïðîíèêíîâåíèå ñïåðìèÿ â ÿéöî è íàáóõàíèå ìóæñêîãî ïðî-
íóêëåóñà; Á — óñòàíîâëåíèå êîíòàêòà ìåæäó ìóæñêèì è æåíñêèì

ïðîíóêëåóñàìè; Â — äâóõêëåòî÷íàÿ ñòàäèÿ

Ó ìëåêîïèòàþùèõ ïðîöåññ ñáëèæåíèÿ ïðîíóêëåóñîâ (ðèñ. 17) ïðîäîë-

æàåòñÿ îêîëî 12 ÷àñîâ (ó ìîðñêîãî åæà — âñåãî 1 ÷àñ). Ãîëîâêà ñïåðìèÿ ó

ìëåêîïèòàþùèõ ïðîíèêàåò íå ïåðïåíäèêóëÿðíî ïîâåðõíîñòè ÿéöà, à ïî÷òè

ïî êàñàòåëüíîé ê íåé, ñëèâàÿñü ñ ìíîãî÷èñëåííûìè ìèêðîâîðñèíêàìè. Ïî-

êà ÿäðî îîöèòà ìëåêîïèòàþùåãî çàâåðøàåò âòîðîå ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå,

ìóæñêîé ïðîíóêëåóñ óâåëè÷èâàåòñÿ â ðàçìåðàõ. Çàòåì îáà ïðîíóêëåóñà ïå-

ðåìåùàþòñÿ íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó, ðåïëèöèðóÿ ÄÍÊ â ïðîöåññå ìèãðàöèè.

Êîãäà ïðîíóêëåóñû ïðèõîäÿò â êîíòàêò, èõ ÿäåðíûå îáîëî÷êè ðàçðóøà-

þòñÿ (ðèñ. 18). Ïðîèñõîäèò êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà ñ îáðàçîâàíèåì âèäè-

ìûõ õðîìîñîì, êîòîðûå (ó áîëüøèíñòâà æèâîòíûõ) ðàñïîëàãàþòñÿ íà îá-

ùåì ìèòîòè÷åñêîì âåðåòåíå ïåðâîãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ (öåíòðèîëè ïðè-

ñóòñòâóþò â ÿéöåêëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ èçíà÷àëüíî, à íå ïåðåäàþòñÿ çà-

ðîäûøó îò ñïåðìèÿ). Òàêèì îáðàçîì, ó ìëåêîïèòàþùèõ èñòèííî äèïëîèä-

íîå ÿäðî âïåðâûå ïîÿâëÿåòñÿ íå ó çèãîòû, à ó äâóõêëåòî÷íîãî çàðîäûøà.

Ïðåîáðàçîâàíèå öèòîïëàçìû ÿéöà

Ïîñëå ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìàòîçîèäà ñêîðîñòü ìåòàáîëèçìà óâåëè÷è-
âàåòñÿ â 70—80 ðàç, íà÷èíàþòñÿ èíòåíñèâíûå ïåðåìåùåíèÿ ñëîåâ öèòî-
ïëàçìû ÿéöåêëåòîê äðóã îòíîñèòåëüíî äðóãà. Èíîãäà ïðè ýòîì ïðîèñõîäèò
ðàññëîåíèå ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé îîïëàçìû — îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ.
Â õîäå ýòîãî ïðîöåññà íàìå÷àþòñÿ îñíîâíûå, õîòÿ äàëåêî íå âñå, ýëåìåíòû
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè çàðîäûøà. Ïîýòîìó äàííûé ýòàï íàçûâàþò
ïðîìîðôîãåíåçîì, òàê êàê èìåííî òîãäà ðàññòàâëÿþòñÿ âåõè äëÿ áóäóùèõ
ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ.

Ó íåêîòîðûõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ ñåãðåãàöèÿ îãðàíè÷èâàåòñÿ ïðîöåñ-
ñîì ðàçäåëåíèÿ îîïëàçìû íà âíåøíèé îáîäîê ýêòîïëàçìû (ñîäåðæàùèé
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ðàçëè÷íûå ïèãìåíòû è áåäíûé ïèòàòåëüíûìè âêëþ÷åíèÿìè) è âíóòðåííþþ
ìàññó ýíäîïëàçìû (áîãàòà æåëòêîì è äðóãèìè ïèòàòåëüíûìè âêëþ÷åíèÿ-
ìè). Óæå òàêîå äîñòàòî÷íî ïðîñòîå ðàññëîåíèå âëèÿåò íà ïîñëåäóþùèå
ïðîöåññû ðàçâèòèÿ, îïðåäåëÿÿ â ÿéöàõ ðàäèàëüíóþ óñòàíîâêó âåðåòåí äåëå-
íèé äðîáëåíèÿ. Òàê, â ÿéöåêëåòêàõ àìôèáèé ïîëîæåíèå ñàãèòòàëüíîé ïëîñ-
êîñòè è ïðîõîäÿùåé â íåé äîðñî-âåíòðàëüíîé îñè îïðåäåëÿåòñÿ èìåííî
ïðîöåññàìè îîïëàçìàòè÷åñêîé ñåãðåãàöèè, êîòîðûå ïðîòåêàþò â ïåðâûå äå-
ñÿòêè ìèíóò ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ. Ðåîðãàíèçàöèè öèòîïëàçìû çèãîòû
ñïîñîáñòâóþò ìèêðîòðóáî÷êè ñïåðìèÿ (ïðè äîáàâëåíèè êîëõèöèíà ïåðåìå-
ùåíèÿ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ìàññ íå ïðîèñõîäèò). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ âëèÿåò íå íà êîíå÷íóþ äèôôåðåíöèðîâêó
êëåòîê, à íà áëèæàéøèå ýòàïû ðàçâèòèÿ — äðîáëåíèå è ãàñòðóëÿöèþ.

Ïàðòåíîãåíåç

ßéöà ìíîãèõ æèâîòíûõ ìîãóò áûòü àêòèâèðîâàíû åñòåñòâåííî èëè èñ-
êóññòâåííî áåç ó÷àñòèÿ ñïåðìàòîçîèäà.

Ïàðòåíîãåíåç — ðàçâèòèå, ïðîèñõîäÿùåå áåç îïëîäîòâîðåíèÿ (ó÷àñòèÿ
ñïåðìàòîçîèäà). Åñòåñòâåííûé ïàðòåíîãåíåç îáíàðóæåí ó îñ, ï÷åë, ðÿäà
÷åøóåêðûëûõ, ó íåêîòîðûõ âèäîâ ÿùåðèö è çìåé, òèïè÷åí äëÿ ëåòíèõ ïîêî-
ëåíèé ðÿäà ðàêîîáðàçíûõ è êîëîâðàòîê. Óñïåøíûå îïûòû ïî èñêóññòâåííî-
ìó ïàðòåíîãåíåçó áûëè âûïîëíåíû À. À. Òèõîìèðîâûì â 1886 ãîäó. Åìó
óäàëîñü ñòèìóëèðîâàòü ðàçâèòèå íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö òóòîâîãî øåëêî-
ïðÿäà êðàòêîâðåìåííûì íàãðåâàíèåì èëè ïîòèðàíèåì èõ ùåòêîé. Åñòåñò-
âåííûé ïàðòåíîãåíåç ÷àùå âñåãî ñëó÷àåòñÿ ïðè íåçàâåðøåííîì îïëîäîòâî-
ðåíèè, ò. å. â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èìåëà ìåñòî àêòèâàöèÿ ÿéöåêëåòêè, íî ÿäðî
ñïåðìàòîçîèäà íå ó÷àñòâîâàëî â îïëîäîòâîðåíèè. Â àêòèâèðîâàííûõ ÿéöàõ
èñïîëüçóåòñÿ ãåíåòè÷åñêàÿ èíôîðìàöèÿ, ñîäåðæàùàÿñÿ òîëüêî â æåíñêîì
ïðîíóêëåóñå (ãèíîãåíåç). Ïðè èñêóññòâåííîì ïàðòåíîãåíåçå, êîãäà ñóùåñò-
âóåò âîçìîæíîñòü ýêñïåðèìåíòàëüíî óäàëèòü æåíñêèé ïðîíóêëåóñ, ðàçâè-
òèå çàðîäûøà ìîæåò îñóùåñòâèòüñÿ òîëüêî çà ñ÷åò ìóæñêîãî ïðîíóêëåóñà
(àíäðîãåíåç). Â óêàçàííûõ ñëó÷àÿõ ïîòîìêè öåëèêîì íàñëåäóþò ëèáî ïðè-
çíàêè ìàòåðè (ïðè ãèíîãåíåçå), ëèáî îòöà (ïðè àíäðîãåíåçå). Ýòî ëèøíèé
ðàç ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî íàñëåäñòâåííûå ñâîéñòâà îñîáè îïðåäåëÿþò-
ñÿ â îñíîâíîì ÿäðîì, à íå öèòîïëàçìîé. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïîñëå ïàð-
òåíîãåíåòè÷åñêîé àêòèâàöèè ÿéöåêëåòêè â íåé âîññòàíàâëèâàåòñÿ äèïëîèä-
íûé íàáîð õðîìîñîì.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ òàêæå îòìå÷àëèñü ñëó÷àè âñòóïëåíèÿ ÿéöåêëåòîê íà
ïóòü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ — ñàìîïðîèçâîëüíî ëèáî ïîä âëèÿíè-
åì àêòèâèðóþùåãî àãåíòà (ýëåêòðîñòèìóëÿöèÿ, òåïëîâîé øîê, ýòàíîë). Îä-
íàêî ðàçâèòèå òàêèõ çàðîäûøåé âñåãäà îñòàíàâëèâàëîñü íà ðàííèõ ñòàäè-
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ÿõ — ðîæäåíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè ðàçâèâøèõñÿ îñîáåé íèêîãäà íå íà-
áëþäàëîñü. Ïîëíîöåííîå ðàçâèòèå ïàðòåíîãåíåòèêîâ ó ìëåêîïèòàþùèõ íå-
âîçìîæíî, ïî-âèäèìîìó, âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî â æåíñêèõ õðîìîñîìàõ çàáëî-
êèðîâàíû (â ðåçóëüòàòå ìåòèëèðîâàíèÿ) îïðåäåëåííûå ó÷àñòêè ÄÍÊ, ïðè-
ñóòñòâóþùèå â àêòèâíîé ôîðìå â ìóæñêèõ õðîìîñîìàõ. Èìåííî ïîýòîìó
ñàìåö íå ìîæåò áûòü çàìåíåí ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì àãåíòîì. Ýêñïåðèìåí-
òàëüíî ïîêàçàíî, ÷òî åñëè ó ìûøè ïðè ìåéîçå ïîäàâèòü îòäåëåíèå ïîëÿðíî-
ãî òåëüöà, òî âîçíèêíóò è íà÷íóò ðàçâèâàòüñÿ äèïëîèäíûå ÿéöåêëåòêè, â êî-
òîðûõ âåñü íàñëåäñòâåííûé ìàòåðèàë áåðåò íà÷àëî îò ìàòåðèíñêîãî îðãà-
íèçìà. Òàêèå êëåòêè äåëÿòñÿ è îáðàçóþò çàðîäûøåé ñ õîðäîé, ìûøöàìè,
ñêåëåòîì è ðàçíûìè îðãàíàìè, âêëþ÷àÿ áüþùååñÿ ñåðäöå. Íî ðàçâèòèå ïðî-
äîëæàåòñÿ íåäîëãî — óæå íà 10—11-å ñóòêè ìåæäó íîðìàëüíûìè è ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèìè çàðîäûøàìè îáíàðóæèâàþòñÿ ãëóáîêèå ðàçëè÷èÿ.

Òàêèì îáðàçîì, õîòÿ ó ìíîãèõ æèâîòíûõ îáà ïðîíóêëåóñà ýêâèâàëåí-
òíû, ó ìëåêîïèòàþùèõ ìåæäó íèìè èìåþòñÿ âàæíûå ôóíêöèîíàëüíûå ðàç-
ëè÷èÿ. Äëÿ çàâåðøåíèÿ ðàçâèòèÿ ìëåêîïèòàþùèõ íåîáõîäèìû îáà ïðîíóê-
ëåóñà: ìàòåðèíñêèé è îòöîâñêèé.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà, êëàññèôèêàöèÿ è ñòàäèè ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ.
2. Äèñòàíòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò.
3. Êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò: àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ è êàïàöèòàöèÿ.
4. Áûñòðûé è ìåäëåííûé áëîêè ïîëèñïåðìèè. Èõ ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû.
5. Ñëèÿíèå ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà. Îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ.

Ëåêöèÿ 4

ÄÐÎÁËÅÍÈÅ

Áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå è îïðåäåëåíèÿ

Îïëîäîòâîðåíèå èãðàåò ÷ðåçâû÷àéíî âàæíóþ ðîëü â ðàçâèòèè, íî îíî
ëèøü òîëüêî ïåðâàÿ åãî ñòóïåíü. Çèãîòà ñ åå íîâûì ãåíåòè÷åñêèì ïîòåíöèà-
ëîì è íîâûì ðàñïðåäåëåíèåì öèòîïëàçìû ïðèñòóïàåò ê ñîçäàíèþ ìíîãî-
êëåòî÷íîãî îðãàíèçìà. Ó âñåõ èçâåñòíûõ æèâîòíûõ ýòî íà÷èíàåòñÿ ñ ïðî-
öåññà äðîáëåíèÿ — ñåðèè ìèòîòè÷åñêèõ äåëåíèé, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ
îãðîìíûé îáúåì öèòîïëàçìû ÿéöà ðàçäåëÿåòñÿ íà ìíîãî÷èñëåííûå ñîäåð-
æàùèå ÿäðî êëåòêè ìåíüøåãî ðàçìåðà. Òàêèå êëåòêè íàçûâàþòñÿ áëàñòîìå-
ðàìè. Ïîñëå îáúåäèíåíèÿ õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ, ÿâëÿþùåãîñÿ ñëåäñòâèåì
îïëîäîòâîðåíèÿ, áåç âñÿêîãî ïåðåðûâà íà÷èíàåòñÿ ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå
çèãîòû. Çà ýòèì ïåðâûì äåëåíèåì ñëåäóåò ñåðèÿ ñëåäóþùèõ äåëåíèé ÿäåð è
öèòîïëàçìû, îáùèå ñâîéñòâà êîòîðûõ òàêîâû:

� ðàçäåëèâøèåñÿ êëåòêè çàðîäûøà íå ðàñòóò, ò. å. â ïðîìåæóòêå ìåæäó
äåëåíèÿìè ìàññà èõ öèòîïëàçìû íå óâåëè÷èâàåòñÿ — â ðåçóëüòàòå ñóììàð-
íûé îáúåì è ìàññà âñåõ âîçíèêøèõ êëåòîê íå ïðåâûøàåò îáúåìà è ìàññû
ÿéöåêëåòêè âî âðåìÿ îïëîäîòâîðåíèÿ;

� êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðå óäâàèâàåòñÿ ïîñëå êàæäîãî äåëåíèÿ, êàê è
ïðè îáû÷íîì ìèòîçå, òàê ÷òî âñå êëåòêè ñîõðàíÿþò äèïëîèäíîñòü.

Ïåðåòÿæêè, ðàçäåëÿþùèå äðîáÿùóþñÿ ÿéöåêëåòêó íà âñå áîëåå ìåëêèå
êëåòêè (áëàñòîìåðû), íàçûâàþòñÿ áîðîçäàìè äðîáëåíèÿ. Äðîáëåíèå — ýòî
ìíîãîêðàòíûå ìèòîòè÷åñêèå äåëåíèÿ çèãîòû, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ çàðî-
äûø ñòàíîâèòñÿ ìíîãîêëåòî÷íûì, íå ìåíÿÿ ïðè ýòîì ñóùåñòâåííî ñâîåãî
îáúåìà.

Îáðàçîâàíèå ìíîãîêëåòî÷íîñòè — ïåðâàÿ è îñíîâíàÿ áèîëîãè÷åñêàÿ
ðîëü äðîáëåíèÿ. Âòîðàÿ ðîëü ñîñòîèò â âîññòàíîâëåíèè ÿäåðíî-ïëàçìàòè-
÷åñêîãî îòíîøåíèÿ, êîòîðîå ïàäàåò â õîäå ñòàäèè áîëüøîãî ðîñòà îîöèòà.
Âèäîâûå îñîáåííîñòè ïðîöåññà äðîáëåíèÿ îïðåäåëÿþòñÿ äâóìÿ îñíîâíûìè
ïàðàìåòðàìè:

� êîëè÷åñòâîì è ðàñïðåäåëåíèåì æåëòî÷íûõ áåëêîâ â öèòîïëàçìå
(æåëòîê ïîäàâëÿåò äðîáëåíèå);
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ÿõ — ðîæäåíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè ðàçâèâøèõñÿ îñîáåé íèêîãäà íå íà-
áëþäàëîñü. Ïîëíîöåííîå ðàçâèòèå ïàðòåíîãåíåòèêîâ ó ìëåêîïèòàþùèõ íå-
âîçìîæíî, ïî-âèäèìîìó, âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî â æåíñêèõ õðîìîñîìàõ çàáëî-
êèðîâàíû (â ðåçóëüòàòå ìåòèëèðîâàíèÿ) îïðåäåëåííûå ó÷àñòêè ÄÍÊ, ïðè-
ñóòñòâóþùèå â àêòèâíîé ôîðìå â ìóæñêèõ õðîìîñîìàõ. Èìåííî ïîýòîìó
ñàìåö íå ìîæåò áûòü çàìåíåí ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì àãåíòîì. Ýêñïåðèìåí-
òàëüíî ïîêàçàíî, ÷òî åñëè ó ìûøè ïðè ìåéîçå ïîäàâèòü îòäåëåíèå ïîëÿðíî-
ãî òåëüöà, òî âîçíèêíóò è íà÷íóò ðàçâèâàòüñÿ äèïëîèäíûå ÿéöåêëåòêè, â êî-
òîðûõ âåñü íàñëåäñòâåííûé ìàòåðèàë áåðåò íà÷àëî îò ìàòåðèíñêîãî îðãà-
íèçìà. Òàêèå êëåòêè äåëÿòñÿ è îáðàçóþò çàðîäûøåé ñ õîðäîé, ìûøöàìè,
ñêåëåòîì è ðàçíûìè îðãàíàìè, âêëþ÷àÿ áüþùååñÿ ñåðäöå. Íî ðàçâèòèå ïðî-
äîëæàåòñÿ íåäîëãî — óæå íà 10—11-å ñóòêè ìåæäó íîðìàëüíûìè è ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèìè çàðîäûøàìè îáíàðóæèâàþòñÿ ãëóáîêèå ðàçëè÷èÿ.

Òàêèì îáðàçîì, õîòÿ ó ìíîãèõ æèâîòíûõ îáà ïðîíóêëåóñà ýêâèâàëåí-
òíû, ó ìëåêîïèòàþùèõ ìåæäó íèìè èìåþòñÿ âàæíûå ôóíêöèîíàëüíûå ðàç-
ëè÷èÿ. Äëÿ çàâåðøåíèÿ ðàçâèòèÿ ìëåêîïèòàþùèõ íåîáõîäèìû îáà ïðîíóê-
ëåóñà: ìàòåðèíñêèé è îòöîâñêèé.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà, êëàññèôèêàöèÿ è ñòàäèè ïðîöåññà îïëîäîòâîðåíèÿ.
2. Äèñòàíòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò.
3. Êîíòàêòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ãàìåò: àêðîñîìíàÿ ðåàêöèÿ è êàïàöèòàöèÿ.
4. Áûñòðûé è ìåäëåííûé áëîêè ïîëèñïåðìèè. Èõ ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû.
5. Ñëèÿíèå ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà. Îîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ.

Ëåêöèÿ 4

ÄÐÎÁËÅÍÈÅ

Áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå è îïðåäåëåíèÿ

Îïëîäîòâîðåíèå èãðàåò ÷ðåçâû÷àéíî âàæíóþ ðîëü â ðàçâèòèè, íî îíî
ëèøü òîëüêî ïåðâàÿ åãî ñòóïåíü. Çèãîòà ñ åå íîâûì ãåíåòè÷åñêèì ïîòåíöèà-
ëîì è íîâûì ðàñïðåäåëåíèåì öèòîïëàçìû ïðèñòóïàåò ê ñîçäàíèþ ìíîãî-
êëåòî÷íîãî îðãàíèçìà. Ó âñåõ èçâåñòíûõ æèâîòíûõ ýòî íà÷èíàåòñÿ ñ ïðî-
öåññà äðîáëåíèÿ — ñåðèè ìèòîòè÷åñêèõ äåëåíèé, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ
îãðîìíûé îáúåì öèòîïëàçìû ÿéöà ðàçäåëÿåòñÿ íà ìíîãî÷èñëåííûå ñîäåð-
æàùèå ÿäðî êëåòêè ìåíüøåãî ðàçìåðà. Òàêèå êëåòêè íàçûâàþòñÿ áëàñòîìå-
ðàìè. Ïîñëå îáúåäèíåíèÿ õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ, ÿâëÿþùåãîñÿ ñëåäñòâèåì
îïëîäîòâîðåíèÿ, áåç âñÿêîãî ïåðåðûâà íà÷èíàåòñÿ ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå
çèãîòû. Çà ýòèì ïåðâûì äåëåíèåì ñëåäóåò ñåðèÿ ñëåäóþùèõ äåëåíèé ÿäåð è
öèòîïëàçìû, îáùèå ñâîéñòâà êîòîðûõ òàêîâû:

� ðàçäåëèâøèåñÿ êëåòêè çàðîäûøà íå ðàñòóò, ò. å. â ïðîìåæóòêå ìåæäó
äåëåíèÿìè ìàññà èõ öèòîïëàçìû íå óâåëè÷èâàåòñÿ — â ðåçóëüòàòå ñóììàð-
íûé îáúåì è ìàññà âñåõ âîçíèêøèõ êëåòîê íå ïðåâûøàåò îáúåìà è ìàññû
ÿéöåêëåòêè âî âðåìÿ îïëîäîòâîðåíèÿ;

� êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðå óäâàèâàåòñÿ ïîñëå êàæäîãî äåëåíèÿ, êàê è
ïðè îáû÷íîì ìèòîçå, òàê ÷òî âñå êëåòêè ñîõðàíÿþò äèïëîèäíîñòü.

Ïåðåòÿæêè, ðàçäåëÿþùèå äðîáÿùóþñÿ ÿéöåêëåòêó íà âñå áîëåå ìåëêèå
êëåòêè (áëàñòîìåðû), íàçûâàþòñÿ áîðîçäàìè äðîáëåíèÿ. Äðîáëåíèå — ýòî
ìíîãîêðàòíûå ìèòîòè÷åñêèå äåëåíèÿ çèãîòû, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ çàðî-
äûø ñòàíîâèòñÿ ìíîãîêëåòî÷íûì, íå ìåíÿÿ ïðè ýòîì ñóùåñòâåííî ñâîåãî
îáúåìà.

Îáðàçîâàíèå ìíîãîêëåòî÷íîñòè — ïåðâàÿ è îñíîâíàÿ áèîëîãè÷åñêàÿ
ðîëü äðîáëåíèÿ. Âòîðàÿ ðîëü ñîñòîèò â âîññòàíîâëåíèè ÿäåðíî-ïëàçìàòè-
÷åñêîãî îòíîøåíèÿ, êîòîðîå ïàäàåò â õîäå ñòàäèè áîëüøîãî ðîñòà îîöèòà.
Âèäîâûå îñîáåííîñòè ïðîöåññà äðîáëåíèÿ îïðåäåëÿþòñÿ äâóìÿ îñíîâíûìè
ïàðàìåòðàìè:

� êîëè÷åñòâîì è ðàñïðåäåëåíèåì æåëòî÷íûõ áåëêîâ â öèòîïëàçìå
(æåëòîê ïîäàâëÿåò äðîáëåíèå);
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� ïðèñóòñòâèåì â öèòîïëàçìå ôàêòîðîâ, êîòîðûå âëèÿþò íà îðèåíòà-
öèþ ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà è âðåìÿ åãî îáðàçîâàíèÿ.

Äðîáëåíèå íà÷èíàåòñÿ âñêîðå ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ è çàêàí÷èâàåòñÿ,
êîãäà ó çàðîäûøà äîñòèãàåòñÿ íîâîå ðàâíîâåñèå ìåæäó ÿäðîì è öèòîïëàç-
ìîé. Äðîáëåíèå — ñòðîãî êîîðäèíèðîâàííûé ïðîöåññ, íàõîäÿùèéñÿ ïîä
ãåíåòè÷åñêèì êîíòðîëåì.

Îòëè÷èå äðîáëåíèÿ îò äåëåíèÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê

Â áîëüøèíñòâå äðóãèõ ñëó÷àåâ êëåòî÷íîé ïðîëèôåðàöèè â ïåðèîä ìåæ-

äó ìèòîçàìè ïðîèñõîäèò ðîñò êëåòîê. Êëåòêà óâåëè÷èâàåòñÿ â îáúåìå ïî÷òè

âäâîå è çàòåì äåëèòñÿ. Òàêîé ðîñò ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ îáùåãî îáúåìà

êëåòîê ïðè ñîõðàíåíèè îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿííîãî îòíîøåíèÿ îáúåìà ÿäðà

ê îáúåìó öèòîïëàçìû.

Â ïåðèîä äðîáëåíèÿ çèãîòû îáúåì öèòîïëàçìû íå âîçðàñòàåò: îãðîìíàÿ

ìàññà öèòîïëàçìû çèãîòû ðàçäåëÿåòñÿ íà âñå áîëåå ìåëêèå êëåòêè. Ýòî äå-

ëåíèå öèòîïëàçìû ÿéöà, íå ñîïðîâîæäàþùååñÿ ðîñòîì, îñóùåñòâëÿåòñÿ ïó-

òåì âûïàäåíèÿ G1-ïåðèîäà â èíòåðôàçå, òîãäà êàê ìèòîçû ñëåäóþò äðóã çà

äðóãîì ñ áîëüøîé ñêîðîñòüþ.

Òåìïû óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà êëåòîê â ïåðèîä äðîáëåíèÿ íàìíîãî âûøå,

÷åì íà ñòàäèè ãàñòðóëÿöèè. Îäíèì èç ïîñëåäñòâèé âûñîêîé èíòåíñèâíîñòè

äåëåíèé â ïðîöåññå äðîáëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ïîñòåïåííîå óìåíüøåíèå îòíîøå-

íèÿ îáúåìà öèòîïëàçìû ê îáúåìó ÿäðà. Èçìåíåíèå ñêîðîñòè, ñ êîòîðîé ïðî-

èñõîäèò ñíèæåíèå îòíîøåíèÿ îáúåìà öèòîïëàçìû ê îáúåìó ÿäðà, ó ìíîãèõ

òèïîâ çàðîäûøåé ÿâëÿåòñÿ ðåøàþùèì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþùèì âðåìÿ àê-

òèâàöèè íåêîòîðûõ ãåíîâ.
Îò ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê äðîáëåíèå îòëè÷àåòñÿ

òåì, ÷òî ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå äðîáëåíèÿ êëåòêè íå ðàñòóò, à ïîýòîìó ñ
êàæäûì ñëåäóþùèì äåëåíèåì ñòàíîâÿòñÿ âñ¸ áîëåå ìåëêèìè, ïðè ýòîì óâå-
ëè÷èâàåòñÿ òîëüêî èõ êîëè÷åñòâî, à çàðîäûø â öåëîì íå ðàñòåò. Ïîëó÷àþ-
ùèåñÿ ïðè äðîáëåíèè êëåòêè ìàëîäèôôåðåíöèðîâàííû è ñðàâíèòåëüíî îä-
íîðîäíû.

Ïåðèîä ñèíõðîííûõ äåëåíèé äðîáëåíèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ óêîðî÷åííû-
ìè êëåòî÷íûìè öèêëàìè, èç êîòîðûõ ôàêòè÷åñêè âûïàäàåò ïðåñèíòåòè÷å-
ñêèé, èëè G1-ïåðèîä, à òàêæå ïîñòñèíòåòè÷åñêèé, èëè G2-ïåðèîä (ðèñ. 19).

Ãëóáîêèå èçìåíåíèÿ â êëåòî÷íîì ìåòàáîëèçìå ÷àñòè÷íî ñâÿçàíû ñ öèê-
ëè÷åñêèì ÷åðåäîâàíèåì îêèñëåííîé è âîññòàíîâëåííîé êîíôîðìàöèè áåë-
êîâ, îáóñëîâëåííîé S–S è S–H ãðóïïàìè. Ñâîáîäíûå ñóëüôãèäðèëüíûå
ãðóïïû â íàèáîëüøåì êîëè÷åñòâå èìåþòñÿ â äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðàõ è â
íàèìåíüøåì â òî âðåìÿ, êîãäà êëåòêè íå äåëÿòñÿ.
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Ðèñ. 19. Èçìåíåíèå êëåòî÷íîãî öèêëà ïðè äðîáëåíèè ó àìôèáèé:
À — íîðìàëüíûé êëåòî÷íûé öèêë; Á — êëåòî÷íûé öèêë ïðè äðîáëåíèè

Ðèñ. 20. Ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê è ìèêðîôèëàìåíòîâ

ïðè êëåòî÷íîì äåëåíèè (ïî Ãèëáåðòó, 1993)

Âûñîêàÿ ñêîðîñòü äåëåíèé ÿéöåêëåòîê îáúÿñíÿåòñÿ ñëåäóþùèì:
� â ÿéöåêëåòêàõ çàðàíåå çàïàñåíû (â ïåðèîä îîãåíåçà) íåïîñðåäñòâåí-

íûå ïðåäøåñòâåííèêè ÄÍÊ (öèòèäèí, òèìèòèäèí-3-ôîñôàòû, à òàêæå ÿäåð-
íûå áåëêè ãèñòîíû) è ìÐÍÊ, à â äðóãèõ êëåòêàõ òàêèõ çàïàñîâ íåò;

� ÄÍÊ ñèíõðîííî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðîâ èìååò çíà÷èòåëüíî áîëüøå
òî÷åê èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè, íåæåëè ó äðóãèõ êëåòîê ýóêàðèîò.

Äðîáëåíèå ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì äâóõ êîîðäèíèðîâàííûõ ïðîöåññîâ —
êàðèîêèíåçà (ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå ÿäðà) è öèòîêèíåçà (äåëåíèå êëåòêè).
Ìåõàíè÷åñêèì àïïàðàòîì êàðèîêèíåçà ÿâëÿåòñÿ ìèòîòè÷åñêîå âåðåòåíî ñ
åãî ìèêðîòðóáî÷êàìè, ñîñòîÿùèìè èç òóáóëèíà, à öèòîêèíåçà — ñîêðàòè-
ìîå êîëüöî ìèêðîôèëàìåíòîâ, ñîñòîÿùèõ èç àêòèíà. Ìèêðîòðóáî÷êè ðàñ-
ïðåäåëÿþò õðîìîñîìû ïî öåíòðèîëÿì, òîãäà êàê â ðåçóëüòàòå ñîêðàùåíèÿ
ìèêðîôèëàìåíòîâ ïðîèñõîäèò ïåðåøíóðîâûâàíèå öèòîïëàçìû (ðèñ. 20).
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� ïðèñóòñòâèåì â öèòîïëàçìå ôàêòîðîâ, êîòîðûå âëèÿþò íà îðèåíòà-
öèþ ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà è âðåìÿ åãî îáðàçîâàíèÿ.

Äðîáëåíèå íà÷èíàåòñÿ âñêîðå ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ è çàêàí÷èâàåòñÿ,
êîãäà ó çàðîäûøà äîñòèãàåòñÿ íîâîå ðàâíîâåñèå ìåæäó ÿäðîì è öèòîïëàç-
ìîé. Äðîáëåíèå — ñòðîãî êîîðäèíèðîâàííûé ïðîöåññ, íàõîäÿùèéñÿ ïîä
ãåíåòè÷åñêèì êîíòðîëåì.

Îòëè÷èå äðîáëåíèÿ îò äåëåíèÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê

Â áîëüøèíñòâå äðóãèõ ñëó÷àåâ êëåòî÷íîé ïðîëèôåðàöèè â ïåðèîä ìåæ-

äó ìèòîçàìè ïðîèñõîäèò ðîñò êëåòîê. Êëåòêà óâåëè÷èâàåòñÿ â îáúåìå ïî÷òè

âäâîå è çàòåì äåëèòñÿ. Òàêîé ðîñò ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ îáùåãî îáúåìà

êëåòîê ïðè ñîõðàíåíèè îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿííîãî îòíîøåíèÿ îáúåìà ÿäðà

ê îáúåìó öèòîïëàçìû.

Â ïåðèîä äðîáëåíèÿ çèãîòû îáúåì öèòîïëàçìû íå âîçðàñòàåò: îãðîìíàÿ

ìàññà öèòîïëàçìû çèãîòû ðàçäåëÿåòñÿ íà âñå áîëåå ìåëêèå êëåòêè. Ýòî äå-

ëåíèå öèòîïëàçìû ÿéöà, íå ñîïðîâîæäàþùååñÿ ðîñòîì, îñóùåñòâëÿåòñÿ ïó-

òåì âûïàäåíèÿ G1-ïåðèîäà â èíòåðôàçå, òîãäà êàê ìèòîçû ñëåäóþò äðóã çà

äðóãîì ñ áîëüøîé ñêîðîñòüþ.

Òåìïû óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà êëåòîê â ïåðèîä äðîáëåíèÿ íàìíîãî âûøå,

÷åì íà ñòàäèè ãàñòðóëÿöèè. Îäíèì èç ïîñëåäñòâèé âûñîêîé èíòåíñèâíîñòè

äåëåíèé â ïðîöåññå äðîáëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ïîñòåïåííîå óìåíüøåíèå îòíîøå-

íèÿ îáúåìà öèòîïëàçìû ê îáúåìó ÿäðà. Èçìåíåíèå ñêîðîñòè, ñ êîòîðîé ïðî-

èñõîäèò ñíèæåíèå îòíîøåíèÿ îáúåìà öèòîïëàçìû ê îáúåìó ÿäðà, ó ìíîãèõ

òèïîâ çàðîäûøåé ÿâëÿåòñÿ ðåøàþùèì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþùèì âðåìÿ àê-

òèâàöèè íåêîòîðûõ ãåíîâ.
Îò ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê äðîáëåíèå îòëè÷àåòñÿ

òåì, ÷òî ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå äðîáëåíèÿ êëåòêè íå ðàñòóò, à ïîýòîìó ñ
êàæäûì ñëåäóþùèì äåëåíèåì ñòàíîâÿòñÿ âñ¸ áîëåå ìåëêèìè, ïðè ýòîì óâå-
ëè÷èâàåòñÿ òîëüêî èõ êîëè÷åñòâî, à çàðîäûø â öåëîì íå ðàñòåò. Ïîëó÷àþ-
ùèåñÿ ïðè äðîáëåíèè êëåòêè ìàëîäèôôåðåíöèðîâàííû è ñðàâíèòåëüíî îä-
íîðîäíû.

Ïåðèîä ñèíõðîííûõ äåëåíèé äðîáëåíèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ óêîðî÷åííû-
ìè êëåòî÷íûìè öèêëàìè, èç êîòîðûõ ôàêòè÷åñêè âûïàäàåò ïðåñèíòåòè÷å-
ñêèé, èëè G1-ïåðèîä, à òàêæå ïîñòñèíòåòè÷åñêèé, èëè G2-ïåðèîä (ðèñ. 19).

Ãëóáîêèå èçìåíåíèÿ â êëåòî÷íîì ìåòàáîëèçìå ÷àñòè÷íî ñâÿçàíû ñ öèê-
ëè÷åñêèì ÷åðåäîâàíèåì îêèñëåííîé è âîññòàíîâëåííîé êîíôîðìàöèè áåë-
êîâ, îáóñëîâëåííîé S–S è S–H ãðóïïàìè. Ñâîáîäíûå ñóëüôãèäðèëüíûå
ãðóïïû â íàèáîëüøåì êîëè÷åñòâå èìåþòñÿ â äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðàõ è â
íàèìåíüøåì â òî âðåìÿ, êîãäà êëåòêè íå äåëÿòñÿ.

58

Ðèñ. 19. Èçìåíåíèå êëåòî÷íîãî öèêëà ïðè äðîáëåíèè ó àìôèáèé:
À — íîðìàëüíûé êëåòî÷íûé öèêë; Á — êëåòî÷íûé öèêë ïðè äðîáëåíèè

Ðèñ. 20. Ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê è ìèêðîôèëàìåíòîâ

ïðè êëåòî÷íîì äåëåíèè (ïî Ãèëáåðòó, 1993)

Âûñîêàÿ ñêîðîñòü äåëåíèé ÿéöåêëåòîê îáúÿñíÿåòñÿ ñëåäóþùèì:
� â ÿéöåêëåòêàõ çàðàíåå çàïàñåíû (â ïåðèîä îîãåíåçà) íåïîñðåäñòâåí-

íûå ïðåäøåñòâåííèêè ÄÍÊ (öèòèäèí, òèìèòèäèí-3-ôîñôàòû, à òàêæå ÿäåð-
íûå áåëêè ãèñòîíû) è ìÐÍÊ, à â äðóãèõ êëåòêàõ òàêèõ çàïàñîâ íåò;

� ÄÍÊ ñèíõðîííî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðîâ èìååò çíà÷èòåëüíî áîëüøå
òî÷åê èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè, íåæåëè ó äðóãèõ êëåòîê ýóêàðèîò.

Äðîáëåíèå ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì äâóõ êîîðäèíèðîâàííûõ ïðîöåññîâ —
êàðèîêèíåçà (ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå ÿäðà) è öèòîêèíåçà (äåëåíèå êëåòêè).
Ìåõàíè÷åñêèì àïïàðàòîì êàðèîêèíåçà ÿâëÿåòñÿ ìèòîòè÷åñêîå âåðåòåíî ñ
åãî ìèêðîòðóáî÷êàìè, ñîñòîÿùèìè èç òóáóëèíà, à öèòîêèíåçà — ñîêðàòè-
ìîå êîëüöî ìèêðîôèëàìåíòîâ, ñîñòîÿùèõ èç àêòèíà. Ìèêðîòðóáî÷êè ðàñ-
ïðåäåëÿþò õðîìîñîìû ïî öåíòðèîëÿì, òîãäà êàê â ðåçóëüòàòå ñîêðàùåíèÿ
ìèêðîôèëàìåíòîâ ïðîèñõîäèò ïåðåøíóðîâûâàíèå öèòîïëàçìû (ðèñ. 20).
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Îáû÷íî êàðèîêèíåç è öèòîêèíåç êîîðäèíèðîâàíû ìåæäó ñîáîé. Ëîêà-
ëèçàöèÿ áîðîçä äðîáëåíèÿ îïðåäåëÿåòñÿ ïîëîæåíèåì çâåçä ìèòîòè÷åñêîãî
âåðåòåíà, à ÷èñëî áîðîçä çàâèñèò îò ÷èñëà ïîñëåäíèõ. Äðîáëåíèå ïðîòåêàåò
íîðìàëüíî, åñëè ÿéöî ñîäåðæèò äâå çâåçäû.

Ïðè äðîáëåíèè çàðîäûøà ïðîèñõîäèò îáðàçîâàíèå íîâûõ êëåòî÷íûõ
ìåìáðàí ïîñðåäñòâîì äâóõ ìåõàíèçìîâ:

� ñèíòåç ìåìáðàí de novo;
� ðàñòÿãèâàíèå ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû îîöèòà.
Çà íåâåðîÿòíûì ìíîãîîáðàçèåì òèïîâ äðîáëåíèÿ ñêðûâàåòñÿ îáùíîñòü

ôóíêöèé è ìåõàíèçìîâ. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ êàðèîêèíåç è öèòîêèíåç äîëæíû
áûòü ñêîîðäèíèðîâàíû è ÿéöî ðàçäåëåíî íà êëåòî÷íûå îáëàñòè. Â èòîãå
âîññòàíàâëèâàåòñÿ õàðàêòåðíîå äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ÿäåðíî-ïëàçìåí-
íîå îòíîøåíèå è âàæíàÿ äëÿ ðàçâèòèÿ èíôîðìàöèÿ ðàñïðåäåëÿåòñÿ ìåæäó
ðàçíûìè êëåòî÷íûìè îáëàñòÿìè.

Ìåõàíèçì äðîáëåíèÿ

Êëåòî÷íûé öèêë ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê äåëèòñÿ íà ÷åòûðå ñòàäèè (ôàçû).

Çà ìèòîçîì (Ì) ñëåäóåò ïðåñèíòåòè÷åñêèé ïåðèîä (G1), ïîñëå êîòîðîãî ïðî-

èñõîäèò ñèíòåç ÄÍÊ (S). Çàòåì íàñòóïàåò ïðåìèòîòè÷åñêàÿ ôàçà (G2), çà êî-

òîðîé îïÿòü ñëåäóåò ìèòîç.

Âûñîêàÿ ïðîëèôåðàòèâíàÿ àêòèâíîñòü âî âðåìÿ äðîáëåíèÿ îáóñëîâëåíà

ïðåæäå âñåãî óêîðî÷åííûìè êëåòî÷íûìè öèêëàìè. Â ïåðèîä ñèíõðîííûõ

äåëåíèé äðîáëåíèÿ îíè îòëè÷àþòñÿ îòñóòñòâèåì G1 ïåðèîäà, ñîñòàâëÿþ-

ùåãî ó îáû÷íûõ äåëÿùèõñÿ êëåòîê çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü êëåòî÷íîãî öèêëà.

Ôàçà ñèíòåçà ÄÍÊ çàíèìàåò íåïðîäîëæèòåëüíûé îòðåçîê âðåìåíè, à

óäåëüíàÿ äîëÿ ìèòîçà ñîñòàâëÿåò, êàê ïðàâèëî, îêîëî 50 % (â îòäåëüíûõ

ñëó÷àÿõ äî 70—75 %) ãåíåðàöèîííîãî âðåìåíè. Òàêèì îáðàçîì, ãëàâíûå

ñèíòåòè÷åñêèå ïðîöåññû, ïðîòåêàþùèå â ñèíõðîííî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìå-

ðàõ, — ñèíòåç ÄÍÊ è ãèñòîíîâ.

Óêîðî÷åíèå êëåòî÷íûõ öèêëîâ ïðè äðîáëåíèè ïðîèñõîäèò ïîòîìó, ÷òî

â G1 ôàçå äðîáÿùèõñÿ ýìáðèîíîâ îòñóòñòâóåò ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, ò. å. ãåíîì

çàðîäûøà ïîëíîñòüþ íåàêòèâåí. Âñå ñèíòåòè÷åñêèå ïðîöåññû, â òîì ÷èñëå

è ñèíòåç ãèñòîíîâûõ áåëêîâ, èäóò çà ñ÷åò ìàòåðèíñêèõ ìàòðè÷íûõ ÐÍÊ, íà-

êîïëåííûõ åùå â îîãåíåçå. Èñêëþ÷åíèå èç ýòîãî ïðàâèëà ñîñòàâëÿþò æè-

âîòíûå ñ àñèíõðîííûì äðîáëåíèåì. Òàê, ó ìëåêîïèòàþùèõ íåêîòîðûå ãåíû

ýìáðèîíà íà÷èíàþò ýêñïðåññèðîâàòüñÿ óæå íà ñòàäèè äâóõ áëàñòîìåðîâ.

Êëåòî÷íûé öèêë áëàñòîìåðîâ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ äðîáëåíèÿ â îòëè÷èå

îò íîðìàëüíîãî êëåòî÷íîãî öèêëà ìîæåò áûòü ãîðàçäî áîëåå ïðîñòûì —

äâóõôàçíûì.
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Ôàêòîðû, ðåãóëèðóþùèå ýòîò öèêë, ëîêàëèçîâàíû â öèòîïëàçìå. Ýòî òå
æå ñàìûå ôàêòîðû, êîòîðûå ðåãóëèðîâàëè äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðè îîãåíå-
çå: ôàêòîð, ñòèìóëèðóþùèé ñîçðåâàíèå (maturation promoting factor, MPF),
öèòîñòàòè÷åñêèé ôàêòîð (ñytostatic factor, CSF) è èîíû êàëüöèÿ.

Ïîêàçàíî, ÷òî â äåëÿùèõñÿ êëåòêàõ óðîâåíü àêòèâíîñòè MPF ïðåòåðïå-
âàåò öèêëè÷åñêèå èçìåíåíèÿ. Àêòèâíîñòü MPF â áëàñòîìåðàõ ëÿãóøêè íà
ðàííèõ ñòàäèÿõ äðîáëåíèÿ íàèâûñøàÿ â Ì-ôàçå è íå âûÿâëÿåòñÿ â S-ôàçå.

Äåéñòâèå MPF îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ÿäåðíîé
îáîëî÷êè. Öèòîñòàòè÷åñêèé ôàêòîð ñòàáèëèçèðóåò ôàêòîð ñîçðåâàíèÿ, çà-
äåðæèâàÿ êëåòêè â ñîñòîÿíèè ìèòîçà, à êàëüöèé èíàêòèâèðóåò öèòîñòàòè-
÷åñêèé ôàêòîð, ñòèìóëèðóÿ ïåðåõîä ê S-ôàçå çà ñ÷åò èíàêòèâàöèè MPF. Ïðè
äîáàâëåíèè CSF ïðåêðàùàþòñÿ òàêæå öèêëè÷åñêèå ñîêðàùåíèÿ êîðòèêàëü-
íîãî ñëîÿ öèòîïëàçìû, à ïîñëåäóþùàÿ èíúåêöèÿ èîíîâ êàëüöèÿ èõ ñòèìó-
ëèðóåò (ðèñ. 21).

Íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ öèòîïëàçìà îïðåäåëÿåò ñêîðîñòü êëåòî÷-
íûõ äåëåíèé è ïðîäîëæèòåëüíîñòü S- è M-ôàç. Â ïåðèîä àñèíõðîííûõ äåëå-
íèé äðîáëåíèÿ ïîÿâëÿåòñÿ ôàçà G1, óäëèíÿåòñÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü âñåõ îñ-
òàëüíûõ ôàç öèêëà. Íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ðàçëè÷íûõ âèäîâ ÐÍÊ íà ìàòðèöàõ
ÄÍÊ, ò. å. ïðîáóæäàåòñÿ òðàíñêðèïöèîííàÿ àêòèâíîñòü ãåíîìà çàðîäûøà.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïîòåðÿ ñèíõðîííîñòè äðîáëåíèÿ ñâÿçàíà èìåííî ñ àêòè-
âàöèåé ãåíîìà çàðîäûøà. Â ðàçâèòèè âñåõ æèâîòíûõ íàñòóïàåò ìîìåíò, íà-
÷èíàÿ ñ êîòîðîãî òåìïû êëåòî÷íîé ðåïðîäóêöèè çàìåäëÿþòñÿ è ïðîèñõîäèò
äåñèíõðîíèçàöèÿ äåëåíèé äðîáëåíèÿ. Èçìåíåíèå ñòðóêòóðû êëåòî÷íîãî
öèêëà ñîïðîâîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì ïîäâèæíîñòè áëàñòîìåðîâ âî âðåìÿ
óäëèíèâøåéñÿ èíòåðôàçû è íà÷àëîì òðàíñêðèïöèè ñîáñòâåííûõ ãåíîâ çà-
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Ðèñ. 21. Ìîäåëü ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî
öèêëà áëàñòîìåðîâ (ïî Ãèëáåðòó, 1993)



Îáû÷íî êàðèîêèíåç è öèòîêèíåç êîîðäèíèðîâàíû ìåæäó ñîáîé. Ëîêà-
ëèçàöèÿ áîðîçä äðîáëåíèÿ îïðåäåëÿåòñÿ ïîëîæåíèåì çâåçä ìèòîòè÷åñêîãî
âåðåòåíà, à ÷èñëî áîðîçä çàâèñèò îò ÷èñëà ïîñëåäíèõ. Äðîáëåíèå ïðîòåêàåò
íîðìàëüíî, åñëè ÿéöî ñîäåðæèò äâå çâåçäû.

Ïðè äðîáëåíèè çàðîäûøà ïðîèñõîäèò îáðàçîâàíèå íîâûõ êëåòî÷íûõ
ìåìáðàí ïîñðåäñòâîì äâóõ ìåõàíèçìîâ:

� ñèíòåç ìåìáðàí de novo;
� ðàñòÿãèâàíèå ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû îîöèòà.
Çà íåâåðîÿòíûì ìíîãîîáðàçèåì òèïîâ äðîáëåíèÿ ñêðûâàåòñÿ îáùíîñòü

ôóíêöèé è ìåõàíèçìîâ. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ êàðèîêèíåç è öèòîêèíåç äîëæíû
áûòü ñêîîðäèíèðîâàíû è ÿéöî ðàçäåëåíî íà êëåòî÷íûå îáëàñòè. Â èòîãå
âîññòàíàâëèâàåòñÿ õàðàêòåðíîå äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ÿäåðíî-ïëàçìåí-
íîå îòíîøåíèå è âàæíàÿ äëÿ ðàçâèòèÿ èíôîðìàöèÿ ðàñïðåäåëÿåòñÿ ìåæäó
ðàçíûìè êëåòî÷íûìè îáëàñòÿìè.

Ìåõàíèçì äðîáëåíèÿ

Êëåòî÷íûé öèêë ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê äåëèòñÿ íà ÷åòûðå ñòàäèè (ôàçû).

Çà ìèòîçîì (Ì) ñëåäóåò ïðåñèíòåòè÷åñêèé ïåðèîä (G1), ïîñëå êîòîðîãî ïðî-

èñõîäèò ñèíòåç ÄÍÊ (S). Çàòåì íàñòóïàåò ïðåìèòîòè÷åñêàÿ ôàçà (G2), çà êî-

òîðîé îïÿòü ñëåäóåò ìèòîç.

Âûñîêàÿ ïðîëèôåðàòèâíàÿ àêòèâíîñòü âî âðåìÿ äðîáëåíèÿ îáóñëîâëåíà

ïðåæäå âñåãî óêîðî÷åííûìè êëåòî÷íûìè öèêëàìè. Â ïåðèîä ñèíõðîííûõ

äåëåíèé äðîáëåíèÿ îíè îòëè÷àþòñÿ îòñóòñòâèåì G1 ïåðèîäà, ñîñòàâëÿþ-

ùåãî ó îáû÷íûõ äåëÿùèõñÿ êëåòîê çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü êëåòî÷íîãî öèêëà.

Ôàçà ñèíòåçà ÄÍÊ çàíèìàåò íåïðîäîëæèòåëüíûé îòðåçîê âðåìåíè, à

óäåëüíàÿ äîëÿ ìèòîçà ñîñòàâëÿåò, êàê ïðàâèëî, îêîëî 50 % (â îòäåëüíûõ

ñëó÷àÿõ äî 70—75 %) ãåíåðàöèîííîãî âðåìåíè. Òàêèì îáðàçîì, ãëàâíûå

ñèíòåòè÷åñêèå ïðîöåññû, ïðîòåêàþùèå â ñèíõðîííî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìå-

ðàõ, — ñèíòåç ÄÍÊ è ãèñòîíîâ.

Óêîðî÷åíèå êëåòî÷íûõ öèêëîâ ïðè äðîáëåíèè ïðîèñõîäèò ïîòîìó, ÷òî

â G1 ôàçå äðîáÿùèõñÿ ýìáðèîíîâ îòñóòñòâóåò ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, ò. å. ãåíîì

çàðîäûøà ïîëíîñòüþ íåàêòèâåí. Âñå ñèíòåòè÷åñêèå ïðîöåññû, â òîì ÷èñëå

è ñèíòåç ãèñòîíîâûõ áåëêîâ, èäóò çà ñ÷åò ìàòåðèíñêèõ ìàòðè÷íûõ ÐÍÊ, íà-

êîïëåííûõ åùå â îîãåíåçå. Èñêëþ÷åíèå èç ýòîãî ïðàâèëà ñîñòàâëÿþò æè-

âîòíûå ñ àñèíõðîííûì äðîáëåíèåì. Òàê, ó ìëåêîïèòàþùèõ íåêîòîðûå ãåíû

ýìáðèîíà íà÷èíàþò ýêñïðåññèðîâàòüñÿ óæå íà ñòàäèè äâóõ áëàñòîìåðîâ.

Êëåòî÷íûé öèêë áëàñòîìåðîâ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ äðîáëåíèÿ â îòëè÷èå

îò íîðìàëüíîãî êëåòî÷íîãî öèêëà ìîæåò áûòü ãîðàçäî áîëåå ïðîñòûì —

äâóõôàçíûì.
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Ôàêòîðû, ðåãóëèðóþùèå ýòîò öèêë, ëîêàëèçîâàíû â öèòîïëàçìå. Ýòî òå
æå ñàìûå ôàêòîðû, êîòîðûå ðåãóëèðîâàëè äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðè îîãåíå-
çå: ôàêòîð, ñòèìóëèðóþùèé ñîçðåâàíèå (maturation promoting factor, MPF),
öèòîñòàòè÷åñêèé ôàêòîð (ñytostatic factor, CSF) è èîíû êàëüöèÿ.

Ïîêàçàíî, ÷òî â äåëÿùèõñÿ êëåòêàõ óðîâåíü àêòèâíîñòè MPF ïðåòåðïå-
âàåò öèêëè÷åñêèå èçìåíåíèÿ. Àêòèâíîñòü MPF â áëàñòîìåðàõ ëÿãóøêè íà
ðàííèõ ñòàäèÿõ äðîáëåíèÿ íàèâûñøàÿ â Ì-ôàçå è íå âûÿâëÿåòñÿ â S-ôàçå.

Äåéñòâèå MPF îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ÿäåðíîé
îáîëî÷êè. Öèòîñòàòè÷åñêèé ôàêòîð ñòàáèëèçèðóåò ôàêòîð ñîçðåâàíèÿ, çà-
äåðæèâàÿ êëåòêè â ñîñòîÿíèè ìèòîçà, à êàëüöèé èíàêòèâèðóåò öèòîñòàòè-
÷åñêèé ôàêòîð, ñòèìóëèðóÿ ïåðåõîä ê S-ôàçå çà ñ÷åò èíàêòèâàöèè MPF. Ïðè
äîáàâëåíèè CSF ïðåêðàùàþòñÿ òàêæå öèêëè÷åñêèå ñîêðàùåíèÿ êîðòèêàëü-
íîãî ñëîÿ öèòîïëàçìû, à ïîñëåäóþùàÿ èíúåêöèÿ èîíîâ êàëüöèÿ èõ ñòèìó-
ëèðóåò (ðèñ. 21).

Íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ öèòîïëàçìà îïðåäåëÿåò ñêîðîñòü êëåòî÷-
íûõ äåëåíèé è ïðîäîëæèòåëüíîñòü S- è M-ôàç. Â ïåðèîä àñèíõðîííûõ äåëå-
íèé äðîáëåíèÿ ïîÿâëÿåòñÿ ôàçà G1, óäëèíÿåòñÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü âñåõ îñ-
òàëüíûõ ôàç öèêëà. Íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ðàçëè÷íûõ âèäîâ ÐÍÊ íà ìàòðèöàõ
ÄÍÊ, ò. å. ïðîáóæäàåòñÿ òðàíñêðèïöèîííàÿ àêòèâíîñòü ãåíîìà çàðîäûøà.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïîòåðÿ ñèíõðîííîñòè äðîáëåíèÿ ñâÿçàíà èìåííî ñ àêòè-
âàöèåé ãåíîìà çàðîäûøà. Â ðàçâèòèè âñåõ æèâîòíûõ íàñòóïàåò ìîìåíò, íà-
÷èíàÿ ñ êîòîðîãî òåìïû êëåòî÷íîé ðåïðîäóêöèè çàìåäëÿþòñÿ è ïðîèñõîäèò
äåñèíõðîíèçàöèÿ äåëåíèé äðîáëåíèÿ. Èçìåíåíèå ñòðóêòóðû êëåòî÷íîãî
öèêëà ñîïðîâîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì ïîäâèæíîñòè áëàñòîìåðîâ âî âðåìÿ
óäëèíèâøåéñÿ èíòåðôàçû è íà÷àëîì òðàíñêðèïöèè ñîáñòâåííûõ ãåíîâ çà-
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Ðèñ. 21. Ìîäåëü ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî
öèêëà áëàñòîìåðîâ (ïî Ãèëáåðòó, 1993)



ðîäûøà. Ýòîò ïðîöåññ êîíòðîëèðóåòñÿ ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèì îòíî-
øåíèåì, êîòîðîå ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè äðîáëåíèèè.

Ãåíû, âíåñåííûå â ãåíîì çàðîäûøà ñî ñïåðìàòîçîèäîì, ïðîÿâëÿþò ñâîå
äåéñòâèå èìåííî â ýòîò ïåðèîä è, âî âñÿêîì ñëó÷àå, íå ðàíüøå îêîí÷àíèÿ
ïåðèîäà ñèíõðîííîãî äðîáëåíèÿ. Èìåííî â ýòî âðåìÿ çàðîäûø áåðåò ñâîþ
ñóäüáó â ñîáñòâåííûå ðóêè è ïåðåñòàåò áûòü ãåíåòè÷åñêîé êîïèåé ìàòåðè.
Ïîñêîëüêó ïåðèîä àñèíõðîííîñòè íà÷èíàåòñÿ ïîñëå ðàçíîãî ÷èñëà äåëåíèé
äðîáëåíèÿ, òî è ïðîáóæäåíèå òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè íà÷èíàåòñÿ
ïðè ñîîòâåòñòâåííî ðàçíîì êîëè÷åñòâå áëàñòîìåðîâ: ó ìëåêîïèòàþùèõ è
êðóãëûõ ÷åðâåé ïðàêòè÷åñêè ñ ñàìîãî íà÷àëà ðàçâèòèÿ, ó èãëîêîæèõ — ñî
ñòàäèè 32 áëàñòîìåðîâ, ó àìôèáèé — ñî ñòàäèè áëàñòóëû.

Ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ çàðîäûøà

âî âðåìÿ äðîáëåíèÿ. Áîðîçäû äðîáëåíèÿ

Çàêîíîìåðíîñòè, ñâÿçàííûå ñ íàëè÷èåì è ðàñïðåäåëåíèåì æåëòêà â ÿé-
öåêëåòêå è íàïðàâëåíèåì õîäà áîðîçä äðîáëåíèÿ, îïðåäåëÿþòñÿ äâóìÿ ïðà-
âèëàìè Ãåðòâèãà — Ñàêñà:

� êëåòî÷íîå ÿäðî ñòðåìèòñÿ ðàñïîëîæèòüñÿ â öåíòðå ÷èñòîé, ñâîáîä-
íîé îò æåëòêà öèòîïëàçìû;

� âåðåòåíî êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ñòðåìèòñÿ ðàñïîëîæèòüñÿ ïî íàïðàâëå-
íèþ íàèáîëüøåãî ïðîòÿæåíèÿ ñâîáîäíîé îò æåëòêà öèòîïëàçìû.

Íàèáîëåå îáùåé çàêîíîìåðíîñòüþ ãîëîáëàñòè÷åñêîãî (ñì. íèæå) äðîá-
ëåíèÿ ìåçî- è îëèãîëåöèòàëüíûõ ÿèö ÿâëÿåòñÿ âçàèìíàÿ ïåðïåíäèêóëÿð-
íîñòü (îðòîãîíàëüíîñòü) ïåðâûõ òðåõ áîðîçä, ïðè÷åì äâå ïðîõîäÿò ïî ìåðè-
äèàíàì ÿéöà, à òðåòüÿ — ïî ýêâàòîðó.

Áîðîçäû äðîáëåíèÿ (ðèñ. 22):
� ìåðèäèîíàëüíàÿ — ïðîõîäèò îò àíèìàëüíîãî ïîëþñà çèãîòû ê âåãå-

òàòèâíîìó;
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Ðèñ. 22. Õîä áîðîçä äðîáëåíèÿ (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïåðâàÿ ìåðèäèîíàëüíàÿ áîðîçäà; Á — âòîðàÿ ìåðè-

äèîíàëüíàÿ áîðîçäà; Â — øèðîòíàÿ áîðîçäà

� ýêâàòîðèàëüíàÿ (åå àíàëîãîì ÿâëÿåòñÿ øèðîòíàÿ áîðîçäà, ñìåùåííàÿ
ïî îòíîøåíèþ ê ýêâàòîðèàëüíîé â íàïðàâëåíèè ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó
èç-çà ïåðåãðóæåííîñòè æåëòêîì âåãåòàòèâíîãî ïîëþñà) — ïðîõîäèò ïî ýê-
âàòîðó çèãîòû;

� òàíãåíöèàëüíàÿ — ïðîõîäèò ïàðàëëåëüíî ïîâåðõíîñòè çèãîòû, â ðå-
çóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ ìíîãîñëîéíûé çàðîäûø.

Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî ñêîðîñòü ïðîõîæäåíèÿ áîðîçä äðîáëåíèÿ âñåãäà
îáðàòíî ïðîïîðöèîíàëüíà êîëè÷åñòâó æåëòêà â êëåòêå (èíîãäà äàííîå ïî-
ëîæåíèå íàçûâàþò òðåòüèì ïðàâèëîì äðîáëåíèÿ). Äðîáëåíèå ó ðàçíûõ ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ ïðîòåêàåò ðàçëè÷íî. Ýòî çàâèñèò îò îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ
ÿéöåêëåòîê, ïðåæäå âñåãî îò êîëè÷åñòâà è ðàñïîëîæåíèÿ â íèõ æåëòêà, ÷òî è
ëåæèò â îñíîâå êëàññèôèêàöèè òèïîâ äðîáëåíèÿ.

Êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ äðîáëåíèÿ

Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî òèïîâ êëàññèôèêàöèè ïðîöåññà äðîáëåíèÿ.
Ïî õàðàêòåðó îáðàçîâàíèÿ è ðàñïîëîæåíèþ áëàñòîìåðîâ:
� ïîëíîå (ãîëîáëàñòè÷åñêîå) — õàðàêòåðíî äëÿ çèãîò, ñîäåðæàùèõ

ìàëî æåëòêà (ìåçî- è èçîëåöèòàëüíûå ÿéöà), ïðè ýòîì áîðîçäû äðîáëåíèÿ
ïðîõîäÿò ÷åðåç âñå ÿéöî, à èìåþùèéñÿ ó íèõ æåëòîê âêëþ÷àåòñÿ â âåãåòà-
òèâíûå áëàñòîìåðû;

� íåïîëíîå (ìåðîáëàñòè÷åñêîå) — õàðàêòåðíî äëÿ çèãîò, ñîäåðæàùèõ
áîëüøèå çàïàñû áåëêîâ æåëòêà (ïîëèëåöèòàëüíûå ÿéöà), ïðè ýòîì áîðîçäû
äðîáëåíèÿ íå ïðîíèêàþò â áîãàòóþ æåëòêîì îáëàñòü öèòîïëàçìû.

Â çàâèñèìîñòè îò ðàçìåðîâ îáðàçîâàâøèõñÿ áëàñòîìåðîâ:
� ðàâíîìåðíîå — áëàñòîìåðû íà àíèìàëüíîì è âåãåòàòèâíîì ïîëþñå

èìåþò îäèíàêîâûå ðàçìåðû;
� íåðàâíîìåðíîå — íà àíèìàëüíîì ïîëþñå ñîñðåäîòî÷åíû áîëåå ìåë-

êèå áëàñòîìåðû, ÷åì íà âåãåòàòèâíîì.
Ïî ñêîðîñòè ôîðìèðîâàíèÿ áëàñòîìåðîâ:
� ñèíõðîííîå — ïðè îäèíàêîâîé ñêîðîñòè îáðàçîâàíèÿ áëàñòîìåðîâ

íà îáîèõ ïîëþñàõ çèãîòû;
� àñèíõðîííîå — íà àíèìàëüíîì ïîëþñå ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ áëàñòî-

ìåðîâ âûøå, ÷åì íà âåãåòàòèâíîì.
Âûäåëÿþò ÷åòûðå îñíîâíûõ òèïà ãîëîáëàñòè÷åñêîãî äðîáëåíèÿ. Äàí-

íàÿ êëàññèôèêàöèÿ îñíîâàíà íà âçàèìíîì ïðîñòðàíñòâåííîì ðàñïîëîæå-
íèè áëàñòîìåðîâ:

� ðàäèàëüíîå;
� ñïèðàëüíîå;
� áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íîå;
� íåïðàâèëüíîå (àíàðõè÷åñêîå).
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ðîäûøà. Ýòîò ïðîöåññ êîíòðîëèðóåòñÿ ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèì îòíî-
øåíèåì, êîòîðîå ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè äðîáëåíèèè.

Ãåíû, âíåñåííûå â ãåíîì çàðîäûøà ñî ñïåðìàòîçîèäîì, ïðîÿâëÿþò ñâîå
äåéñòâèå èìåííî â ýòîò ïåðèîä è, âî âñÿêîì ñëó÷àå, íå ðàíüøå îêîí÷àíèÿ
ïåðèîäà ñèíõðîííîãî äðîáëåíèÿ. Èìåííî â ýòî âðåìÿ çàðîäûø áåðåò ñâîþ
ñóäüáó â ñîáñòâåííûå ðóêè è ïåðåñòàåò áûòü ãåíåòè÷åñêîé êîïèåé ìàòåðè.
Ïîñêîëüêó ïåðèîä àñèíõðîííîñòè íà÷èíàåòñÿ ïîñëå ðàçíîãî ÷èñëà äåëåíèé
äðîáëåíèÿ, òî è ïðîáóæäåíèå òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè íà÷èíàåòñÿ
ïðè ñîîòâåòñòâåííî ðàçíîì êîëè÷åñòâå áëàñòîìåðîâ: ó ìëåêîïèòàþùèõ è
êðóãëûõ ÷åðâåé ïðàêòè÷åñêè ñ ñàìîãî íà÷àëà ðàçâèòèÿ, ó èãëîêîæèõ — ñî
ñòàäèè 32 áëàñòîìåðîâ, ó àìôèáèé — ñî ñòàäèè áëàñòóëû.

Ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ çàðîäûøà

âî âðåìÿ äðîáëåíèÿ. Áîðîçäû äðîáëåíèÿ

Çàêîíîìåðíîñòè, ñâÿçàííûå ñ íàëè÷èåì è ðàñïðåäåëåíèåì æåëòêà â ÿé-
öåêëåòêå è íàïðàâëåíèåì õîäà áîðîçä äðîáëåíèÿ, îïðåäåëÿþòñÿ äâóìÿ ïðà-
âèëàìè Ãåðòâèãà — Ñàêñà:

� êëåòî÷íîå ÿäðî ñòðåìèòñÿ ðàñïîëîæèòüñÿ â öåíòðå ÷èñòîé, ñâîáîä-
íîé îò æåëòêà öèòîïëàçìû;

� âåðåòåíî êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ñòðåìèòñÿ ðàñïîëîæèòüñÿ ïî íàïðàâëå-
íèþ íàèáîëüøåãî ïðîòÿæåíèÿ ñâîáîäíîé îò æåëòêà öèòîïëàçìû.

Íàèáîëåå îáùåé çàêîíîìåðíîñòüþ ãîëîáëàñòè÷åñêîãî (ñì. íèæå) äðîá-
ëåíèÿ ìåçî- è îëèãîëåöèòàëüíûõ ÿèö ÿâëÿåòñÿ âçàèìíàÿ ïåðïåíäèêóëÿð-
íîñòü (îðòîãîíàëüíîñòü) ïåðâûõ òðåõ áîðîçä, ïðè÷åì äâå ïðîõîäÿò ïî ìåðè-
äèàíàì ÿéöà, à òðåòüÿ — ïî ýêâàòîðó.

Áîðîçäû äðîáëåíèÿ (ðèñ. 22):
� ìåðèäèîíàëüíàÿ — ïðîõîäèò îò àíèìàëüíîãî ïîëþñà çèãîòû ê âåãå-

òàòèâíîìó;
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Ðèñ. 22. Õîä áîðîçä äðîáëåíèÿ (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïåðâàÿ ìåðèäèîíàëüíàÿ áîðîçäà; Á — âòîðàÿ ìåðè-

äèîíàëüíàÿ áîðîçäà; Â — øèðîòíàÿ áîðîçäà

� ýêâàòîðèàëüíàÿ (åå àíàëîãîì ÿâëÿåòñÿ øèðîòíàÿ áîðîçäà, ñìåùåííàÿ
ïî îòíîøåíèþ ê ýêâàòîðèàëüíîé â íàïðàâëåíèè ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó
èç-çà ïåðåãðóæåííîñòè æåëòêîì âåãåòàòèâíîãî ïîëþñà) — ïðîõîäèò ïî ýê-
âàòîðó çèãîòû;

� òàíãåíöèàëüíàÿ — ïðîõîäèò ïàðàëëåëüíî ïîâåðõíîñòè çèãîòû, â ðå-
çóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ ìíîãîñëîéíûé çàðîäûø.

Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî ñêîðîñòü ïðîõîæäåíèÿ áîðîçä äðîáëåíèÿ âñåãäà
îáðàòíî ïðîïîðöèîíàëüíà êîëè÷åñòâó æåëòêà â êëåòêå (èíîãäà äàííîå ïî-
ëîæåíèå íàçûâàþò òðåòüèì ïðàâèëîì äðîáëåíèÿ). Äðîáëåíèå ó ðàçíûõ ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ ïðîòåêàåò ðàçëè÷íî. Ýòî çàâèñèò îò îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ
ÿéöåêëåòîê, ïðåæäå âñåãî îò êîëè÷åñòâà è ðàñïîëîæåíèÿ â íèõ æåëòêà, ÷òî è
ëåæèò â îñíîâå êëàññèôèêàöèè òèïîâ äðîáëåíèÿ.

Êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ äðîáëåíèÿ

Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî òèïîâ êëàññèôèêàöèè ïðîöåññà äðîáëåíèÿ.
Ïî õàðàêòåðó îáðàçîâàíèÿ è ðàñïîëîæåíèþ áëàñòîìåðîâ:
� ïîëíîå (ãîëîáëàñòè÷åñêîå) — õàðàêòåðíî äëÿ çèãîò, ñîäåðæàùèõ

ìàëî æåëòêà (ìåçî- è èçîëåöèòàëüíûå ÿéöà), ïðè ýòîì áîðîçäû äðîáëåíèÿ
ïðîõîäÿò ÷åðåç âñå ÿéöî, à èìåþùèéñÿ ó íèõ æåëòîê âêëþ÷àåòñÿ â âåãåòà-
òèâíûå áëàñòîìåðû;

� íåïîëíîå (ìåðîáëàñòè÷åñêîå) — õàðàêòåðíî äëÿ çèãîò, ñîäåðæàùèõ
áîëüøèå çàïàñû áåëêîâ æåëòêà (ïîëèëåöèòàëüíûå ÿéöà), ïðè ýòîì áîðîçäû
äðîáëåíèÿ íå ïðîíèêàþò â áîãàòóþ æåëòêîì îáëàñòü öèòîïëàçìû.

Â çàâèñèìîñòè îò ðàçìåðîâ îáðàçîâàâøèõñÿ áëàñòîìåðîâ:
� ðàâíîìåðíîå — áëàñòîìåðû íà àíèìàëüíîì è âåãåòàòèâíîì ïîëþñå

èìåþò îäèíàêîâûå ðàçìåðû;
� íåðàâíîìåðíîå — íà àíèìàëüíîì ïîëþñå ñîñðåäîòî÷åíû áîëåå ìåë-

êèå áëàñòîìåðû, ÷åì íà âåãåòàòèâíîì.
Ïî ñêîðîñòè ôîðìèðîâàíèÿ áëàñòîìåðîâ:
� ñèíõðîííîå — ïðè îäèíàêîâîé ñêîðîñòè îáðàçîâàíèÿ áëàñòîìåðîâ

íà îáîèõ ïîëþñàõ çèãîòû;
� àñèíõðîííîå — íà àíèìàëüíîì ïîëþñå ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ áëàñòî-

ìåðîâ âûøå, ÷åì íà âåãåòàòèâíîì.
Âûäåëÿþò ÷åòûðå îñíîâíûõ òèïà ãîëîáëàñòè÷åñêîãî äðîáëåíèÿ. Äàí-

íàÿ êëàññèôèêàöèÿ îñíîâàíà íà âçàèìíîì ïðîñòðàíñòâåííîì ðàñïîëîæå-
íèè áëàñòîìåðîâ:

� ðàäèàëüíîå;
� ñïèðàëüíîå;
� áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íîå;
� íåïðàâèëüíîå (àíàðõè÷åñêîå).
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Ðàäèàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ ïðèñóù ãîëîáëàñòè÷åñêèì õîðäîâûì (ëàí-
öåòíèê, êðóãëîðîòûå, îñåòðîâûå ðûáû, àìôèáèè), èãëîêîæèì è íåêîòîðûì
äðóãèì ãðóïïàì.

Ïðè ýòîì òèïå äðîáëåíèÿ áëàñòîìåðû ðàçíûõ øèðîòíûõ ÿðóñîâ ðàñïî-
ëàãàþòñÿ, ïî êðàéíåé ìåðå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ, äîâîëüíî òî÷íî îäèí íàä
äðóãèì, òàê ÷òî ïîëÿðíàÿ îñü ÿéöà ñëóæèò îñüþ ïîâîðîòíîé ñèììåòðèè.

Ðàäèàëüíûé ðàâíîìåðíûé òèï äðîáëåíèÿ õàðàêòåðåí äëÿ ÿèö èãëîêî-
æèõ (ðèñ. 23).

Ó ÿéöà ëÿãóøêè íàáëþäàåòñÿ ðàäèàëüíûé íåðàâíîìåðíûé òèï äðîáëåíèÿ.
Áîðîçäà ïåðâîãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ åùå íå çàâåðøèëà ðàçäåëåíèÿ áîãàòîé
æåëòêîì öèòîïëàçìû âåãåòàòèâíîãî ïîëóøàðèÿ, à áîðîçäû âòîðîãî äåëåíèÿ
óæå çàêëàäûâàþòñÿ âáëèçè îò àíèìàëüíîãî ïîëþñà. Èç-çà áîëüøîé êîíöåí-
òðàöèè æåëòêà â âåãåòàòèâíîé îáëàñòè áîðîçäû òðåòüåãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ
ðàñïîëàãàþòñÿ çíà÷èòåëüíî áëèæå ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó (ðèñ. 24).

Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàþò îáëàñòü áûñòðî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðîâ âáëèçè
àíèìàëüíîãî ïîëþñà è îáëàñòü áîëåå ìåäëåííî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðîâ âå-
ãåòàòèâíîãî ïîëþñà.

Ðèñ. 23. Ãîëîáëàñòè÷åñêîå äðîáëåíèå èãëîêîæèõ (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À, Á, Â — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ïðîöåññà

Ðèñ. 24. Äðîáëåíèå ÿéöà ëÿãóøêè (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïåðâîå äåëåíèå; Á — âòîðîå äåëåíèå; Â — ÷åòâåðòîå äåëåíèå
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Ðèñ. 25. Ñõåìà íà÷àëüíûõ ñòàäèé ñïèðàëüíîãî äðîáëåíèÿ
(ïî Ìàíóèëîâîé, 1973):

À — ïåðåõîä îò 4 ê 8 áëàñòîìåðàì (â êëåòêàõ âèäíû âåðåòåíà äå-
ëåíèÿ); Á — ñòàäèÿ 8 áëàñòîìåðîâ; Â — ïåðåõîä îò 8 ê 16 áëàñòî-

ìåðàì; Ã — ñòàäèÿ 16 áëàñòîìåðîâ

Ñïèðàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ óòåðåé ýëåìåíòîâ ñèììåò-
ðèè óæå íà ñòàäèè ÷åòûðåõ, à èíîãäà è äâóõ áëàñòîìåðîâ è ïðèñóù áåñïî-
çâîíî÷íûì (ìîëëþñêè, êîëü÷àòûå è ðåñíè÷íûå ÷åðâè), îáúåäèíÿåìûì â
ãðóïïó Spiralia.

Ñâîå íàçâàíèå ýòîò òèï äðîáëåíèÿ ïîëó÷èë èç-çà òîãî, ÷òî ïðè âçãëÿäå ñ
àíèìàëüíîãî ïîëþñà ïîñëåäîâàòåëüíî îòäåëÿþùèåñÿ ÷åòâåðêè (êâàðòåòû)
áëàñòîìåðîâ ïîâîðà÷èâàþòñÿ îòíîñèòåëüíî àíèìàëüíî-âåãåòàòèâíîé îñè
òî â ïðàâóþ, òî â ëåâóþ ñòîðîíó, êàê áû îáðàçóÿ ïðè íàëîæåíèè äðóã íà äðó-
ãà ñïèðàëü (ðèñ. 25).

Çíàê ñïèðàëüíîãî äðîáëåíèÿ, åãî äåêñèî-(ïðàâî-) èëè ëåî-(ëåâî-) òðîï-
íîñòü, ò. å. «çàêðó÷åííîñòü», îïðåäåëÿåòñÿ ãåíîìîì ìàòåðè äàííîé îñîáè.
Îíî âî ìíîãîì îòëè÷àåòñÿ îò ðàäèàëüíîãî òèïà äðîáëåíèÿ.

Âî-ïåðâûõ, ÿéöà íå äåëÿòñÿ ïàðàëëåëüíî èëè ïåðïåíäèêóëÿðíî àíèìàëü-
íî-âåãåòàòèâíîé îñè. Ïëîñêîñòè äåëåíèé äðîáëåíèÿ îðèåíòèðîâàíû íàêëîí-
íî, ÷òî ïðèâîäèò ê ñïèðàëüíîìó ðàñïîëîæåíèþ äî÷åðíèõ áëàñòîìåðîâ.

Âî-âòîðûõ, ÷èñëî êîíòàêòîâ ìåæäó êëåòêàìè áîëüøå, ÷åì ïðè ðàäèàëü-
íîì äðîáëåíèè. Â-òðåòüèõ, çàðîäûøè ñî ñïèðàëüíûì òèïîì äðîáëåíèÿ ïðî-
õîäÿò ìåíüøå äåëåíèé äî íà÷àëà ãàñòðóëÿöèè. Âîçíèêàþùèå òàêèì îáðà-
çîì áëàñòóëû îáû÷íî íå èìåþò áëàñòîöåëè (ñòåððîáëàñòóëà).
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Ðàäèàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ ïðèñóù ãîëîáëàñòè÷åñêèì õîðäîâûì (ëàí-
öåòíèê, êðóãëîðîòûå, îñåòðîâûå ðûáû, àìôèáèè), èãëîêîæèì è íåêîòîðûì
äðóãèì ãðóïïàì.

Ïðè ýòîì òèïå äðîáëåíèÿ áëàñòîìåðû ðàçíûõ øèðîòíûõ ÿðóñîâ ðàñïî-
ëàãàþòñÿ, ïî êðàéíåé ìåðå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ, äîâîëüíî òî÷íî îäèí íàä
äðóãèì, òàê ÷òî ïîëÿðíàÿ îñü ÿéöà ñëóæèò îñüþ ïîâîðîòíîé ñèììåòðèè.

Ðàäèàëüíûé ðàâíîìåðíûé òèï äðîáëåíèÿ õàðàêòåðåí äëÿ ÿèö èãëîêî-
æèõ (ðèñ. 23).

Ó ÿéöà ëÿãóøêè íàáëþäàåòñÿ ðàäèàëüíûé íåðàâíîìåðíûé òèï äðîáëåíèÿ.
Áîðîçäà ïåðâîãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ åùå íå çàâåðøèëà ðàçäåëåíèÿ áîãàòîé
æåëòêîì öèòîïëàçìû âåãåòàòèâíîãî ïîëóøàðèÿ, à áîðîçäû âòîðîãî äåëåíèÿ
óæå çàêëàäûâàþòñÿ âáëèçè îò àíèìàëüíîãî ïîëþñà. Èç-çà áîëüøîé êîíöåí-
òðàöèè æåëòêà â âåãåòàòèâíîé îáëàñòè áîðîçäû òðåòüåãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ
ðàñïîëàãàþòñÿ çíà÷èòåëüíî áëèæå ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó (ðèñ. 24).

Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàþò îáëàñòü áûñòðî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðîâ âáëèçè
àíèìàëüíîãî ïîëþñà è îáëàñòü áîëåå ìåäëåííî äåëÿùèõñÿ áëàñòîìåðîâ âå-
ãåòàòèâíîãî ïîëþñà.

Ðèñ. 23. Ãîëîáëàñòè÷åñêîå äðîáëåíèå èãëîêîæèõ (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À, Á, Â — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ïðîöåññà

Ðèñ. 24. Äðîáëåíèå ÿéöà ëÿãóøêè (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — ïåðâîå äåëåíèå; Á — âòîðîå äåëåíèå; Â — ÷åòâåðòîå äåëåíèå
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Ðèñ. 25. Ñõåìà íà÷àëüíûõ ñòàäèé ñïèðàëüíîãî äðîáëåíèÿ
(ïî Ìàíóèëîâîé, 1973):

À — ïåðåõîä îò 4 ê 8 áëàñòîìåðàì (â êëåòêàõ âèäíû âåðåòåíà äå-
ëåíèÿ); Á — ñòàäèÿ 8 áëàñòîìåðîâ; Â — ïåðåõîä îò 8 ê 16 áëàñòî-

ìåðàì; Ã — ñòàäèÿ 16 áëàñòîìåðîâ

Ñïèðàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ óòåðåé ýëåìåíòîâ ñèììåò-
ðèè óæå íà ñòàäèè ÷åòûðåõ, à èíîãäà è äâóõ áëàñòîìåðîâ è ïðèñóù áåñïî-
çâîíî÷íûì (ìîëëþñêè, êîëü÷àòûå è ðåñíè÷íûå ÷åðâè), îáúåäèíÿåìûì â
ãðóïïó Spiralia.

Ñâîå íàçâàíèå ýòîò òèï äðîáëåíèÿ ïîëó÷èë èç-çà òîãî, ÷òî ïðè âçãëÿäå ñ
àíèìàëüíîãî ïîëþñà ïîñëåäîâàòåëüíî îòäåëÿþùèåñÿ ÷åòâåðêè (êâàðòåòû)
áëàñòîìåðîâ ïîâîðà÷èâàþòñÿ îòíîñèòåëüíî àíèìàëüíî-âåãåòàòèâíîé îñè
òî â ïðàâóþ, òî â ëåâóþ ñòîðîíó, êàê áû îáðàçóÿ ïðè íàëîæåíèè äðóã íà äðó-
ãà ñïèðàëü (ðèñ. 25).

Çíàê ñïèðàëüíîãî äðîáëåíèÿ, åãî äåêñèî-(ïðàâî-) èëè ëåî-(ëåâî-) òðîï-
íîñòü, ò. å. «çàêðó÷åííîñòü», îïðåäåëÿåòñÿ ãåíîìîì ìàòåðè äàííîé îñîáè.
Îíî âî ìíîãîì îòëè÷àåòñÿ îò ðàäèàëüíîãî òèïà äðîáëåíèÿ.

Âî-ïåðâûõ, ÿéöà íå äåëÿòñÿ ïàðàëëåëüíî èëè ïåðïåíäèêóëÿðíî àíèìàëü-
íî-âåãåòàòèâíîé îñè. Ïëîñêîñòè äåëåíèé äðîáëåíèÿ îðèåíòèðîâàíû íàêëîí-
íî, ÷òî ïðèâîäèò ê ñïèðàëüíîìó ðàñïîëîæåíèþ äî÷åðíèõ áëàñòîìåðîâ.

Âî-âòîðûõ, ÷èñëî êîíòàêòîâ ìåæäó êëåòêàìè áîëüøå, ÷åì ïðè ðàäèàëü-
íîì äðîáëåíèè. Â-òðåòüèõ, çàðîäûøè ñî ñïèðàëüíûì òèïîì äðîáëåíèÿ ïðî-
õîäÿò ìåíüøå äåëåíèé äî íà÷àëà ãàñòðóëÿöèè. Âîçíèêàþùèå òàêèì îáðà-
çîì áëàñòóëû îáû÷íî íå èìåþò áëàñòîöåëè (ñòåððîáëàñòóëà).
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Áèëàòåðàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ (êðóãëûå ÷åðâè, îáîëî÷íèêè) õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ íàëè÷èåì îäíîé ïëîñêîñòè ñèììåòðèè. Íàèáîëåå ïðèìå÷àòåëü-
íàÿ îñîáåííîñòü ýòîãî òèïà äðîáëåíèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ïëîñêîñòü
ïåðâîãî äåëåíèÿ óñòàíàâëèâàåò åäèíñòâåííóþ ïëîñêîñòü ñèììåòðèè çà-
ðîäûøà (ðèñ. 26).

Êàæäîå ïîñëåäóþùåå äåëåíèå îðèåíòèðóåòñÿ ïî îòíîøåíèþ ê ýòîé
ïëîñêîñòè ñèììåòðèè òàê, ÷òî ïîëîâèíà çàðîäûøà ïî îäíó ñòîðîíó îò ïåð-
âîé áîðîçäû ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé çåðêàëüíîå îòðàæåíèå ïîëîâèíû çàðîäû-
øà ïî äðóãóþ åå ñòîðîíó.
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Ðèñ. 26. Äðîáëåíèå ÿéöà àñêàðèäû (ïî Ìàíóèëîâîé, 1973):
À — ñòàäèÿ äâóõ áëàñòîìåðîâ (â êëåòêàõ âèäíû âåðåòåíà ñëåäóþ-
ùèõ äåëåíèé); Á — ñòàäèÿ ÷åòûðåõ áëàñòîìåðîâ äî ïîâîðîòà âåãå-
òàòèâíîé ïàðû; Â — íà÷àëî ïîâîðîòà âåãåòàòèâíîé ïàðû áëàñòîìå-
ðîâ; Ã — ðîìáè÷åñêàÿ ôèãóðà èç ÷åòûðåõ áëàñòîìåðîâ ïîñëå çàâåð-
øåíèÿ ïîâîðîòà (ïîñëåäîâàòåëüíûå ïîêîëåíèÿ ïðåäêîâ ïîëîâûõ

êëåòîê — Pn, ãäå n — íîìåð ïîêîëåíèÿ)

Ïðè áèëàòåðàëüíîì òèïå äðîá-
ëåíèÿ ôîðìèðóåòñÿ îäíà ïëîñêîñòü
ñèììåòðèè: ïåðâàÿ áîðîçäà ïðîõî-
äèò ýêâàòîðèàëüíî, äàëåå àíèìàëü-
íûé áëàñòîìåð äåëèòñÿ ìåðèäèî-
íàëüíîé áîðîçäîé, à âåãåòàòèâ-
íûé — øèðîòíîé. Â ðåçóëüòàòå ïî-
ëó÷àåòñÿ Ò-îáðàçíàÿ ôèãóðà èç ÷å-
òûðåõ áëàñòîìåðîâ, íå îáëàäàþùàÿ
ïîâîðîòíîé ñèììåòðèåé.

Ïóòåì ïîâîðîòà âåãåòàòèâíîé ïàðû áëàñòîìåðîâ Ò-îáðàçíàÿ ôèãóðà

ïðåîáðàçóåòñÿ â ðîìáè÷åñêóþ. Ýòîò ïîâîðîò ïðîèñõîäèò â ïðîìåæóòêå

ìåæäó äåëåíèÿìè, â èíòåðôàçå.

Àíàðõè÷åñêèé òèï äðîáëåíèÿ ïðèñóù êèøå÷íîïîëîñòíûì è ïàðàçèòè-

÷åñêèì ïëîñêèì ÷åðâÿì. Îí õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî áëàñòîìåðû ñëàáî

ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé è ðàñïîëàãàþòñÿ íåïðàâèëüíûìè öåïî÷êàìè (ðèñ. 27).

Ïðè ýòîì îíè ìîãóò ðàñïàäàòüñÿ, íàïðèìåð ïîä óäàðàìè âîëí, íî èç îò-

äåëüíûõ ó÷àñòêîâ îáðàçóþòñÿ ïîëíîöåííûå çàðîäûøè. Â ðåçóëüòàòå ïëîò-

íîãî îáúåäèíåíèÿ áëàñòîìåðîâ äðóã ñ äðóãîì â êîíöå äðîáëåíèÿ îáðàçóåòñÿ

ìîðóëà.

Îñíîâíûìè òèïàìè ìåðîáëàñòè÷åñêîãî äðîáëåíèÿ ÿâëÿþòñÿ:

� ïîâåðõíîñòíîå;

� äèñêîèäàëüíîå.

Ïðè ïîâåðõíîñòíîì äðîáëåíèè ïîñëå ñëèÿíèÿ ïðîíóêëåóñîâ ÿäðî çèãî-

òû äåëèòñÿ íà ìíîãî ÿäåð, êîòîðûå ñ íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì öèòîïëàçìû

ïî öèòîïëàçìàòè÷åñêèì ìîñòèêàì ïåðåõîäÿò âî âíåøíèé ñëîé ñâîáîäíîé

îò æåëòêà öèòîïëàçìû (ïåðèïëàçìó) è ðàâíîìåðíî òàì ðàñïðåäåëÿþòñÿ

(ðå÷ü èäåò î öåíòðîëåöèòàëüíûõ ÿéöåêëåòêàõ). Çäåñü ÿäðà åùå íåñêîëüêî

ðàç ñèíõðîííî äåëÿòñÿ, ðàñïîëàãàÿñü äîâîëüíî áëèçêî äðóã ê äðóãó

(ðèñ. 28).

Íà ýòîé ñòàäèè, åùå äî âîçíèêíîâåíèÿ êëåòî÷íûõ ïåðåãîðîäîê (òàê íà-

çûâàåìîé ñèíöèòèàëüíîé áëàñòîäåðìû), ÿäðà îêðóæàþòñÿ îñîáûìè ñòðóê-

òóðàìè èç ìèêðîòðóáî÷åê, çàòåì äåëåíèå ÿäåð ñòàíîâèòñÿ àñèíõðîííûì,

ìåæäó íèìè ôîðìèðóþòñÿ êëåòî÷íûå ïåðåãîðîäêè è îáðàçóåòñÿ áàçàëüíàÿ

ìåìáðàíà, îòäåëÿþùàÿ ïåðèïëàçìó îò öåíòðàëüíîé ìàññû æåëòêà. Áîðîçäû

äðîáëåíèÿ ïîÿâëÿþòñÿ, íî îíè íå çàõîäÿò ãëóáîêî â ÿéöî. Âîçíèêøèé ïî-

âåðõíîñòíûé ñëîé êëåòîê íàçûâàåòñÿ êëåòî÷íîé áëàñòîäåðìîé. Ýòîò òèï

äðîáëåíèÿ õàðàêòåðåí äëÿ áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ.

Äèñêîèäàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ ïðèñóù îïëîäîòâîðåííûì ïîëèëåöè-

òàëüíûì è òåëîëåöèòàëüíûì ÿéöåêëåòêàì ðûá, ðåïòèëèé è ïòèö (ðèñ. 29).
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Ðèñ. 27. Àíàðõè÷åñêîå äðîáëåíèå
(ïî Òîêèíó, 1987)



Áèëàòåðàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ (êðóãëûå ÷åðâè, îáîëî÷íèêè) õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ íàëè÷èåì îäíîé ïëîñêîñòè ñèììåòðèè. Íàèáîëåå ïðèìå÷àòåëü-
íàÿ îñîáåííîñòü ýòîãî òèïà äðîáëåíèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ïëîñêîñòü
ïåðâîãî äåëåíèÿ óñòàíàâëèâàåò åäèíñòâåííóþ ïëîñêîñòü ñèììåòðèè çà-
ðîäûøà (ðèñ. 26).

Êàæäîå ïîñëåäóþùåå äåëåíèå îðèåíòèðóåòñÿ ïî îòíîøåíèþ ê ýòîé
ïëîñêîñòè ñèììåòðèè òàê, ÷òî ïîëîâèíà çàðîäûøà ïî îäíó ñòîðîíó îò ïåð-
âîé áîðîçäû ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé çåðêàëüíîå îòðàæåíèå ïîëîâèíû çàðîäû-
øà ïî äðóãóþ åå ñòîðîíó.
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Ðèñ. 26. Äðîáëåíèå ÿéöà àñêàðèäû (ïî Ìàíóèëîâîé, 1973):
À — ñòàäèÿ äâóõ áëàñòîìåðîâ (â êëåòêàõ âèäíû âåðåòåíà ñëåäóþ-
ùèõ äåëåíèé); Á — ñòàäèÿ ÷åòûðåõ áëàñòîìåðîâ äî ïîâîðîòà âåãå-
òàòèâíîé ïàðû; Â — íà÷àëî ïîâîðîòà âåãåòàòèâíîé ïàðû áëàñòîìå-
ðîâ; Ã — ðîìáè÷åñêàÿ ôèãóðà èç ÷åòûðåõ áëàñòîìåðîâ ïîñëå çàâåð-
øåíèÿ ïîâîðîòà (ïîñëåäîâàòåëüíûå ïîêîëåíèÿ ïðåäêîâ ïîëîâûõ

êëåòîê — Pn, ãäå n — íîìåð ïîêîëåíèÿ)

Ïðè áèëàòåðàëüíîì òèïå äðîá-
ëåíèÿ ôîðìèðóåòñÿ îäíà ïëîñêîñòü
ñèììåòðèè: ïåðâàÿ áîðîçäà ïðîõî-
äèò ýêâàòîðèàëüíî, äàëåå àíèìàëü-
íûé áëàñòîìåð äåëèòñÿ ìåðèäèî-
íàëüíîé áîðîçäîé, à âåãåòàòèâ-
íûé — øèðîòíîé. Â ðåçóëüòàòå ïî-
ëó÷àåòñÿ Ò-îáðàçíàÿ ôèãóðà èç ÷å-
òûðåõ áëàñòîìåðîâ, íå îáëàäàþùàÿ
ïîâîðîòíîé ñèììåòðèåé.

Ïóòåì ïîâîðîòà âåãåòàòèâíîé ïàðû áëàñòîìåðîâ Ò-îáðàçíàÿ ôèãóðà

ïðåîáðàçóåòñÿ â ðîìáè÷åñêóþ. Ýòîò ïîâîðîò ïðîèñõîäèò â ïðîìåæóòêå

ìåæäó äåëåíèÿìè, â èíòåðôàçå.

Àíàðõè÷åñêèé òèï äðîáëåíèÿ ïðèñóù êèøå÷íîïîëîñòíûì è ïàðàçèòè-

÷åñêèì ïëîñêèì ÷åðâÿì. Îí õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî áëàñòîìåðû ñëàáî

ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé è ðàñïîëàãàþòñÿ íåïðàâèëüíûìè öåïî÷êàìè (ðèñ. 27).

Ïðè ýòîì îíè ìîãóò ðàñïàäàòüñÿ, íàïðèìåð ïîä óäàðàìè âîëí, íî èç îò-

äåëüíûõ ó÷àñòêîâ îáðàçóþòñÿ ïîëíîöåííûå çàðîäûøè. Â ðåçóëüòàòå ïëîò-

íîãî îáúåäèíåíèÿ áëàñòîìåðîâ äðóã ñ äðóãîì â êîíöå äðîáëåíèÿ îáðàçóåòñÿ

ìîðóëà.

Îñíîâíûìè òèïàìè ìåðîáëàñòè÷åñêîãî äðîáëåíèÿ ÿâëÿþòñÿ:

� ïîâåðõíîñòíîå;

� äèñêîèäàëüíîå.

Ïðè ïîâåðõíîñòíîì äðîáëåíèè ïîñëå ñëèÿíèÿ ïðîíóêëåóñîâ ÿäðî çèãî-

òû äåëèòñÿ íà ìíîãî ÿäåð, êîòîðûå ñ íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì öèòîïëàçìû

ïî öèòîïëàçìàòè÷åñêèì ìîñòèêàì ïåðåõîäÿò âî âíåøíèé ñëîé ñâîáîäíîé

îò æåëòêà öèòîïëàçìû (ïåðèïëàçìó) è ðàâíîìåðíî òàì ðàñïðåäåëÿþòñÿ

(ðå÷ü èäåò î öåíòðîëåöèòàëüíûõ ÿéöåêëåòêàõ). Çäåñü ÿäðà åùå íåñêîëüêî

ðàç ñèíõðîííî äåëÿòñÿ, ðàñïîëàãàÿñü äîâîëüíî áëèçêî äðóã ê äðóãó

(ðèñ. 28).

Íà ýòîé ñòàäèè, åùå äî âîçíèêíîâåíèÿ êëåòî÷íûõ ïåðåãîðîäîê (òàê íà-

çûâàåìîé ñèíöèòèàëüíîé áëàñòîäåðìû), ÿäðà îêðóæàþòñÿ îñîáûìè ñòðóê-

òóðàìè èç ìèêðîòðóáî÷åê, çàòåì äåëåíèå ÿäåð ñòàíîâèòñÿ àñèíõðîííûì,

ìåæäó íèìè ôîðìèðóþòñÿ êëåòî÷íûå ïåðåãîðîäêè è îáðàçóåòñÿ áàçàëüíàÿ

ìåìáðàíà, îòäåëÿþùàÿ ïåðèïëàçìó îò öåíòðàëüíîé ìàññû æåëòêà. Áîðîçäû

äðîáëåíèÿ ïîÿâëÿþòñÿ, íî îíè íå çàõîäÿò ãëóáîêî â ÿéöî. Âîçíèêøèé ïî-

âåðõíîñòíûé ñëîé êëåòîê íàçûâàåòñÿ êëåòî÷íîé áëàñòîäåðìîé. Ýòîò òèï

äðîáëåíèÿ õàðàêòåðåí äëÿ áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ.

Äèñêîèäàëüíûé òèï äðîáëåíèÿ ïðèñóù îïëîäîòâîðåííûì ïîëèëåöè-

òàëüíûì è òåëîëåöèòàëüíûì ÿéöåêëåòêàì ðûá, ðåïòèëèé è ïòèö (ðèñ. 29).

67

Ðèñ. 27. Àíàðõè÷åñêîå äðîáëåíèå
(ïî Òîêèíó, 1987)



Ïåðâûå äâå áîðîçäû ïðîõîäÿò ïåðïåíäèêóëÿðíî äðóã äðóãó, íî äàëåå
ñòðîãèé ïîðÿäîê ïðîõîæäåíèÿ áîðîçä íàðóøàåòñÿ. Ïðè ýòîì íà áëàñòîìåðû
äåëèòñÿ ëèøü òîíêèé äèñê öèòîïëàçìû (áëàñòîäèñê), ðàñïîëîæåííûé íà
àíèìàëüíîì ïîëþñå.
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Ðèñ. 28. Ñòàäèè ïîâåðõíîñòíîãî äðîáëåíèÿ (ïî Áåëîóñîâó, 1993):
À, Á — ÿäðà äðîáëåíèÿ ïîñòåïåííî ïåðåõîäÿò íà ïîâåðõíîñòü êëåòêè;

Â, Ã — îáðàçîâàíèå ïåðèáëàñòà

Ðèñ. 29. Äèñêîèäàëüíîå äðîáëåíèå êóðèíîãî ÿéöà
(ïî Ãèëáåðòó, 1993).

Ïðåäñòàâëåí âèä ñî ñòîðîíû àíèìàëüíîãî ïîëþñà. Áîðîçäû äðîáëå-
íèÿ íå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íà æåëòîê, à âîçíèêàþùàÿ áëàñòîäåðìà ñî-

ñòîèò èç îäíîãî ñëîÿ êëåòîê

Áëàñòóëà

Ó ìíîãèõ ÿéöåêëåòîê åùå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ äðîáëåíèÿ âíóòðåííèå
êîíöû áëàñòîìåðîâ ðàñõîäÿòñÿ è ìåæäó íèìè âîçíèêàåò íåáîëüøàÿ, ïîñòå-
ïåííî óâåëè÷èâàþùàÿñÿ ïîëîñòü äðîáëåíèÿ (áëàñòîöåëü). Ó íåêîòîðûõ òè-
ïîâ ÿéöåêëåòîê áëàñòîöåëü ìîæåò äîñòèãàòü çíà÷èòåëüíûõ ðàçìåðîâ. Çàðî-
äûø íà ýòîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ íàçûâàåòñÿ áëàñòóëîé. Â õîäå äàëüíåéøåãî
ðàçâèòèÿ áëàñòîöåëü ïðåâðàùàåòñÿ â ïåðâè÷íóþ ïîëîñòü òåëà, êîòîðàÿ ÿâ-
ëÿåòñÿ îñíîâíîé ïîëîñòüþ òåëà ó íèçøèõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ó âûñøèõ áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ îíà ïî÷òè ïîëíîñòüþ âûòåñíÿåòñÿ âîçíèêàþ-
ùåé ïîçæå âòîðè÷íîé ïîëîñòüþ òåëà (öåëîìîì).

Áëàñòîöåëü âûïîëíÿåò äâå ôóíêöèè:

� äàåò âîçìîæíîñòü êëåòêàì ïðè ãàñòðóëÿöèè ìèãðèðîâàòü âíóòðü çà-
ðîäûøà;

� ñóùåñòâîâàíèå áëàñòîöåëè ïðåäîòâðàùàåò âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó
êëåòêàìè, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ âûøå è íèæå åå.

Áëàñòîöåëü — ïåðâûé âîçíèêàþùèé ïî õîäó ðàçâèòèÿ îòñåê âíóòðåííåé
ñðåäû îðãàíèçìà, îòëè÷àþùèéñÿ ïî èîííîìó ñîñòàâó îò íàðóæíîé ñðåäû.
Êëåòêè ñòåíîê áëàñòîöåëÿ, îòãîðàæèâàþùèå åãî îò íàðóæíîé ñðåäû, îáðàçó-
þò ìåæäó ñîáîé ïëîòíûå êîíòàêòû. Â îáðàùåííîé ê âíåøíåé ñðåäå ìåìáðà-
íå êëåòîê ðàñïîëîæåíû èîííûå êàíàëû äëÿ íàòðèÿ, õëîðà è äðóãèõ èîíîâ,
îáåñïå÷èâàþùèå èõ ïåðåíîñ ïî ãðàäèåíòàì êîíöåíòðàöèè, à â ìåìáðàíå, îá-
ðàùåííîé â áëàñòîöåëü, — èîííûå íàñîñû, ðàáîòàþùèå ïðîòèâ ãðàäèåíòà.
Â ðåçóëüòàòå Nà+ è Cl– ïåðåêà÷èâàþòñÿ â áëàñòîöåëü, ãäå âîçíèêàåò èõ èçáû-
òîê, ÷òî ñîçäàåò â áëàñòîöåëå ïîâûøåííîå îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå è îáåñïå-
÷èâàåò ïåðåíîñ âîäû, ïîâûøàÿ â íåé òóðãîðíîå äàâëåíèå. Ýòî äàâëåíèå ðàñ-
òÿãèâàåò ïîâåðõíîñòü çàðîäûøà, ÷òî âàæíî äëÿ åãî ïîñëåäóþùåãî ðàçâèòèÿ.
Èçáûòîê Nà+ â áëàñòîöåëå ìîæåò îêàçûâàòü âëèÿíèå íà ñêîðîñòü êëåòî÷íûõ
öèêëîâ è ñòèìóëèðîâàòü ýêñïðåññèþ ãåíîâ â êëåòêàõ áëàñòóëû.

Òèïû áëàñòóë

Èìååòñÿ 5 îñíîâíûõ òèïîâ áëàñòóë:
� öåëîáëàñòóëà;
� áëàñòîöèñòà;
� àìôèáëàñòóëà;
� äèñêîáëàñòóëà;
� ïåðèáëàñòóëà.
Öåëîáëàñòóëà (îò ãðå÷. koilos — ïóñòîé) õàðàêòåðíà äëÿ èãëîêîæèõ è

ëàíöåòíèêà (ðèñ. 30, À). Ýòîò òèï áëàñòóë îòëè÷àåòñÿ òåì, ÷òî áëàñòîìåðû
íà àíèìàëüíîì è âåãåòàòèâíîì ïîëþñå ïî÷òè îäèíàêîâû ïî ðàçìåðó, òîí-
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Ïåðâûå äâå áîðîçäû ïðîõîäÿò ïåðïåíäèêóëÿðíî äðóã äðóãó, íî äàëåå
ñòðîãèé ïîðÿäîê ïðîõîæäåíèÿ áîðîçä íàðóøàåòñÿ. Ïðè ýòîì íà áëàñòîìåðû
äåëèòñÿ ëèøü òîíêèé äèñê öèòîïëàçìû (áëàñòîäèñê), ðàñïîëîæåííûé íà
àíèìàëüíîì ïîëþñå.
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Ðèñ. 28. Ñòàäèè ïîâåðõíîñòíîãî äðîáëåíèÿ (ïî Áåëîóñîâó, 1993):
À, Á — ÿäðà äðîáëåíèÿ ïîñòåïåííî ïåðåõîäÿò íà ïîâåðõíîñòü êëåòêè;

Â, Ã — îáðàçîâàíèå ïåðèáëàñòà

Ðèñ. 29. Äèñêîèäàëüíîå äðîáëåíèå êóðèíîãî ÿéöà
(ïî Ãèëáåðòó, 1993).

Ïðåäñòàâëåí âèä ñî ñòîðîíû àíèìàëüíîãî ïîëþñà. Áîðîçäû äðîáëå-
íèÿ íå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íà æåëòîê, à âîçíèêàþùàÿ áëàñòîäåðìà ñî-

ñòîèò èç îäíîãî ñëîÿ êëåòîê

Áëàñòóëà

Ó ìíîãèõ ÿéöåêëåòîê åùå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ äðîáëåíèÿ âíóòðåííèå
êîíöû áëàñòîìåðîâ ðàñõîäÿòñÿ è ìåæäó íèìè âîçíèêàåò íåáîëüøàÿ, ïîñòå-
ïåííî óâåëè÷èâàþùàÿñÿ ïîëîñòü äðîáëåíèÿ (áëàñòîöåëü). Ó íåêîòîðûõ òè-
ïîâ ÿéöåêëåòîê áëàñòîöåëü ìîæåò äîñòèãàòü çíà÷èòåëüíûõ ðàçìåðîâ. Çàðî-
äûø íà ýòîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ íàçûâàåòñÿ áëàñòóëîé. Â õîäå äàëüíåéøåãî
ðàçâèòèÿ áëàñòîöåëü ïðåâðàùàåòñÿ â ïåðâè÷íóþ ïîëîñòü òåëà, êîòîðàÿ ÿâ-
ëÿåòñÿ îñíîâíîé ïîëîñòüþ òåëà ó íèçøèõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ó âûñøèõ áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ îíà ïî÷òè ïîëíîñòüþ âûòåñíÿåòñÿ âîçíèêàþ-
ùåé ïîçæå âòîðè÷íîé ïîëîñòüþ òåëà (öåëîìîì).

Áëàñòîöåëü âûïîëíÿåò äâå ôóíêöèè:

� äàåò âîçìîæíîñòü êëåòêàì ïðè ãàñòðóëÿöèè ìèãðèðîâàòü âíóòðü çà-
ðîäûøà;

� ñóùåñòâîâàíèå áëàñòîöåëè ïðåäîòâðàùàåò âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó
êëåòêàìè, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ âûøå è íèæå åå.

Áëàñòîöåëü — ïåðâûé âîçíèêàþùèé ïî õîäó ðàçâèòèÿ îòñåê âíóòðåííåé
ñðåäû îðãàíèçìà, îòëè÷àþùèéñÿ ïî èîííîìó ñîñòàâó îò íàðóæíîé ñðåäû.
Êëåòêè ñòåíîê áëàñòîöåëÿ, îòãîðàæèâàþùèå åãî îò íàðóæíîé ñðåäû, îáðàçó-
þò ìåæäó ñîáîé ïëîòíûå êîíòàêòû. Â îáðàùåííîé ê âíåøíåé ñðåäå ìåìáðà-
íå êëåòîê ðàñïîëîæåíû èîííûå êàíàëû äëÿ íàòðèÿ, õëîðà è äðóãèõ èîíîâ,
îáåñïå÷èâàþùèå èõ ïåðåíîñ ïî ãðàäèåíòàì êîíöåíòðàöèè, à â ìåìáðàíå, îá-
ðàùåííîé â áëàñòîöåëü, — èîííûå íàñîñû, ðàáîòàþùèå ïðîòèâ ãðàäèåíòà.
Â ðåçóëüòàòå Nà+ è Cl– ïåðåêà÷èâàþòñÿ â áëàñòîöåëü, ãäå âîçíèêàåò èõ èçáû-
òîê, ÷òî ñîçäàåò â áëàñòîöåëå ïîâûøåííîå îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå è îáåñïå-
÷èâàåò ïåðåíîñ âîäû, ïîâûøàÿ â íåé òóðãîðíîå äàâëåíèå. Ýòî äàâëåíèå ðàñ-
òÿãèâàåò ïîâåðõíîñòü çàðîäûøà, ÷òî âàæíî äëÿ åãî ïîñëåäóþùåãî ðàçâèòèÿ.
Èçáûòîê Nà+ â áëàñòîöåëå ìîæåò îêàçûâàòü âëèÿíèå íà ñêîðîñòü êëåòî÷íûõ
öèêëîâ è ñòèìóëèðîâàòü ýêñïðåññèþ ãåíîâ â êëåòêàõ áëàñòóëû.

Òèïû áëàñòóë

Èìååòñÿ 5 îñíîâíûõ òèïîâ áëàñòóë:
� öåëîáëàñòóëà;
� áëàñòîöèñòà;
� àìôèáëàñòóëà;
� äèñêîáëàñòóëà;
� ïåðèáëàñòóëà.
Öåëîáëàñòóëà (îò ãðå÷. koilos — ïóñòîé) õàðàêòåðíà äëÿ èãëîêîæèõ è

ëàíöåòíèêà (ðèñ. 30, À). Ýòîò òèï áëàñòóë îòëè÷àåòñÿ òåì, ÷òî áëàñòîìåðû
íà àíèìàëüíîì è âåãåòàòèâíîì ïîëþñå ïî÷òè îäèíàêîâû ïî ðàçìåðó, òîí-
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êóþ áëàñòîäåðìó ôîðìèðóåò îäèí ñëîé êëåòîê. Ïîëîñòü âíóòðè — áëàñòî-
öåëü. Âûäåëÿþò â öåëîáëàñòóëå ñëåäóþùèå çîíû: êðûøà íà àíèìàëüíîì
ïîëþñå, äíî — íà âåãåòàòèâíîì, ìåæäó íèìè íàõîäèòñÿ êðàåâàÿ, èëè ïðî-
ìåæóòî÷íàÿ, çîíà.

Áëàñòóëà ñî ñòåíêîé ðàâíîìåðíîé òîëùèíû è î÷åíü ìàëåíüêèì öåí-
òðàëüíî ðàñïîëîæåííûì áëàñòîöåëåì (ðèñ. 30, Á), âñòðå÷àåìàÿ ó íåêîòîðûõ
êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ìîëëþñêîâ è ÷åðâåé, íàçûâàåòñÿ ñòåððîáëàñòóëîé

(îò ãðå÷. sterros — òâåðäûé, ïëîòíûé).
Çàðîäûøåâîå ðàçâèòèå íåêîòîðûõ ÷åðâåé, àñöèäèé ïðèâîäèò ê îáðàçî-

âàíèþ ïëàêóëû. Îíà èìååò âèä äâóõñëîéíîé ïëàñòèíêè, îáðàçîâàííîé îä-
íîðîäíûìè êëåòêàìè. Ìåæäó ñëîÿìè ðàñïîëàãàåòñÿ ïîëîñòü äðîáëåíèÿ
(áëàñòîöåëü).

Ó íåêîòîðûõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ, à òàêæå ó ìëåêîïèòàþùèõ íà ðàííèõ
ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ áëàñòîöåëü âîîáùå íå âîçíèêàåò, è äðîáëåíèå ïðèâîäèò ê
îáðàçîâàíèþ ïëîòíîãî ñêîïëåíèÿ êëåòîê — ìîðóëû (îò ëàò. morum — òóòî-
âàÿ ÿãîäà) (ðèñ. 31, À).
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Ðèñ. 30. Òèïû áëàñòóë (ïî Ìàíóèëîâîé, 1973; Òîêèíó, 1987; Áåëîóñîâó, 1989):
À — öåëîáëàñòóëà, ïîïåðå÷íûé ðàçðåç (ìîðñêîé îãóðåö); Á — ñòåððîáëàñòóëà, ïîïåðå÷-
íûé ðàçðåç (ñòàâðîìåäóçà); Â — ñòîìîáëàñòóëà, ïîïåðå÷íûé ðàçðåç (èçâåñòêîâûå ãóáêè)

Ðèñ. 31. Òèïû áëàñòóë (ïî Òîêèíó, 1987 è Áåëîóñîâó, 1993):
À — ìîðóëà, âíåøíèé âèä (ìûøü); Á — áëàñòîöèñòà, ïîïåðå÷íûé

ðàçðåç (ëåòó÷àÿ ìûøü)

Ñâîåîáðàçíûì òèïîì áëàñòóëû ÿâëÿåòñÿ ñòîìîáëàñòóëà (îò ãðå÷.

stoma — ðîò), õàðàêòåðíàÿ äëÿ çàðîäûøåâîãî ðàçâèòèÿ èçâåñòêîâûõ ãóáîê

(ðèñ. 30, Â). Îíà èìååò ïîëîñòü â öåíòðå è îòâåðñòèå (ôèàëîïîð) íà àíèìàëü-

íîì ïîëþñå. Æãóòèêîîáðàçóþùèå ïîëþñû êëåòîê îáðàùåíû âíóòðü. Ïî

îêîí÷àíèè äðîáëåíèÿ ñòîìîáëàñòóëà âûâîðà÷èâàåòñÿ íàèçíàíêó ÷åðåç ôèà-

ëîïîð (ýêñêóðâàöèÿ), â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ ïîêðûòàÿ æãóòèêàìè àì-

ôèáëàñòóëà.

Áëàñòîöèñòà õàðàêòåðíà äëÿ ìëåêîïèòàþùèõ (ðèñ. 31, Á). Îáðàçóåòñÿ

ïîñëå ïðîõîæäåíèÿ ñòàäèè ìîðóëû. Îíà ïðåäñòàâëåíà â âèäå ïóçûðüêà (îò

ãðå÷. kystis — ïóçûðü). Ïðè÷åì â ñîñòàâå ýòîãî ïóçûðüêà èìåþòñÿ äâå ÷àñòè.

Ñòåíêó ôîðìèðóåò îäèí ñëîé êëåòîê — òðîôîáëàñò. Êëåòêè ýòè î÷åíü ñâåò-

ëûå, äðóãàÿ ÷àñòü — òåìíîîêðàøåííûå êëåòêè ýìáðèîáëàñòà. Òðîôîáëàñò

îáåñïå÷èâàåò ïèòàíèå, à ýìáðèîáëàñò èäåò íà ïîñòðîåíèå òåëà çàðîäûøà.

Àìôèáëàñòóëà õàðàêòåðíà äëÿ àìôèáèé è íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé

èçâåñòêîâûõ ãóáîê. Â îòëè÷èå îò öåëîáëàñòóëû áëàñòîöåëü â àìôèáëàñòóëå

ñìåùåíà ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó âñëåäñòâèå áîëüøåãî êîëè÷åñòâà æåëòêà

íà âåãåòàòèâíîì ïîëþñå. Íà àíèìàëüíîì ïîëþñå íàõîäÿòñÿ ìåíüøèå ïî

ðàçìåðó êëåòêè — ìèêðîìåðû. Â îáëàñòè âåãåòàòèâíîãî ïîëþñà ðàñïîëàãà-

þòñÿ ìàêðîìåðû. Òàê æå êàê è â öåëîáëàñòóëå, â àìôèáëàñòóëå âûäåëÿþò

êðûøó, äíî è ïðîìåæóòî÷íóþ (êðàåâóþ) çîíó (ðèñ. 32).

Äèñêîáëàñòóëà õàðàêòåðíà äëÿ êîñòèñòûõ ðûá, ðåïòèëèé è ïòèö. Â ðå-

çóëüòàòå äèñêîèäàëüíîãî äðîáëåíèÿ îáðàçóåòñÿ îäíîñëîéíàÿ áëàñòîäåðìà

(áëàñòîäèñê), èç êîòîðîãî çàòåì âîçíèêàåò òðåõ- èëè ÷åòûðåõêëåòî÷íûé

ïëàñò.

Ðèñ. 32. Àìôèáëàñòóëà (ïî Ôàëèíó, 1957)
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êóþ áëàñòîäåðìó ôîðìèðóåò îäèí ñëîé êëåòîê. Ïîëîñòü âíóòðè — áëàñòî-
öåëü. Âûäåëÿþò â öåëîáëàñòóëå ñëåäóþùèå çîíû: êðûøà íà àíèìàëüíîì
ïîëþñå, äíî — íà âåãåòàòèâíîì, ìåæäó íèìè íàõîäèòñÿ êðàåâàÿ, èëè ïðî-
ìåæóòî÷íàÿ, çîíà.

Áëàñòóëà ñî ñòåíêîé ðàâíîìåðíîé òîëùèíû è î÷åíü ìàëåíüêèì öåí-
òðàëüíî ðàñïîëîæåííûì áëàñòîöåëåì (ðèñ. 30, Á), âñòðå÷àåìàÿ ó íåêîòîðûõ
êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ìîëëþñêîâ è ÷åðâåé, íàçûâàåòñÿ ñòåððîáëàñòóëîé

(îò ãðå÷. sterros — òâåðäûé, ïëîòíûé).
Çàðîäûøåâîå ðàçâèòèå íåêîòîðûõ ÷åðâåé, àñöèäèé ïðèâîäèò ê îáðàçî-

âàíèþ ïëàêóëû. Îíà èìååò âèä äâóõñëîéíîé ïëàñòèíêè, îáðàçîâàííîé îä-
íîðîäíûìè êëåòêàìè. Ìåæäó ñëîÿìè ðàñïîëàãàåòñÿ ïîëîñòü äðîáëåíèÿ
(áëàñòîöåëü).

Ó íåêîòîðûõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ, à òàêæå ó ìëåêîïèòàþùèõ íà ðàííèõ
ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ áëàñòîöåëü âîîáùå íå âîçíèêàåò, è äðîáëåíèå ïðèâîäèò ê
îáðàçîâàíèþ ïëîòíîãî ñêîïëåíèÿ êëåòîê — ìîðóëû (îò ëàò. morum — òóòî-
âàÿ ÿãîäà) (ðèñ. 31, À).
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Ðèñ. 30. Òèïû áëàñòóë (ïî Ìàíóèëîâîé, 1973; Òîêèíó, 1987; Áåëîóñîâó, 1989):
À — öåëîáëàñòóëà, ïîïåðå÷íûé ðàçðåç (ìîðñêîé îãóðåö); Á — ñòåððîáëàñòóëà, ïîïåðå÷-
íûé ðàçðåç (ñòàâðîìåäóçà); Â — ñòîìîáëàñòóëà, ïîïåðå÷íûé ðàçðåç (èçâåñòêîâûå ãóáêè)

Ðèñ. 31. Òèïû áëàñòóë (ïî Òîêèíó, 1987 è Áåëîóñîâó, 1993):
À — ìîðóëà, âíåøíèé âèä (ìûøü); Á — áëàñòîöèñòà, ïîïåðå÷íûé

ðàçðåç (ëåòó÷àÿ ìûøü)

Ñâîåîáðàçíûì òèïîì áëàñòóëû ÿâëÿåòñÿ ñòîìîáëàñòóëà (îò ãðå÷.

stoma — ðîò), õàðàêòåðíàÿ äëÿ çàðîäûøåâîãî ðàçâèòèÿ èçâåñòêîâûõ ãóáîê

(ðèñ. 30, Â). Îíà èìååò ïîëîñòü â öåíòðå è îòâåðñòèå (ôèàëîïîð) íà àíèìàëü-

íîì ïîëþñå. Æãóòèêîîáðàçóþùèå ïîëþñû êëåòîê îáðàùåíû âíóòðü. Ïî

îêîí÷àíèè äðîáëåíèÿ ñòîìîáëàñòóëà âûâîðà÷èâàåòñÿ íàèçíàíêó ÷åðåç ôèà-

ëîïîð (ýêñêóðâàöèÿ), â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ ïîêðûòàÿ æãóòèêàìè àì-

ôèáëàñòóëà.

Áëàñòîöèñòà õàðàêòåðíà äëÿ ìëåêîïèòàþùèõ (ðèñ. 31, Á). Îáðàçóåòñÿ

ïîñëå ïðîõîæäåíèÿ ñòàäèè ìîðóëû. Îíà ïðåäñòàâëåíà â âèäå ïóçûðüêà (îò

ãðå÷. kystis — ïóçûðü). Ïðè÷åì â ñîñòàâå ýòîãî ïóçûðüêà èìåþòñÿ äâå ÷àñòè.

Ñòåíêó ôîðìèðóåò îäèí ñëîé êëåòîê — òðîôîáëàñò. Êëåòêè ýòè î÷åíü ñâåò-

ëûå, äðóãàÿ ÷àñòü — òåìíîîêðàøåííûå êëåòêè ýìáðèîáëàñòà. Òðîôîáëàñò

îáåñïå÷èâàåò ïèòàíèå, à ýìáðèîáëàñò èäåò íà ïîñòðîåíèå òåëà çàðîäûøà.

Àìôèáëàñòóëà õàðàêòåðíà äëÿ àìôèáèé è íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé

èçâåñòêîâûõ ãóáîê. Â îòëè÷èå îò öåëîáëàñòóëû áëàñòîöåëü â àìôèáëàñòóëå

ñìåùåíà ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó âñëåäñòâèå áîëüøåãî êîëè÷åñòâà æåëòêà

íà âåãåòàòèâíîì ïîëþñå. Íà àíèìàëüíîì ïîëþñå íàõîäÿòñÿ ìåíüøèå ïî

ðàçìåðó êëåòêè — ìèêðîìåðû. Â îáëàñòè âåãåòàòèâíîãî ïîëþñà ðàñïîëàãà-

þòñÿ ìàêðîìåðû. Òàê æå êàê è â öåëîáëàñòóëå, â àìôèáëàñòóëå âûäåëÿþò

êðûøó, äíî è ïðîìåæóòî÷íóþ (êðàåâóþ) çîíó (ðèñ. 32).

Äèñêîáëàñòóëà õàðàêòåðíà äëÿ êîñòèñòûõ ðûá, ðåïòèëèé è ïòèö. Â ðå-

çóëüòàòå äèñêîèäàëüíîãî äðîáëåíèÿ îáðàçóåòñÿ îäíîñëîéíàÿ áëàñòîäåðìà

(áëàñòîäèñê), èç êîòîðîãî çàòåì âîçíèêàåò òðåõ- èëè ÷åòûðåõêëåòî÷íûé

ïëàñò.

Ðèñ. 32. Àìôèáëàñòóëà (ïî Ôàëèíó, 1957)
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Ðèñ. 33. Äèñêîáëàñòóëà — îáðàçîâàíèå ãèïîáëàñòà â ÿéöå ïòèöû
(ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À — áëàñòîäåðìà, ïðåîáðàçîâàííàÿ â òðåõ- èëè ÷åòûðåõñëîéíûé êëåòî÷-
íûé ïëàñò; Á — íà÷àëî âûñåëåíèÿ êëåòîê áëàñòîäåðìû â ïîäçàðîäûøåâóþ
ïîëîñòü è ôîðìèðîâàíèå ãèïîáëàñòà; Â — çàâåðøåíèå îáðàçîâàíèÿ äèñ-

êîáëàñòóëû: ôîðìèðîâàíèå ýïè- è ãèïîáëàñòà, áëàñòîöåëè

Áëàñòîäåðìà äèñêîáëàñòóëû íåñêîëüêî âûãèáàåòñÿ íàä æåëòêîì, è
ìåæäó íèìè ôîðìèðóåòñÿ ïîäçàðîäûøåâàÿ ïîëîñòü. Íà ýòîé ñòàäèè ÷åòêî
ðàçëè÷èìû äâå îáëàñòè áëàñòîäèñêà: ñâåòëîå ïîëå (area pellucida) ñîîòâåò-
ñòâóåò òîé åãî ÷àñòè, êîòîðàÿ ðàñïîëàãàåòñÿ íàä ïîëîñòüþ; òåìíîå ïîëå
(area opaca) ñîñòîèò èç êëåòîê, ðàñïîëîæåííûõ ïî êðàþ áëàñòîäèñêà è ïðè-
ëåæàùèõ ê æåëòêó (ðèñ. 33, À).

Ê ìîìåíòó îòêëàäêè ÿéöà íåêîòîðûå èç êëåòîê áëàñòîäåðìû âûñåëÿþò-
ñÿ â ïîäçàðîäûøåâóþ ïîëîñòü, ãäå îáðàçóþò âòîðîé ñëîé (ðèñ. 33, Á). Òàêèì
îáðàçîì, íà äàííîé ñòàäèè çàðîäûø ñîñòîèò èç ýïèáëàñòà (íàðóæíûé ñëîé
êëåòîê) è ëåæàùåãî ïîä íèì ãèïîáëàñòà. Ìåæäó íèìè íàõîäèòñÿ áëàñòî-
öåëü (ðèñ. 33, Â).

Ïåðèáëàñòóëà õàðàêòåðíà äëÿ íàñåêîìûõ è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé çàêëþ-
÷èòåëüíóþ ñòàäèþ ïîâåðõíîñòíîãî äðîáëåíèÿ. Ýíåðãèäû (ÿäðà ñ îêðóæàþ-
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ùèìè èõ îñòðîâêàìè öèòîïëàçìû) ìèãðèðóþò íà ïîâåðõíîñòü ÿéöà, ãäå îíè
îêðóæàþòñÿ íîâûìè ïëàçìàòè÷åñêèìè ìåìáðàíàìè. Ïåðâûìè ïðåòåðïåâà-
þò èçìåíåíèÿ ÿäðà, ìèãðèðîâàâøèå ê çàäíåìó ïîëþñó ÿéöà è îáðàçóþùèå
ïîëÿðíûå êëåòêè çàðîäûøà, êîòîðûå äàþò íà÷àëî ïîëîâûì êëåòêàì âçðîñ-
ëîãî îðãàíèçìà. Êëåòêè îáðàçóþùåéñÿ áëàñòîäåðìû ôîðìèðóþò ñêîïëåíèå
íà âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè, îáîçíà÷àÿ ìåñòî, ãäå âîçíèêíóò çàðîäûøåâûå
ëèñòêè (çàðîäûøåâàÿ ïîëîñêà). Ýòà îáëàñòü äàåò íà÷àëî âñåì êëåòêàì íàñå-
êîìîãî. Îñòàëüíûå êëåòêè áëàñòîäåðìû îáðàçóþò âíåçàðîäûøåâûå îáî-
ëî÷êè.

Âïîñëåäñòâèè èìåííî êëåòî÷íàÿ îðãàíèçàöèÿ áëàñòóëû îïðåäåëèò õà-
ðàêòåð äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ çàðîäûøà.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû äðîáëåíèÿ.
2. Òèïû äðîáëåíèÿ. Êëàññèôèêàöèÿ äðîáëåíèÿ. Áîðîçäû äðîáëåíèÿ.
3. Ãîëîáëàñòè÷åñêîå äðîáëåíèå.
4. Ìåðîáëàñòè÷åñêîå äðîáëåíèå.
5. Áëàñòóëà. Òèïû áëàñòóë.



Ðèñ. 33. Äèñêîáëàñòóëà — îáðàçîâàíèå ãèïîáëàñòà â ÿéöå ïòèöû
(ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À — áëàñòîäåðìà, ïðåîáðàçîâàííàÿ â òðåõ- èëè ÷åòûðåõñëîéíûé êëåòî÷-
íûé ïëàñò; Á — íà÷àëî âûñåëåíèÿ êëåòîê áëàñòîäåðìû â ïîäçàðîäûøåâóþ
ïîëîñòü è ôîðìèðîâàíèå ãèïîáëàñòà; Â — çàâåðøåíèå îáðàçîâàíèÿ äèñ-

êîáëàñòóëû: ôîðìèðîâàíèå ýïè- è ãèïîáëàñòà, áëàñòîöåëè

Áëàñòîäåðìà äèñêîáëàñòóëû íåñêîëüêî âûãèáàåòñÿ íàä æåëòêîì, è
ìåæäó íèìè ôîðìèðóåòñÿ ïîäçàðîäûøåâàÿ ïîëîñòü. Íà ýòîé ñòàäèè ÷åòêî
ðàçëè÷èìû äâå îáëàñòè áëàñòîäèñêà: ñâåòëîå ïîëå (area pellucida) ñîîòâåò-
ñòâóåò òîé åãî ÷àñòè, êîòîðàÿ ðàñïîëàãàåòñÿ íàä ïîëîñòüþ; òåìíîå ïîëå
(area opaca) ñîñòîèò èç êëåòîê, ðàñïîëîæåííûõ ïî êðàþ áëàñòîäèñêà è ïðè-
ëåæàùèõ ê æåëòêó (ðèñ. 33, À).

Ê ìîìåíòó îòêëàäêè ÿéöà íåêîòîðûå èç êëåòîê áëàñòîäåðìû âûñåëÿþò-
ñÿ â ïîäçàðîäûøåâóþ ïîëîñòü, ãäå îáðàçóþò âòîðîé ñëîé (ðèñ. 33, Á). Òàêèì
îáðàçîì, íà äàííîé ñòàäèè çàðîäûø ñîñòîèò èç ýïèáëàñòà (íàðóæíûé ñëîé
êëåòîê) è ëåæàùåãî ïîä íèì ãèïîáëàñòà. Ìåæäó íèìè íàõîäèòñÿ áëàñòî-
öåëü (ðèñ. 33, Â).

Ïåðèáëàñòóëà õàðàêòåðíà äëÿ íàñåêîìûõ è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé çàêëþ-
÷èòåëüíóþ ñòàäèþ ïîâåðõíîñòíîãî äðîáëåíèÿ. Ýíåðãèäû (ÿäðà ñ îêðóæàþ-
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ùèìè èõ îñòðîâêàìè öèòîïëàçìû) ìèãðèðóþò íà ïîâåðõíîñòü ÿéöà, ãäå îíè
îêðóæàþòñÿ íîâûìè ïëàçìàòè÷åñêèìè ìåìáðàíàìè. Ïåðâûìè ïðåòåðïåâà-
þò èçìåíåíèÿ ÿäðà, ìèãðèðîâàâøèå ê çàäíåìó ïîëþñó ÿéöà è îáðàçóþùèå
ïîëÿðíûå êëåòêè çàðîäûøà, êîòîðûå äàþò íà÷àëî ïîëîâûì êëåòêàì âçðîñ-
ëîãî îðãàíèçìà. Êëåòêè îáðàçóþùåéñÿ áëàñòîäåðìû ôîðìèðóþò ñêîïëåíèå
íà âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè, îáîçíà÷àÿ ìåñòî, ãäå âîçíèêíóò çàðîäûøåâûå
ëèñòêè (çàðîäûøåâàÿ ïîëîñêà). Ýòà îáëàñòü äàåò íà÷àëî âñåì êëåòêàì íàñå-
êîìîãî. Îñòàëüíûå êëåòêè áëàñòîäåðìû îáðàçóþò âíåçàðîäûøåâûå îáî-
ëî÷êè.

Âïîñëåäñòâèè èìåííî êëåòî÷íàÿ îðãàíèçàöèÿ áëàñòóëû îïðåäåëèò õà-
ðàêòåð äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ çàðîäûøà.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû äðîáëåíèÿ.
2. Òèïû äðîáëåíèÿ. Êëàññèôèêàöèÿ äðîáëåíèÿ. Áîðîçäû äðîáëåíèÿ.
3. Ãîëîáëàñòè÷åñêîå äðîáëåíèå.
4. Ìåðîáëàñòè÷åñêîå äðîáëåíèå.
5. Áëàñòóëà. Òèïû áëàñòóë.



Ëåêöèÿ 5

ÃÀÑÒÐÓËßÖÈß

Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà è îïðåäåëåíèÿ

Ãàñòðóëÿöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé èíòåãðèðîâàííûé ïðîöåññ ìèãðàöèè
êëåòîê, ïðèâîäÿùèé ê ðåçêîìó ïåðåðàñïðåäåëåíèþ ñîäåðæèìîãî áëàñòóëû.
Â ðåçóëüòàòå îáðàçóþòñÿ çàðîäûøåâûå ëèñòêè: ýêòîäåðìà, ýíòîäåðìà è
ìåçîäåðìà. Çàðîäûø, ðàñ÷ëåíåííûé íà çàðîäûøåâûå ëèñòêè, íàçûâàåòñÿ
ãàñòðóëîé.

Áëàñòóëà ñîñòîèò èç áîëüøîãî ÷èñëà êëåòîê, ëîêàëèçàöèÿ êîòîðûõ
îïðåäåëÿåòñÿ åùå â ïåðèîä äðîáëåíèÿ. Âî âðåìÿ ãàñòðóëÿöèè ýòè êëåòêè çà-
íèìàþò íîâîå ïîëîæåíèå è ïðèîáðåòàþò íîâûõ ñîñåäåé. Â ýòîò ïåðèîä
óñòàíàâëèâàåòñÿ ïëàí ñòðîåíèÿ ìíîãîñëîéíîãî òåëà æèâîòíîãî. Ãàñòðóëÿ-
öèÿ ÿâëÿåòñÿ ïðîìåæóòî÷íûì ýòàïîì åäèíîãî äèíàìè÷åñêîãî ïðîöåññà, â
òå÷åíèå êîòîðîãî îðãàíîîáðàçóþùèå ó÷àñòêè áëàñòóëû ïåðåñòðàèâàþòñÿ
òàê, ÷òîáû çàòåì áûëî ëåã÷å ïåðåéòè ê îðãàíîãåíåçó è ñôîðìèðîâàòü îðãà-
íèçì. Êëåòêè, êîòîðûå â áóäóùåì îáðàçóþò ýíòîäåðìàëüíûå è ìåçîäåð-
ìàëüíûå îðãàíû, ïîïàäàþò âíóòðü çàðîäûøà, òîãäà êàê êëåòêè, èç êîòîðûõ
âîçíèêíóò êîæà è íåðâíàÿ ñèñòåìà, ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ïî åãî ïîâåðõíîñòè
(îðãàíû ýêòîäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ). Òàêèì îáðàçîì, òðè çàðîäûøå-
âûõ ëèñòêà — íàðóæíàÿ ýêòîäåðìà, âíóòðåííÿÿ ýíòîäåðìà è ëåæàùàÿ ìåæ-
äó íèìè ìåçîäåðìà — âïåðâûå ôîðìèðóþòñÿ â ïðîöåññå ãàñòðóëÿöèè. Ïðè
ýòîì ñîçäàþòñÿ óñëîâèÿ äëÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó íèìè. Ãàñòðóëÿöèÿ, ñ
êîòîðîé ñâÿçàíû âîçíèêíîâåíèå ðàçëè÷èé â êëåòêàõ è ñàìàÿ ðàííÿÿ äèôôå-
ðåíöèðîâêà çàðîäûøà, ñîïðÿæåíà ñ ýêñïðåññèåé ãåíîâ çàðîäûøà. Äèôôå-
ðåíöèàëüíóþ àêòèâíîñòü ãåíîâ â ïðîöåññå ãàñòðóëÿöèè îòðàæàþò ïîíÿòèÿ
êîìïåòåíöèè è äåòåðìèíàöèè.

Êîìïåòåíòíîñòü — ýòî ñïîñîáíîñòü êëåòêè äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ â
íåñêîëüêèõ (íåìíîãèõ) íàïðàâëåíèÿõ.

Äåòåðìèíàöèÿ — ýòî ñîñòîÿíèå, ïðè êîòîðîì êëåòêà óæå âñòóïèëà íà
ïóòü îïðåäåëåííîé äèôôåðåíöèàöèè è íàõîäèòñÿ â ñàìîì åãî íà÷àëå.

Ñîãëàñíî íûíå ñóùåñòâóþùåìó îïðåäåëåíèþ (×. Áîäåìåð, 1971), ãàñ-
òðóëÿöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðÿä ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ äâèæåíèé, â ðåçóëü-
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òàòå êîòîðûõ ïðîñïåêòèâíûå çà÷àòêè òêàíåé (ýêòîäåðìà, ìåçîäåðìà è ýíòî-
äåðìà) ïåðåìåùàþòñÿ â ìåñòà, ïðåäíàçíà÷åííûå äëÿ íèõ â ñîîòâåòñòâèè ñ
ïëàíîì îðãàíèçàöèè.

Ñïîñîáû ãàñòðóëÿöèè

Õàðàêòåð ãàñòðóëÿöèè â æèâîòíîì öàðñòâå íåîáû÷àéíî ñèëüíî âàðüè-
ðóåò, îäíàêî îñóùåñòâëÿåòñÿ îíà ïðè ó÷àñòèè ñðàâíèòåëüíî íåìíîãî÷èñ-
ëåííûõ ìåõàíèçìîâ. Ïðè ãàñòðóëÿöèè íàáëþäàåòñÿ ñî÷åòàíèå íåñêîëüêèõ
îñíîâíûõ òèïîâ äâèæåíèé.

Èíâàãèíàöèÿ. Ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ââîðà÷èâàíèå ó÷àñòêà êëåòî÷íîé
ñòåíêè çàðîäûøà, ïîäîáíî òîìó êàê âäàâëèâàåòñÿ âíóòðü ìÿãêàÿ ñòåíêà ðå-
çèíîâîãî ìÿ÷à, êîãäà íà íåãî íàæèìàþò. Ïðè èíâàãèíàöèè ìåõàíè÷åñêàÿ
öåëîñòíîñòü ñòåíêè áëàñòóëû íå íàðóøàåòñÿ. Âïÿ÷èâàíèå îäíîãî èç ó÷àñò-
êîâ áëàñòîäåðìû âíóòðü îñóùåñòâëÿåòñÿ öåëûì ïëàñòîì (ðèñ. 34).

Ðèñ. 34. Ñõåìà ïðîöåññà èíâàãèíàöèè:
À — äâèæåíèå ïëàñòà êëåòîê;

Á — èíâàãèíàöèîííàÿ ãàñòðóëà

Ó ëàíöåòíèêà âïÿ÷èâàþòñÿ êëåòêè âåãåòàòèâíîãî ïîëþñà, à ó çåìíîâîä-
íûõ èíâàãèíàöèÿ ïðîèñõîäèò íà ãðàíèöå ìåæäó àíèìàëüíûì è âåãåòàòèâ-
íûì ïîëþñîì â îáëàñòè ñåðîãî ñåðïà. Ïðîöåññ èíâàãèíàöèè âîçìîæåí òîëü-
êî â ÿéöàõ ñ íåáîëüøèì èëè ñðåäíèì êîëè÷åñòâîì æåëòêà. Â ðåçóëüòàòå îá-
ðàçóåòñÿ äâóõñëîéíûé ìåøîê, íàðóæíîé ñòåíêîé êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ ïåð-
âè÷íàÿ ýêòîäåðìà, à âíóòðåííåé — ïåðâè÷íàÿ ýíòîäåðìà.

Áëàñòîöåëü (ïåðâè÷íàÿ ïîëîñòü òåëà, èëè ïîëîñòü Áýðà) ïîñòåïåííî
âûòåñíÿåòñÿ, â õîäå âïÿ÷èâàíèÿ îáðàçóåòñÿ ãàñòðîöåëü — ïåðâè÷íûé êè-
øå÷íèê, èëè àðõåíòåðîí, à îòâåðñòèå, ïðè ïîìîùè êîòîðîãî îí ñîîáùàåòñÿ
ñ âíåøíåé ñðåäîé, íàçûâàþò áëàñòîïîðîì, èëè ïåðâè÷íûì ðòîì. Ïîñëåä-
íèé ñî âñåõ ñòîðîí îêðóæåí ãóáàìè áëàñòîïîðà.
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Ëåêöèÿ 5

ÃÀÑÒÐÓËßÖÈß

Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà è îïðåäåëåíèÿ

Ãàñòðóëÿöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé èíòåãðèðîâàííûé ïðîöåññ ìèãðàöèè
êëåòîê, ïðèâîäÿùèé ê ðåçêîìó ïåðåðàñïðåäåëåíèþ ñîäåðæèìîãî áëàñòóëû.
Â ðåçóëüòàòå îáðàçóþòñÿ çàðîäûøåâûå ëèñòêè: ýêòîäåðìà, ýíòîäåðìà è
ìåçîäåðìà. Çàðîäûø, ðàñ÷ëåíåííûé íà çàðîäûøåâûå ëèñòêè, íàçûâàåòñÿ
ãàñòðóëîé.

Áëàñòóëà ñîñòîèò èç áîëüøîãî ÷èñëà êëåòîê, ëîêàëèçàöèÿ êîòîðûõ
îïðåäåëÿåòñÿ åùå â ïåðèîä äðîáëåíèÿ. Âî âðåìÿ ãàñòðóëÿöèè ýòè êëåòêè çà-
íèìàþò íîâîå ïîëîæåíèå è ïðèîáðåòàþò íîâûõ ñîñåäåé. Â ýòîò ïåðèîä
óñòàíàâëèâàåòñÿ ïëàí ñòðîåíèÿ ìíîãîñëîéíîãî òåëà æèâîòíîãî. Ãàñòðóëÿ-
öèÿ ÿâëÿåòñÿ ïðîìåæóòî÷íûì ýòàïîì åäèíîãî äèíàìè÷åñêîãî ïðîöåññà, â
òå÷åíèå êîòîðîãî îðãàíîîáðàçóþùèå ó÷àñòêè áëàñòóëû ïåðåñòðàèâàþòñÿ
òàê, ÷òîáû çàòåì áûëî ëåã÷å ïåðåéòè ê îðãàíîãåíåçó è ñôîðìèðîâàòü îðãà-
íèçì. Êëåòêè, êîòîðûå â áóäóùåì îáðàçóþò ýíòîäåðìàëüíûå è ìåçîäåð-
ìàëüíûå îðãàíû, ïîïàäàþò âíóòðü çàðîäûøà, òîãäà êàê êëåòêè, èç êîòîðûõ
âîçíèêíóò êîæà è íåðâíàÿ ñèñòåìà, ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ïî åãî ïîâåðõíîñòè
(îðãàíû ýêòîäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ). Òàêèì îáðàçîì, òðè çàðîäûøå-
âûõ ëèñòêà — íàðóæíàÿ ýêòîäåðìà, âíóòðåííÿÿ ýíòîäåðìà è ëåæàùàÿ ìåæ-
äó íèìè ìåçîäåðìà — âïåðâûå ôîðìèðóþòñÿ â ïðîöåññå ãàñòðóëÿöèè. Ïðè
ýòîì ñîçäàþòñÿ óñëîâèÿ äëÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó íèìè. Ãàñòðóëÿöèÿ, ñ
êîòîðîé ñâÿçàíû âîçíèêíîâåíèå ðàçëè÷èé â êëåòêàõ è ñàìàÿ ðàííÿÿ äèôôå-
ðåíöèðîâêà çàðîäûøà, ñîïðÿæåíà ñ ýêñïðåññèåé ãåíîâ çàðîäûøà. Äèôôå-
ðåíöèàëüíóþ àêòèâíîñòü ãåíîâ â ïðîöåññå ãàñòðóëÿöèè îòðàæàþò ïîíÿòèÿ
êîìïåòåíöèè è äåòåðìèíàöèè.

Êîìïåòåíòíîñòü — ýòî ñïîñîáíîñòü êëåòêè äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ â
íåñêîëüêèõ (íåìíîãèõ) íàïðàâëåíèÿõ.

Äåòåðìèíàöèÿ — ýòî ñîñòîÿíèå, ïðè êîòîðîì êëåòêà óæå âñòóïèëà íà
ïóòü îïðåäåëåííîé äèôôåðåíöèàöèè è íàõîäèòñÿ â ñàìîì åãî íà÷àëå.

Ñîãëàñíî íûíå ñóùåñòâóþùåìó îïðåäåëåíèþ (×. Áîäåìåð, 1971), ãàñ-
òðóëÿöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðÿä ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ äâèæåíèé, â ðåçóëü-
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òàòå êîòîðûõ ïðîñïåêòèâíûå çà÷àòêè òêàíåé (ýêòîäåðìà, ìåçîäåðìà è ýíòî-
äåðìà) ïåðåìåùàþòñÿ â ìåñòà, ïðåäíàçíà÷åííûå äëÿ íèõ â ñîîòâåòñòâèè ñ
ïëàíîì îðãàíèçàöèè.

Ñïîñîáû ãàñòðóëÿöèè

Õàðàêòåð ãàñòðóëÿöèè â æèâîòíîì öàðñòâå íåîáû÷àéíî ñèëüíî âàðüè-
ðóåò, îäíàêî îñóùåñòâëÿåòñÿ îíà ïðè ó÷àñòèè ñðàâíèòåëüíî íåìíîãî÷èñ-
ëåííûõ ìåõàíèçìîâ. Ïðè ãàñòðóëÿöèè íàáëþäàåòñÿ ñî÷åòàíèå íåñêîëüêèõ
îñíîâíûõ òèïîâ äâèæåíèé.

Èíâàãèíàöèÿ. Ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ââîðà÷èâàíèå ó÷àñòêà êëåòî÷íîé
ñòåíêè çàðîäûøà, ïîäîáíî òîìó êàê âäàâëèâàåòñÿ âíóòðü ìÿãêàÿ ñòåíêà ðå-
çèíîâîãî ìÿ÷à, êîãäà íà íåãî íàæèìàþò. Ïðè èíâàãèíàöèè ìåõàíè÷åñêàÿ
öåëîñòíîñòü ñòåíêè áëàñòóëû íå íàðóøàåòñÿ. Âïÿ÷èâàíèå îäíîãî èç ó÷àñò-
êîâ áëàñòîäåðìû âíóòðü îñóùåñòâëÿåòñÿ öåëûì ïëàñòîì (ðèñ. 34).

Ðèñ. 34. Ñõåìà ïðîöåññà èíâàãèíàöèè:
À — äâèæåíèå ïëàñòà êëåòîê;

Á — èíâàãèíàöèîííàÿ ãàñòðóëà

Ó ëàíöåòíèêà âïÿ÷èâàþòñÿ êëåòêè âåãåòàòèâíîãî ïîëþñà, à ó çåìíîâîä-
íûõ èíâàãèíàöèÿ ïðîèñõîäèò íà ãðàíèöå ìåæäó àíèìàëüíûì è âåãåòàòèâ-
íûì ïîëþñîì â îáëàñòè ñåðîãî ñåðïà. Ïðîöåññ èíâàãèíàöèè âîçìîæåí òîëü-
êî â ÿéöàõ ñ íåáîëüøèì èëè ñðåäíèì êîëè÷åñòâîì æåëòêà. Â ðåçóëüòàòå îá-
ðàçóåòñÿ äâóõñëîéíûé ìåøîê, íàðóæíîé ñòåíêîé êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ ïåð-
âè÷íàÿ ýêòîäåðìà, à âíóòðåííåé — ïåðâè÷íàÿ ýíòîäåðìà.

Áëàñòîöåëü (ïåðâè÷íàÿ ïîëîñòü òåëà, èëè ïîëîñòü Áýðà) ïîñòåïåííî
âûòåñíÿåòñÿ, â õîäå âïÿ÷èâàíèÿ îáðàçóåòñÿ ãàñòðîöåëü — ïåðâè÷íûé êè-
øå÷íèê, èëè àðõåíòåðîí, à îòâåðñòèå, ïðè ïîìîùè êîòîðîãî îí ñîîáùàåòñÿ
ñ âíåøíåé ñðåäîé, íàçûâàþò áëàñòîïîðîì, èëè ïåðâè÷íûì ðòîì. Ïîñëåä-
íèé ñî âñåõ ñòîðîí îêðóæåí ãóáàìè áëàñòîïîðà.
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Ñóäüáà áëàñòîïîðà ó ðàçíûõ æèâîòíûõ íåîäèíàêîâà. Ó ìíîãèõ æèâîò-
íûõ ïåðâè÷íûé ðîò, ðàçâèâàÿñü è äèôôåðåíöèðóÿñü, ïðåâðàùàåòñÿ â äåôè-
íèòèâíûé ðîò âçðîñëîãî îðãàíèçìà — ïåðâè÷íîðîòûå (÷åðâè, ìîëëþñêè è
÷ëåíèñòîíîãèå).

Íå ìåíåå îáøèðíà ãðóïïà âòîðè÷íîðîòûõ, ó êîòîðûõ áëàñòîïîð ïðå-
âðàùàåòñÿ â àíàëüíîå îòâåðñòèå (ùåòèíêî÷åëþñòíûå, ïëå÷åíîãèå, èãëîêî-
æèå, êèøå÷íîäûøàùèå) èëè â íåðâíî-êèøå÷íûé êàíàë, íàõîäÿùèéñÿ â çàä-
íåì êîíöå ýìáðèîíà (õîðäîâûå).

Èíâîëþöèÿ. Ïðîèñõîäèò ââîðà÷èâàíèå âíóòðü çàðîäûøà óâåëè÷èâàþ-
ùåãîñÿ â ðàçìåðàõ íàðóæíîãî ïëàñòà êëåòîê, êîòîðûé ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ïî
âíóòðåííåé ïîâåðõíîñòè îñòàþùèõñÿ ñíàðóæè êëåòîê (ðèñ. 35).

Ðèñ. 35. Ñõåìà èíâîëþöèè:
À — èñõîäíûé ïëàñò êëåòîê; Á — äâèæåíèÿ êëåòî÷íîãî ïëàñòà â õîäå èíâîëþöèè

Èììèãðàöèÿ. Ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íàèáîëåå äðåâíèé ñïîñîá ãàñòðóëÿ-
öèè, îòêðûòûé È. È. Ìå÷íèêîâûì (1886). Èììèãðàöèîííàÿ ãàñòðóëà õàðàê-
òåðíà äëÿ ìíîãèõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ. Îíà ðàçâèâàåòñÿ âñëåäñòâèå àêòèâíî-
ãî âûñåëåíèÿ (èíãðåññèè) ÷àñòè êëåòîê ñòåíêè áëàñòóëû âíóòðü áëàñòîöåëÿ.
Ýòî âûñåëåíèå êëåòîê ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê ñ îäíîãî (âåãåòàòèâíîãî) ïî-
ëþñà — óíèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ, òàê è ñ äâóõ ïðîòèâîïîëîæíûõ (àíèìàëü-
íîãî è âåãåòàòèâíîãî) ïîëþñîâ — áèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ (ðèñ. 36).

Ðèñ. 36. Óíèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ (ñõåìà)
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Èíîãäà ïðîöåññû èììèãðàöèè èäóò áåç îñîáîãî ïîðÿäêà ïî âñåé ïî-
âåðõíîñòè áëàñòóëû — ìóëüòèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ. Âûñåëèâøèåñÿ êëåò-
êè ïîçäíåå îáðàçóþò âíóòðåííèé ñëîé ãàñòðóëû — ýíòîäåðìó. Òàêèì îáðà-
çîì, êàê è â õîäå èíâàãèíàöèè, çàðîäûø ñòàíîâèòñÿ äâóõñëîéíûì.

Óíèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ õàðàêòåðíà ïî÷òè äëÿ âñåõ ãèäðîìåäóç, îñî-
áåííî òåõ, êîòîðûì ñâîéñòâåííà ïëàâàþùàÿ öåëîáëàñòóëà. Áè- è ìóëüòèïî-
ëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ, íàïðîòèâ, âñòðå÷àþòñÿ ãîðàçäî ðåæå. Ó ìíîãèõ êèøå÷-
íîïîëîñòíûõ, êîòîðûì ñâîéñòâåííà èììèãðàöèîííàÿ ãàñòðóëà, ïðîèñõîäèò
ñòîëü ìàññîâîå, àêòèâíîå âûñåëåíèå êëåòîê áëàñòîäåðìû, ÷òî áëàñòîöåëü
ïîëíîñòüþ çàïîëíÿåòñÿ èõ ïëîòíîé ìàññîé è èñ÷åçàåò. Âàæíîé îñîáåííî-
ñòüþ èììèãðàöèîííîé ãàñòðóëû ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå áëàñòîïîðà, à çíà÷èò,
íåò è õàðàêòåðíîãî äëÿ èíâàãèíàöèîííîé ãàñòðóëû ñîîáùåíèÿ ãàñòðîöåëÿ ñ
âíåøíåé ñðåäîé.

Ïðè èììèãðàöèè ïðîèñõîäèò ïåðåìåùåíèå îòäåëüíûõ êëåòîê èëè
ãðóïï êëåòîê, íå îáúåäèíåííûõ â åäèíûé ïëàñò. Èììèãðàöèÿ â òîì èëè
èíîì âèäå âñòðå÷àåòñÿ ó âñåõ çàðîäûøåé, íî â íàèáîëüøåé ñòåïåíè õàðàê-
òåðíà äëÿ âòîðîé ôàçû ãàñòðóëÿöèè âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ (ïòèö è ìëåêîïè-
òàþùèõ).

Äåëÿìèíàöèÿ. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà äðîáëåíèå çàêàí÷èâàåòñÿ îáðàçî-
âàíèåì áëàñòóëû ñ íåâûðàæåííîé èëè ïî÷òè îòñóòñòâóþùåé ïîëîñòüþ
(áëàñòîöåëåì), íàïðèìåð ìîðóëû ó íåêîòîðûõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ, íàáëþ-
äàåòñÿ ðàñùåïëåíèå åäèíîãî êëåòî÷íîãî ïëàñòà íà äâà áîëåå èëè ìåíåå ïà-
ðàëëåëüíûõ. Êàæäàÿ êëåòêà, îáðàçóþùàÿ áëàñòîäåðìó, ïóòåì ìèòîòè÷åñêî-
ãî äåëåíèÿ ðàñùåïëÿåòñÿ è îòøíóðîâûâàåò âòîðîé ñëîé (ðèñ. 37).

Ðèñ. 37. Äåëÿìèíàöèÿ (ñõåìà)

Ïðè äåëÿìèíàöèè êëåòî÷íûå ïåðåìåùåíèÿ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò.
Ýòîò òèï ãàñòðóëÿöèè îãðàíè÷èâàåòñÿ âûðàâíèâàíèåì âíóòðåííèõ ñòåíîê
êëåòîê íàðóæíîãî ñëîÿ, ïðè÷åì òàêîå âûðàâíèâàíèå íåðåäêî èäåò âîëíîé
îò îäíîé ñîñåäíåé êëåòêè ê äðóãîé. Âäîëü âûðîâíåííûõ ïîâåðõíîñòåé ôîð-
ìèðóåòñÿ áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà, îòäåëÿþùàÿ âíåøíèé êëåòî÷íûé ñëîé (ýêòî-
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Ñóäüáà áëàñòîïîðà ó ðàçíûõ æèâîòíûõ íåîäèíàêîâà. Ó ìíîãèõ æèâîò-
íûõ ïåðâè÷íûé ðîò, ðàçâèâàÿñü è äèôôåðåíöèðóÿñü, ïðåâðàùàåòñÿ â äåôè-
íèòèâíûé ðîò âçðîñëîãî îðãàíèçìà — ïåðâè÷íîðîòûå (÷åðâè, ìîëëþñêè è
÷ëåíèñòîíîãèå).

Íå ìåíåå îáøèðíà ãðóïïà âòîðè÷íîðîòûõ, ó êîòîðûõ áëàñòîïîð ïðå-
âðàùàåòñÿ â àíàëüíîå îòâåðñòèå (ùåòèíêî÷åëþñòíûå, ïëå÷åíîãèå, èãëîêî-
æèå, êèøå÷íîäûøàùèå) èëè â íåðâíî-êèøå÷íûé êàíàë, íàõîäÿùèéñÿ â çàä-
íåì êîíöå ýìáðèîíà (õîðäîâûå).

Èíâîëþöèÿ. Ïðîèñõîäèò ââîðà÷èâàíèå âíóòðü çàðîäûøà óâåëè÷èâàþ-
ùåãîñÿ â ðàçìåðàõ íàðóæíîãî ïëàñòà êëåòîê, êîòîðûé ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ïî
âíóòðåííåé ïîâåðõíîñòè îñòàþùèõñÿ ñíàðóæè êëåòîê (ðèñ. 35).

Ðèñ. 35. Ñõåìà èíâîëþöèè:
À — èñõîäíûé ïëàñò êëåòîê; Á — äâèæåíèÿ êëåòî÷íîãî ïëàñòà â õîäå èíâîëþöèè

Èììèãðàöèÿ. Ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íàèáîëåå äðåâíèé ñïîñîá ãàñòðóëÿ-
öèè, îòêðûòûé È. È. Ìå÷íèêîâûì (1886). Èììèãðàöèîííàÿ ãàñòðóëà õàðàê-
òåðíà äëÿ ìíîãèõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ. Îíà ðàçâèâàåòñÿ âñëåäñòâèå àêòèâíî-
ãî âûñåëåíèÿ (èíãðåññèè) ÷àñòè êëåòîê ñòåíêè áëàñòóëû âíóòðü áëàñòîöåëÿ.
Ýòî âûñåëåíèå êëåòîê ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê ñ îäíîãî (âåãåòàòèâíîãî) ïî-
ëþñà — óíèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ, òàê è ñ äâóõ ïðîòèâîïîëîæíûõ (àíèìàëü-
íîãî è âåãåòàòèâíîãî) ïîëþñîâ — áèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ (ðèñ. 36).

Ðèñ. 36. Óíèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ (ñõåìà)
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Èíîãäà ïðîöåññû èììèãðàöèè èäóò áåç îñîáîãî ïîðÿäêà ïî âñåé ïî-
âåðõíîñòè áëàñòóëû — ìóëüòèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ. Âûñåëèâøèåñÿ êëåò-
êè ïîçäíåå îáðàçóþò âíóòðåííèé ñëîé ãàñòðóëû — ýíòîäåðìó. Òàêèì îáðà-
çîì, êàê è â õîäå èíâàãèíàöèè, çàðîäûø ñòàíîâèòñÿ äâóõñëîéíûì.

Óíèïîëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ õàðàêòåðíà ïî÷òè äëÿ âñåõ ãèäðîìåäóç, îñî-
áåííî òåõ, êîòîðûì ñâîéñòâåííà ïëàâàþùàÿ öåëîáëàñòóëà. Áè- è ìóëüòèïî-
ëÿðíàÿ èììèãðàöèÿ, íàïðîòèâ, âñòðå÷àþòñÿ ãîðàçäî ðåæå. Ó ìíîãèõ êèøå÷-
íîïîëîñòíûõ, êîòîðûì ñâîéñòâåííà èììèãðàöèîííàÿ ãàñòðóëà, ïðîèñõîäèò
ñòîëü ìàññîâîå, àêòèâíîå âûñåëåíèå êëåòîê áëàñòîäåðìû, ÷òî áëàñòîöåëü
ïîëíîñòüþ çàïîëíÿåòñÿ èõ ïëîòíîé ìàññîé è èñ÷åçàåò. Âàæíîé îñîáåííî-
ñòüþ èììèãðàöèîííîé ãàñòðóëû ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå áëàñòîïîðà, à çíà÷èò,
íåò è õàðàêòåðíîãî äëÿ èíâàãèíàöèîííîé ãàñòðóëû ñîîáùåíèÿ ãàñòðîöåëÿ ñ
âíåøíåé ñðåäîé.

Ïðè èììèãðàöèè ïðîèñõîäèò ïåðåìåùåíèå îòäåëüíûõ êëåòîê èëè
ãðóïï êëåòîê, íå îáúåäèíåííûõ â åäèíûé ïëàñò. Èììèãðàöèÿ â òîì èëè
èíîì âèäå âñòðå÷àåòñÿ ó âñåõ çàðîäûøåé, íî â íàèáîëüøåé ñòåïåíè õàðàê-
òåðíà äëÿ âòîðîé ôàçû ãàñòðóëÿöèè âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ (ïòèö è ìëåêîïè-
òàþùèõ).

Äåëÿìèíàöèÿ. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà äðîáëåíèå çàêàí÷èâàåòñÿ îáðàçî-
âàíèåì áëàñòóëû ñ íåâûðàæåííîé èëè ïî÷òè îòñóòñòâóþùåé ïîëîñòüþ
(áëàñòîöåëåì), íàïðèìåð ìîðóëû ó íåêîòîðûõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ, íàáëþ-
äàåòñÿ ðàñùåïëåíèå åäèíîãî êëåòî÷íîãî ïëàñòà íà äâà áîëåå èëè ìåíåå ïà-
ðàëëåëüíûõ. Êàæäàÿ êëåòêà, îáðàçóþùàÿ áëàñòîäåðìó, ïóòåì ìèòîòè÷åñêî-
ãî äåëåíèÿ ðàñùåïëÿåòñÿ è îòøíóðîâûâàåò âòîðîé ñëîé (ðèñ. 37).

Ðèñ. 37. Äåëÿìèíàöèÿ (ñõåìà)

Ïðè äåëÿìèíàöèè êëåòî÷íûå ïåðåìåùåíèÿ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò.
Ýòîò òèï ãàñòðóëÿöèè îãðàíè÷èâàåòñÿ âûðàâíèâàíèåì âíóòðåííèõ ñòåíîê
êëåòîê íàðóæíîãî ñëîÿ, ïðè÷åì òàêîå âûðàâíèâàíèå íåðåäêî èäåò âîëíîé
îò îäíîé ñîñåäíåé êëåòêè ê äðóãîé. Âäîëü âûðîâíåííûõ ïîâåðõíîñòåé ôîð-
ìèðóåòñÿ áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà, îòäåëÿþùàÿ âíåøíèé êëåòî÷íûé ñëîé (ýêòî-
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äåðìó) îò âíóòðåííåé ìàññû êëåòîê, êîòîðàÿ ñòàíîâèòñÿ ýíòîäåðìîé. Äåëÿ-
ìèíàöèþ ìîæíî íàáëþäàòü ó çàðîäûøåé ñ íåïîëíûì òèïîì äðîáëåíèÿ, òà-
êèõ êàê ïðåñìûêàþùèåñÿ, ïòèöû, íèçøèå ìëåêîïèòàþùèå.

Ýïèáîëèÿ. Ïðåäñòàâëÿåò äâèæåíèå ýïèòåëèàëüíûõ ïëàñòîâ êëåòîê
(îáû÷íî ýêòîäåðìàëüíûõ), êîòîðûå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ êàê îäíî öåëîå, à íå
èíäèâèäóàëüíî è îêðóæàþò ãëóáîêèå ñëîè çàðîäûøà. Äðóãèìè ñëîâàìè,
ïðîèñõîäèò îáðàñòàíèå ìåëêèìè êëåòêàìè àíèìàëüíîãî ïîëþñà áîëåå
êðóïíûõ, îòñòàþùèõ â ñêîðîñòè äåëåíèÿ è ìåíåå ïîäâèæíûõ, êëåòîê âåãå-
òàòèâíîãî ïîëþñà (ðèñ. 38).

Ðèñ. 38. Ýïèáîëèÿ (ñõåìà)

Ôîðìèðîâàíèå ýïèáîëè÷åñêîé ãàñòðóëû ÿðêî âûðàæåíî ó çåìíîâîäíûõ
è íåêîòîðûõ îðãàíèçìîâ ñ ðåçêî òåëîëåöèòàëüíûì ñòðîåíèåì ÿèö. Â ðåçóëü-
òàòå ó çàðîäûøåé òàêèõ æèâîòíûõ áëàñòîïîð îòñóòñòâóåò è àðõåíòåðîí íå
ôîðìèðóåòñÿ. Òîëüêî âïîñëåäñòâèè, êîãäà ìàêðîìåðû, äåëÿñü, ñòàíîâÿòñÿ
ìåíüøåãî ðàçìåðà, îáðàçóåòñÿ ïîëîñòü — ôîðìèðóåòñÿ çà÷àòîê ïåðâè÷íîãî
êèøå÷íèêà.

Â ÷èñòîì âèäå óêàçàííûå ñïîñîáû ãàñòðóëÿöèè âñòðå÷àþòñÿ êðàéíå
ðåäêî. Â êàæäîì êîíêðåòíîì ñëó÷àå ýìáðèîãåíåçà, êàê ïðàâèëî, ñî÷åòàþòñÿ
íåñêîëüêî òèïîâ äâèæåíèé. Â ðåçóëüòàòå ïðèíÿòî âûäåëÿòü ïîñëåäíèé,
ñìåøàííûé ñïîñîá ãàñòðóëÿöèè.

Çàêëàäêà ìåçîäåðìû è ôîðìèðîâàíèå öåëîìà

Ïîñëå çàâåðøåíèÿ ãàñòðóëÿöèè ìàòåðèàë, îñòàâøèéñÿ íà ïîâåðõíîñòè
çàðîäûøà, ôîðìèðóåò íàðóæíûé çàðîäûøåâûé ëèñòîê — ýêòîäåðìó, à ïî-
ãðóçèâøèéñÿ ëþáûì ñïîñîáîì âíóòðåííèé çàðîäûøåâûé ëèñòîê (ýíòîäåð-
ìà) îáðàçóåò âïîñëåäñòâèè ñòåíêó ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà ñ åãî ïðîèç-
âîäíûìè.
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Êðîìå òîãî, ïîãðóçèâøèéñÿ âíóòðü ìàòåðèàë ïîìèìî ýíòîäåðìû ñîäåð-
æèò è çàêëàäêó ñðåäíåãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà — ìåçîäåðìû, êîòîðûé ïî-
òîì îòäåëÿåòñÿ îò ýíòîäåðìû.

Òàêèì îáðàçîì, â ñâÿçè ñ ãàñòðóëÿöèåé, ïàðàëëåëüíî ñ íåé èëè íà ñëåäó-
þùåì, îáóñëîâëåííîì åþ æå ýòàïå ó âñåõ æèâîòíûõ, çà èñêëþ÷åíèåì êè-
øå÷íîïîëîñòíûõ, âîçíèêàåò ìåçîäåðìà. Ýòî ñîâîêóïíîñòü êëåòî÷íûõ ýëå-
ìåíòîâ, çàëåãàþùèõ ìåæäó ýêòîäåðìîé è ýíòîäåðìîé, ò. å. â áëàñòîöåëå.
Â ðåçóëüòàòå çàðîäûø ñòàíîâèòñÿ íå äâóõñëîéíûì, à òðåõñëîéíûì. Ó âûñ-
øèõ ïîçâîíî÷íûõ òðåõñëîéíîå ñòðîåíèå çàðîäûøåé âîçíèêàåò óæå â ïðî-
öåññå ãàñòðóëÿöèè, òîãäà êàê ó íèçøèõ õîðäîâûõ è ó âñåõ äðóãèõ òèïîâ â ðå-
çóëüòàòå ñîáñòâåííî ãàñòðóëÿöèè îáðàçóåòñÿ ëèøü äâóõñëîéíûé ýìáðèîí.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ âîïðîñû îáðàçîâàíèÿ ìåçîäåðìû ó æèâîòíûõ, â îá-
ùåì, ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ ðåøåííûìè â ïëîñêîñòè ôîðìàëüíî-ìîðôîëîãè÷å-
ñêîãî îïèñàíèÿ ýòèõ ïðîöåññîâ. Åñëè îòâëå÷üñÿ îò ðàçíîîáðàçíûõ äåòàëåé
ôîðìèðîâàíèÿ ìåçîäåðìû ó ðàçíûõ æèâîòíûõ, òî ìîæíî âûäåëèòü äâà
ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûõ ñïîñîáà åå îáðàçîâàíèÿ.

Òåëîáëàñòè÷åñêèé ñïîñîá. Ó ïåðâè÷íîðîòûõ âî âðåìÿ ãàñòðóëÿöèè íà
ãðàíèöå ìåæäó ýêòîäåðìîé è ýíòîäåðìîé, ïî áîêàì áëàñòîïîðà, óæå èìåþò-
ñÿ äâå áîëüøèå êëåòêè (èëè íåñêîëüêî òàêèõ êëåòîê) — òåëîáëàñòû, ïîëó-
÷èâøèå â õîäå äåëåíèé äðîáëåíèÿ âñþ ïîëÿðíóþ îîïëàçìó. Âïîñëåäñòâèè
îíè îòäåëÿþò îò ñåáÿ ìåëêèå êëåòêè è ôîðìèðóþò, òàêèì îáðàçîì, ñðåäíèé
ïëàñò — ìåçîäåðìó. Ïîñòåïåííî òåëîáëàñòû, äàâàÿ íîâûå è íîâûå ïîêîëå-
íèÿ êëåòîê ìåçîäåðìû, îòîäâèãàþòñÿ ê çàäíåìó êîíöó çàðîäûøà. Ïî ýòîé
ïðè÷èíå òàêîé ñïîñîá çàêëàäêè íàçûâàþò òåëîáëàñòè÷åñêèì.

Òåëîáëàñòè÷åñêèé ñïîñîá çàêëàäêè ìåçîäåðìû âñòðå÷àåòñÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî ó ñïèðàëüíî äðîáÿùèõñÿ ôîðì. Â ðåçóëüòàòå èç ïîòîìêîâ 2d è 4d
áëàñòîìåðîâ âîçíèêàåò ïàðà òàê íàçûâàåìûõ ìåçîäåðìàëüíûõ ïîëîñîê. Ïîç-
æå îíè ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà ïàðíûå ñòðóêòóðû — ñîìèòû, âíóòðè êîòîðûõ
ïóòåì ðàñõîæäåíèèÿ êëåòîê îáðàçóþòñÿ ó÷àñòêè âòîðè÷íîé ïîëîñòè òåëà,
èëè öåëîìà. Òàêîé ñïîñîá îáðàçîâàíèÿ ïîëîñòåé íàçûâàåòñÿ øèçîöåëüíûì
èëè êàâèòàöèîííûì. Â ðåçóëüòàòå òàêîãî ñïîñîáà çàêëàäêè ìåçîäåðìà íè-
êàê íå ñâÿçàíà ñ ýíòîäåðìîé, îáðàçóþùåéñÿ èç äðóãèõ áëàñòîìåðîâ. Çàêëàä-
êà ìåçîäåðìû èç îòäåëüíûõ, ïðåäíàçíà÷åííûõ ê ýòîìó áëàñòîìåðîâ èìååò
òàêæå ìåñòî ó áîëüøèíñòâà êðóãëûõ ÷åðâåé, íåêîòîðûõ ðàêîîáðàçíûõ è â
ðÿäå äðóãèõ ãðóïï ïåðâè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ.

Ýíòåðîöåëüíûé ñïîñîá. Ïðèíöèïèàëüíî äðóãîé ñïîñîá çàêëàäêè ìå-
çîäåðìû íàáëþäàåòñÿ ó âòîðè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ: èãëîêîæèõ, áåñ÷åðåï-
íûõ (ëàíöåòíèêà), êèøå÷íîäûøàøèõ, ïëå÷åíîãèõ, õîðäîâûõ. Ìàòåðèàë áó-
äóùåé ìåçîäåðìû ââîðà÷èâàåòñÿ âìåñòå ñ ýíòîäåðìîé â ñîñòàâå åäèíîãî
ãàñòðàëüíîãî âïÿ÷èâàíèÿ, è â ïðîöåññå èíâàãèíàöèè ãðàíèöà ìåæäó îáåèìè
çàêëàäêàìè, êàê ïðàâèëî, íåðàçëè÷èìà. Ïðîñëåæèâàÿ ñóäüáó çàêëàäîê â îá-
ðàòíîì, ðåòðîñïåêòèâíîì ïîðÿäêå, îò ïîçäíèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ íàçàä ê ðàí-
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äåðìó) îò âíóòðåííåé ìàññû êëåòîê, êîòîðàÿ ñòàíîâèòñÿ ýíòîäåðìîé. Äåëÿ-
ìèíàöèþ ìîæíî íàáëþäàòü ó çàðîäûøåé ñ íåïîëíûì òèïîì äðîáëåíèÿ, òà-
êèõ êàê ïðåñìûêàþùèåñÿ, ïòèöû, íèçøèå ìëåêîïèòàþùèå.

Ýïèáîëèÿ. Ïðåäñòàâëÿåò äâèæåíèå ýïèòåëèàëüíûõ ïëàñòîâ êëåòîê
(îáû÷íî ýêòîäåðìàëüíûõ), êîòîðûå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ êàê îäíî öåëîå, à íå
èíäèâèäóàëüíî è îêðóæàþò ãëóáîêèå ñëîè çàðîäûøà. Äðóãèìè ñëîâàìè,
ïðîèñõîäèò îáðàñòàíèå ìåëêèìè êëåòêàìè àíèìàëüíîãî ïîëþñà áîëåå
êðóïíûõ, îòñòàþùèõ â ñêîðîñòè äåëåíèÿ è ìåíåå ïîäâèæíûõ, êëåòîê âåãå-
òàòèâíîãî ïîëþñà (ðèñ. 38).

Ðèñ. 38. Ýïèáîëèÿ (ñõåìà)

Ôîðìèðîâàíèå ýïèáîëè÷åñêîé ãàñòðóëû ÿðêî âûðàæåíî ó çåìíîâîäíûõ
è íåêîòîðûõ îðãàíèçìîâ ñ ðåçêî òåëîëåöèòàëüíûì ñòðîåíèåì ÿèö. Â ðåçóëü-
òàòå ó çàðîäûøåé òàêèõ æèâîòíûõ áëàñòîïîð îòñóòñòâóåò è àðõåíòåðîí íå
ôîðìèðóåòñÿ. Òîëüêî âïîñëåäñòâèè, êîãäà ìàêðîìåðû, äåëÿñü, ñòàíîâÿòñÿ
ìåíüøåãî ðàçìåðà, îáðàçóåòñÿ ïîëîñòü — ôîðìèðóåòñÿ çà÷àòîê ïåðâè÷íîãî
êèøå÷íèêà.

Â ÷èñòîì âèäå óêàçàííûå ñïîñîáû ãàñòðóëÿöèè âñòðå÷àþòñÿ êðàéíå
ðåäêî. Â êàæäîì êîíêðåòíîì ñëó÷àå ýìáðèîãåíåçà, êàê ïðàâèëî, ñî÷åòàþòñÿ
íåñêîëüêî òèïîâ äâèæåíèé. Â ðåçóëüòàòå ïðèíÿòî âûäåëÿòü ïîñëåäíèé,
ñìåøàííûé ñïîñîá ãàñòðóëÿöèè.

Çàêëàäêà ìåçîäåðìû è ôîðìèðîâàíèå öåëîìà

Ïîñëå çàâåðøåíèÿ ãàñòðóëÿöèè ìàòåðèàë, îñòàâøèéñÿ íà ïîâåðõíîñòè
çàðîäûøà, ôîðìèðóåò íàðóæíûé çàðîäûøåâûé ëèñòîê — ýêòîäåðìó, à ïî-
ãðóçèâøèéñÿ ëþáûì ñïîñîáîì âíóòðåííèé çàðîäûøåâûé ëèñòîê (ýíòîäåð-
ìà) îáðàçóåò âïîñëåäñòâèè ñòåíêó ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà ñ åãî ïðîèç-
âîäíûìè.
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Êðîìå òîãî, ïîãðóçèâøèéñÿ âíóòðü ìàòåðèàë ïîìèìî ýíòîäåðìû ñîäåð-
æèò è çàêëàäêó ñðåäíåãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà — ìåçîäåðìû, êîòîðûé ïî-
òîì îòäåëÿåòñÿ îò ýíòîäåðìû.

Òàêèì îáðàçîì, â ñâÿçè ñ ãàñòðóëÿöèåé, ïàðàëëåëüíî ñ íåé èëè íà ñëåäó-
þùåì, îáóñëîâëåííîì åþ æå ýòàïå ó âñåõ æèâîòíûõ, çà èñêëþ÷åíèåì êè-
øå÷íîïîëîñòíûõ, âîçíèêàåò ìåçîäåðìà. Ýòî ñîâîêóïíîñòü êëåòî÷íûõ ýëå-
ìåíòîâ, çàëåãàþùèõ ìåæäó ýêòîäåðìîé è ýíòîäåðìîé, ò. å. â áëàñòîöåëå.
Â ðåçóëüòàòå çàðîäûø ñòàíîâèòñÿ íå äâóõñëîéíûì, à òðåõñëîéíûì. Ó âûñ-
øèõ ïîçâîíî÷íûõ òðåõñëîéíîå ñòðîåíèå çàðîäûøåé âîçíèêàåò óæå â ïðî-
öåññå ãàñòðóëÿöèè, òîãäà êàê ó íèçøèõ õîðäîâûõ è ó âñåõ äðóãèõ òèïîâ â ðå-
çóëüòàòå ñîáñòâåííî ãàñòðóëÿöèè îáðàçóåòñÿ ëèøü äâóõñëîéíûé ýìáðèîí.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ âîïðîñû îáðàçîâàíèÿ ìåçîäåðìû ó æèâîòíûõ, â îá-
ùåì, ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ ðåøåííûìè â ïëîñêîñòè ôîðìàëüíî-ìîðôîëîãè÷å-
ñêîãî îïèñàíèÿ ýòèõ ïðîöåññîâ. Åñëè îòâëå÷üñÿ îò ðàçíîîáðàçíûõ äåòàëåé
ôîðìèðîâàíèÿ ìåçîäåðìû ó ðàçíûõ æèâîòíûõ, òî ìîæíî âûäåëèòü äâà
ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûõ ñïîñîáà åå îáðàçîâàíèÿ.

Òåëîáëàñòè÷åñêèé ñïîñîá. Ó ïåðâè÷íîðîòûõ âî âðåìÿ ãàñòðóëÿöèè íà
ãðàíèöå ìåæäó ýêòîäåðìîé è ýíòîäåðìîé, ïî áîêàì áëàñòîïîðà, óæå èìåþò-
ñÿ äâå áîëüøèå êëåòêè (èëè íåñêîëüêî òàêèõ êëåòîê) — òåëîáëàñòû, ïîëó-
÷èâøèå â õîäå äåëåíèé äðîáëåíèÿ âñþ ïîëÿðíóþ îîïëàçìó. Âïîñëåäñòâèè
îíè îòäåëÿþò îò ñåáÿ ìåëêèå êëåòêè è ôîðìèðóþò, òàêèì îáðàçîì, ñðåäíèé
ïëàñò — ìåçîäåðìó. Ïîñòåïåííî òåëîáëàñòû, äàâàÿ íîâûå è íîâûå ïîêîëå-
íèÿ êëåòîê ìåçîäåðìû, îòîäâèãàþòñÿ ê çàäíåìó êîíöó çàðîäûøà. Ïî ýòîé
ïðè÷èíå òàêîé ñïîñîá çàêëàäêè íàçûâàþò òåëîáëàñòè÷åñêèì.

Òåëîáëàñòè÷åñêèé ñïîñîá çàêëàäêè ìåçîäåðìû âñòðå÷àåòñÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî ó ñïèðàëüíî äðîáÿùèõñÿ ôîðì. Â ðåçóëüòàòå èç ïîòîìêîâ 2d è 4d
áëàñòîìåðîâ âîçíèêàåò ïàðà òàê íàçûâàåìûõ ìåçîäåðìàëüíûõ ïîëîñîê. Ïîç-
æå îíè ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà ïàðíûå ñòðóêòóðû — ñîìèòû, âíóòðè êîòîðûõ
ïóòåì ðàñõîæäåíèèÿ êëåòîê îáðàçóþòñÿ ó÷àñòêè âòîðè÷íîé ïîëîñòè òåëà,
èëè öåëîìà. Òàêîé ñïîñîá îáðàçîâàíèÿ ïîëîñòåé íàçûâàåòñÿ øèçîöåëüíûì
èëè êàâèòàöèîííûì. Â ðåçóëüòàòå òàêîãî ñïîñîáà çàêëàäêè ìåçîäåðìà íè-
êàê íå ñâÿçàíà ñ ýíòîäåðìîé, îáðàçóþùåéñÿ èç äðóãèõ áëàñòîìåðîâ. Çàêëàä-
êà ìåçîäåðìû èç îòäåëüíûõ, ïðåäíàçíà÷åííûõ ê ýòîìó áëàñòîìåðîâ èìååò
òàêæå ìåñòî ó áîëüøèíñòâà êðóãëûõ ÷åðâåé, íåêîòîðûõ ðàêîîáðàçíûõ è â
ðÿäå äðóãèõ ãðóïï ïåðâè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ.

Ýíòåðîöåëüíûé ñïîñîá. Ïðèíöèïèàëüíî äðóãîé ñïîñîá çàêëàäêè ìå-
çîäåðìû íàáëþäàåòñÿ ó âòîðè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ: èãëîêîæèõ, áåñ÷åðåï-
íûõ (ëàíöåòíèêà), êèøå÷íîäûøàøèõ, ïëå÷åíîãèõ, õîðäîâûõ. Ìàòåðèàë áó-
äóùåé ìåçîäåðìû ââîðà÷èâàåòñÿ âìåñòå ñ ýíòîäåðìîé â ñîñòàâå åäèíîãî
ãàñòðàëüíîãî âïÿ÷èâàíèÿ, è â ïðîöåññå èíâàãèíàöèè ãðàíèöà ìåæäó îáåèìè
çàêëàäêàìè, êàê ïðàâèëî, íåðàçëè÷èìà. Ïðîñëåæèâàÿ ñóäüáó çàêëàäîê â îá-
ðàòíîì, ðåòðîñïåêòèâíîì ïîðÿäêå, îò ïîçäíèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ íàçàä ê ðàí-
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íèì, ìîæíî âûÿñíèòü, êàêóþ ÷àñòü ãàñòðàëüíîãî âïÿ÷èâàíèÿ âûñòèëàåò ìà-
òåðèàë áóäóùåé ìåçîäåðìû. Òàêîå âïÿ÷èâàíèå, âêëþ÷àþùåå â ñåáÿ ìàòåðè-
àë è ýíòîäåðìû, è ìåçîäåðìû, à ó õîðäîâûõ åùå è õîðäû, íàçûâàåòñÿ ïåð-
âè÷íûì êèøå÷íèêîì, òîãäà êàê ãàñòðîöåëü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîëîñòü
ïåðâè÷íîé êèøêè.

Ìåçîäåðìà âûñåëÿåòñÿ èç àðõåíòåðîíà:
� ïóòåì âûïÿ÷èâàíèÿ åãî ñòåíîê è îòøíóðîâêè âîçíèêøèõ âûïÿ÷è-

âàíèé;
� ïóòåì äåëÿìèíàöèè ñòåíêè àðõåíòåðîíà;
� ïóòåì èììèãðàöèè êëåòîê èç ñòåíêè àðõåíòåðîíà.

Ïîñëå îòäåëåíèÿ ìåçîäåðìû â ñîñòàâå ñòåíêè àðõåíòåðîíà îñòàåòñÿ óæå

÷èñòî ýíòîäåðìàëüíûé ìàòåðèàë è àðõåíòåðîí ïðåâðàùàåòñÿ â ïîëîñòü äå-

ôèíèòèâíîé êèøêè. Ïîëîñòü îòøíóðîâàâøèõñÿ ìåçîäåðìàëüíûõ êàðìà-

íîâ — ýòî öåëîì.

Ó âñåõ æèâîòíûõ, êîòîðûì ñâîéñòâåííà âòîðè÷íàÿ ïîëîñòü òåëà, íà÷àëî

öåëîìè÷åñêèì ìåøêàì äàåò ìåçîäåðìà. Ïðè ýíòåðîöåëüíîì ïðîèñõîæäå-

íèè ìåçîäåðìû öåëîìè÷åñêèå ìåøêè îáðàçóþòñÿ ïóòåì èçìåíåíèÿ è ïîñëå-

äóþùåé äèôôåðåíöèðîâêè êàðìàíîïîäîáíûõ âûïÿ÷èâàíèé àðõåíòåðîíà, à

ïðè òåëîáëàñòè÷åñêîì ñïîñîáå îáðàçîâàíèÿ — çà ñ÷åò ðàñõîæäåíèÿ ìåçî-

äåðìàëüíûõ òÿæåé. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ öåëîìè÷åñêèå ìåøêè ôîðìèðóþòñÿ

ñèììåòðè÷íî ïî áîêàì êèøå÷íèêà.
Òàêèì îáðàçîì, â õîäå ðàçâèòèÿ çàðîäûøà ôîðìèðóþòñÿ ðàçëè÷íûå ïî-

ëîñòè, èìåþùèå âàæíîå ìîðôîãåíåòè÷åñêîå èëè ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷å-
íèå. Ñíà÷àëà ïîÿâëÿåòñÿ ïîëîñòü áëàñòóëû. Çàòåì â ñâÿçè ñ ïðîöåññàìè ãàñ-
òðóëÿöèè âîçíèêàåò ãàñòðîöåëü, íàêîíåö ó ìíîãèõ æèâîòíûõ âòîðè÷íàÿ ïî-
ëîñòü òåëà — öåëîì. Ïðè îáðàçîâàíèè ãàñòðîöåëè è öåëîìà áëàñòîöåëü âñå
áîëüøå óìåíüøàåòñÿ, òàê ÷òî îò íåå îñòàþòñÿ ëèøü ùåëè â ïðîìåæóòêàõ
ìåæäó ñòåíêàìè êèøêè è öåëîìà. Ýòè ùåëè ó íåêîòîðûõ æèâîòíûõ ïðåâðà-
ùàþòñÿ â ïîëîñòè êðîâåíîñíîé ñèñòåìû. Ãàñòðîöåëü æå ñî âðåìåíåì ïðå-
âðàùàåòñÿ â ïîëîñòü ñðåäíåé êèøêè.

Ïðîöåññû ãàñòðóëÿöèè íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþò ïåðèîäó îðãà-
íîãåíåçà. Ó îäíèõ æèâîòíûõ çàêëàäûâàþòñÿ îðãàíû è ñèñòåìû îðãàíîâ,
ïðèîáðåòàþùèå ïîñòåïåííî äåôèíèòèâíîå çíà÷åíèå, ó äðóãèõ æèâîòíûõ
ôîðìèðóþòñÿ ñíà÷àëà îðãàíû, ñâîéñòâåííûå ëè÷èíêå, à çàòåì ñîâåðøàåòñÿ
ìåòàìîðôîç è ïðîèñõîäÿò ïðîöåññû ôîðìèðîâàíèÿ äåôèíèòèâíûõ îðãàíîâ
âçðîñëîãî îðãàíèçìà. Ó íåìàòîä è íåêîòîðûõ äðóãèõ æèâîòíûõ ïðèìåíÿòü
ïîíÿòèå «çàðîäûøåâûå ëèñòêè» íåïðàâîìåðíî, òàê êàê ó íèõ çà÷àòêè áóäó-
ùèõ îðãàíîâ îáîñîáëÿþòñÿ â âèäå îòäåëüíûõ áëàñòîìåðîâ, ìèíóÿ ñòàäèþ
ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íûõ çàðîäûøåâûõ ïëàñòîâ.

Ñåðäöåâèíó ñòâîëà ýâîëþöèîííîãî äåðåâà ïåðâè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ
îáðàçóåò ãðóïïà ñ òåëîáëàñòè÷åñêîé çàêëàäêîé ìåçîäåðìû, õîòÿ ó ÷ëåíèñ-
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òîíîãèõ òåëîáëàñòè÷íîñòü ïî÷òè óòðà÷åíà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ó îñíîâàíèÿ
ñòâîëà âòîðè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ, íàõîäÿòñÿ èãëîêîæèå è áåñ÷åðåïíûå ñ èõ
ÿðêî âûðàæåííîé ýíòîðîöåëüíîñòüþ, à ó áîëüøèíñòâà õîðäîâûõ ýíòåðî-
öåëüíîñòü çàòóøåâàíà.

Ïðåçóìïòèâíûå êàðòû çàðîäûøåé

Êàêîå ïîëîæåíèå çàéìóò ðàçëè÷íûå îáëàñòè áëàñòóëû ïîñëå çàâåðøå-
íèÿ ãàñòðóëÿöèè è êàêîâà èõ îêîí÷àòåëüíàÿ ñóäüáà?

Äëÿ âûÿñíåíèÿ ýòîãî âîïðîñà áîëüøîå çíà÷åíèå èìåëà ïðåäëîæåííàÿ
íåìåöêèì ýìáðèîëîãîì Â. Ôîãòîì (1929) ìåòîäèêà ìàðêèðîâêè ÷àñòåé çà-
ðîäûøà. Ïðè ýòîì íà ïîâåðõíîñòü áëàñòóëû íàíîñÿò ìåòêè êðàñêàìè èëè
äðóãèìè âåùåñòâàìè è, ïðîñëåæèâàÿ äâèæåíèå ìåòîê â õîäå ãàñòðóëÿöèè,
îòìå÷àþò íà ñõåìå áëàñòóëû èëè ðàííåé ãàñòðóëû ñóäüáó êàæäîé ìå÷åíîé
òî÷êè (ðèñ. 39).

Â êà÷åñòâå êðàñÿùèõ âåùåñòâ èñïîëüçóþò íåéòðàëüíûå êðàñêè —
íèëüñêèé ãîëóáîé, íåéòðàëüíûé êðàñíûé, ìåòèëåíîâûé ñèíèé è äðóãèå.

Ðèñ. 39. Ìàðêèðîâêà ÷àñòåé çàðîäûøà (ïî Ôîãòó, 1929):
À—Ã — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ çàðîäûøà àìôè-
áèé. Öèôðàìè óêàçàíî ïîëîæåíèå ó÷àñòêîâ ýìáðèîíà, îêðà-

øåííûõ ðàçíûìè èòàëüíûìè êðàñèòåëÿìè
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íèì, ìîæíî âûÿñíèòü, êàêóþ ÷àñòü ãàñòðàëüíîãî âïÿ÷èâàíèÿ âûñòèëàåò ìà-
òåðèàë áóäóùåé ìåçîäåðìû. Òàêîå âïÿ÷èâàíèå, âêëþ÷àþùåå â ñåáÿ ìàòåðè-
àë è ýíòîäåðìû, è ìåçîäåðìû, à ó õîðäîâûõ åùå è õîðäû, íàçûâàåòñÿ ïåð-
âè÷íûì êèøå÷íèêîì, òîãäà êàê ãàñòðîöåëü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîëîñòü
ïåðâè÷íîé êèøêè.

Ìåçîäåðìà âûñåëÿåòñÿ èç àðõåíòåðîíà:
� ïóòåì âûïÿ÷èâàíèÿ åãî ñòåíîê è îòøíóðîâêè âîçíèêøèõ âûïÿ÷è-

âàíèé;
� ïóòåì äåëÿìèíàöèè ñòåíêè àðõåíòåðîíà;
� ïóòåì èììèãðàöèè êëåòîê èç ñòåíêè àðõåíòåðîíà.

Ïîñëå îòäåëåíèÿ ìåçîäåðìû â ñîñòàâå ñòåíêè àðõåíòåðîíà îñòàåòñÿ óæå

÷èñòî ýíòîäåðìàëüíûé ìàòåðèàë è àðõåíòåðîí ïðåâðàùàåòñÿ â ïîëîñòü äå-

ôèíèòèâíîé êèøêè. Ïîëîñòü îòøíóðîâàâøèõñÿ ìåçîäåðìàëüíûõ êàðìà-

íîâ — ýòî öåëîì.

Ó âñåõ æèâîòíûõ, êîòîðûì ñâîéñòâåííà âòîðè÷íàÿ ïîëîñòü òåëà, íà÷àëî

öåëîìè÷åñêèì ìåøêàì äàåò ìåçîäåðìà. Ïðè ýíòåðîöåëüíîì ïðîèñõîæäå-

íèè ìåçîäåðìû öåëîìè÷åñêèå ìåøêè îáðàçóþòñÿ ïóòåì èçìåíåíèÿ è ïîñëå-

äóþùåé äèôôåðåíöèðîâêè êàðìàíîïîäîáíûõ âûïÿ÷èâàíèé àðõåíòåðîíà, à

ïðè òåëîáëàñòè÷åñêîì ñïîñîáå îáðàçîâàíèÿ — çà ñ÷åò ðàñõîæäåíèÿ ìåçî-

äåðìàëüíûõ òÿæåé. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ öåëîìè÷åñêèå ìåøêè ôîðìèðóþòñÿ

ñèììåòðè÷íî ïî áîêàì êèøå÷íèêà.
Òàêèì îáðàçîì, â õîäå ðàçâèòèÿ çàðîäûøà ôîðìèðóþòñÿ ðàçëè÷íûå ïî-

ëîñòè, èìåþùèå âàæíîå ìîðôîãåíåòè÷åñêîå èëè ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷å-
íèå. Ñíà÷àëà ïîÿâëÿåòñÿ ïîëîñòü áëàñòóëû. Çàòåì â ñâÿçè ñ ïðîöåññàìè ãàñ-
òðóëÿöèè âîçíèêàåò ãàñòðîöåëü, íàêîíåö ó ìíîãèõ æèâîòíûõ âòîðè÷íàÿ ïî-
ëîñòü òåëà — öåëîì. Ïðè îáðàçîâàíèè ãàñòðîöåëè è öåëîìà áëàñòîöåëü âñå
áîëüøå óìåíüøàåòñÿ, òàê ÷òî îò íåå îñòàþòñÿ ëèøü ùåëè â ïðîìåæóòêàõ
ìåæäó ñòåíêàìè êèøêè è öåëîìà. Ýòè ùåëè ó íåêîòîðûõ æèâîòíûõ ïðåâðà-
ùàþòñÿ â ïîëîñòè êðîâåíîñíîé ñèñòåìû. Ãàñòðîöåëü æå ñî âðåìåíåì ïðå-
âðàùàåòñÿ â ïîëîñòü ñðåäíåé êèøêè.

Ïðîöåññû ãàñòðóëÿöèè íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþò ïåðèîäó îðãà-
íîãåíåçà. Ó îäíèõ æèâîòíûõ çàêëàäûâàþòñÿ îðãàíû è ñèñòåìû îðãàíîâ,
ïðèîáðåòàþùèå ïîñòåïåííî äåôèíèòèâíîå çíà÷åíèå, ó äðóãèõ æèâîòíûõ
ôîðìèðóþòñÿ ñíà÷àëà îðãàíû, ñâîéñòâåííûå ëè÷èíêå, à çàòåì ñîâåðøàåòñÿ
ìåòàìîðôîç è ïðîèñõîäÿò ïðîöåññû ôîðìèðîâàíèÿ äåôèíèòèâíûõ îðãàíîâ
âçðîñëîãî îðãàíèçìà. Ó íåìàòîä è íåêîòîðûõ äðóãèõ æèâîòíûõ ïðèìåíÿòü
ïîíÿòèå «çàðîäûøåâûå ëèñòêè» íåïðàâîìåðíî, òàê êàê ó íèõ çà÷àòêè áóäó-
ùèõ îðãàíîâ îáîñîáëÿþòñÿ â âèäå îòäåëüíûõ áëàñòîìåðîâ, ìèíóÿ ñòàäèþ
ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íûõ çàðîäûøåâûõ ïëàñòîâ.

Ñåðäöåâèíó ñòâîëà ýâîëþöèîííîãî äåðåâà ïåðâè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ
îáðàçóåò ãðóïïà ñ òåëîáëàñòè÷åñêîé çàêëàäêîé ìåçîäåðìû, õîòÿ ó ÷ëåíèñ-
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òîíîãèõ òåëîáëàñòè÷íîñòü ïî÷òè óòðà÷åíà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ó îñíîâàíèÿ
ñòâîëà âòîðè÷íîðîòûõ æèâîòíûõ, íàõîäÿòñÿ èãëîêîæèå è áåñ÷åðåïíûå ñ èõ
ÿðêî âûðàæåííîé ýíòîðîöåëüíîñòüþ, à ó áîëüøèíñòâà õîðäîâûõ ýíòåðî-
öåëüíîñòü çàòóøåâàíà.

Ïðåçóìïòèâíûå êàðòû çàðîäûøåé

Êàêîå ïîëîæåíèå çàéìóò ðàçëè÷íûå îáëàñòè áëàñòóëû ïîñëå çàâåðøå-
íèÿ ãàñòðóëÿöèè è êàêîâà èõ îêîí÷àòåëüíàÿ ñóäüáà?

Äëÿ âûÿñíåíèÿ ýòîãî âîïðîñà áîëüøîå çíà÷åíèå èìåëà ïðåäëîæåííàÿ
íåìåöêèì ýìáðèîëîãîì Â. Ôîãòîì (1929) ìåòîäèêà ìàðêèðîâêè ÷àñòåé çà-
ðîäûøà. Ïðè ýòîì íà ïîâåðõíîñòü áëàñòóëû íàíîñÿò ìåòêè êðàñêàìè èëè
äðóãèìè âåùåñòâàìè è, ïðîñëåæèâàÿ äâèæåíèå ìåòîê â õîäå ãàñòðóëÿöèè,
îòìå÷àþò íà ñõåìå áëàñòóëû èëè ðàííåé ãàñòðóëû ñóäüáó êàæäîé ìå÷åíîé
òî÷êè (ðèñ. 39).

Â êà÷åñòâå êðàñÿùèõ âåùåñòâ èñïîëüçóþò íåéòðàëüíûå êðàñêè —
íèëüñêèé ãîëóáîé, íåéòðàëüíûé êðàñíûé, ìåòèëåíîâûé ñèíèé è äðóãèå.

Ðèñ. 39. Ìàðêèðîâêà ÷àñòåé çàðîäûøà (ïî Ôîãòó, 1929):
À—Ã — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ çàðîäûøà àìôè-
áèé. Öèôðàìè óêàçàíî ïîëîæåíèå ó÷àñòêîâ ýìáðèîíà, îêðà-

øåííûõ ðàçíûìè èòàëüíûìè êðàñèòåëÿìè
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Ñîâðåìåííûå ìåòîäû ìàðêèðîâêè ýìáðèîíàëüíûõ òêàíåé ïîçâîëÿþò
ïîëó÷àòü êàðòû ïðåçóìïòèâíûõ çà÷àòêîâ íå òîëüêî äëÿ ñòàäèè áëàñòóëû, íî
è äëÿ áîëåå ðàííèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ. Ïðè ýòîì èñïîëüçóþò èíúåêöèè â îò-
äåëüíûå áëàñòîìåðû ôëóîðåñöåíòíûõ êðàñèòåëåé, êîòîðûå çàòåì âûÿâëÿ-
þòñÿ ó ïîòîìêîâ ïðè ðàññìàòðèâàíèè ñðåçîâ â ëþìèíåñöåíòíîì ìèêðîñêî-
ïå. Òàêèì ñïîñîáîì áûëè ñîñòàâëåíû êàðòû ïðåçóìïòèâíûõ çà÷àòêîâ îðãà-
íîâ äëÿ ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé æèâîòíîãî ìèðà.

Çàðîäûøåâûå ëèñòêè è èõ ïðîèçâîäíûå

Â ðåçóëüòàòå ãàñòðóëÿöèè îáðàçóåòñÿ 3 çàðîäûøåâûõ ëèñòêà: ýêòîäåð-

ìà, ýíòîäåðìà è ìåçîäåðìà. Âíà÷àëå ñîñòàâ êàæäîãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà

îäíîðîäåí. Çàòåì çàðîäûøåâûå ëèñòêè, êîíòàêòèðóÿ è âçàèìîäåéñòâóÿ,

îáåñïå÷èâàþò òàêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ðàçëè÷íûìè êëåòî÷íûìè

ãðóïïàìè, êîòîðûå ñòèìóëèðóþò èõ ðàçâèòèå â îïðåäåëåííîì íàïðàâëåíèè.

Ýòî òàê íàçûâàåìàÿ ýìáðèîíàëüíàÿ èíäóêöèÿ — âàæíåéøåå ñëåäñòâèå âçàè-

ìîäåéñòâèÿ ìåæäó çàðîäûøåâûìè ëèñòêàìè.

Â õîäå ñëåäóþùåãî çà ãàñòðóëÿöèåé îðãàíîãåíåçà èçìåíÿþòñÿ ôîðìà,

ñòðóêòóðà, õèìè÷åñêèé ñîñòàâ êëåòîê, îáîñîáëÿþòñÿ êëåòî÷íûå ãðóïïû,

ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé çà÷àòêè áóäóùèõ îðãàíîâ. Ïîñòåïåííî ðàçâèâàåòñÿ

îïðåäåëåííàÿ ôîðìà îðãàíîâ, óñòàíàâëèâàþòñÿ ïðîñòðàíñòâåííûå è ôóíê-

öèîíàëüíûå ñâÿçè ìåæäó íèìè. Ïðîöåññû ìîðôîãåíåçà ñîïðîâîæäàþòñÿ

äèôôåðåíöèàöèåé òêàíåé è êëåòîê, à òàêæå èçáèðàòåëüíûì è íåðàâíîìåð-

íûì ðîñòîì îòäåëüíûõ îðãàíîâ è ÷àñòåé îðãàíèçìà.
Íà÷àëî îðãàíîãåíåçà íàçûâàþò ïåðèîäîì íåéðóëÿöèè, îíà îõâàòûâàåò

ïðîöåññû îò ïîÿâëåíèÿ ïåðâûõ ïðèçíàêîâ ôîðìèðîâàíèÿ íåðâíîé ïëàñòèíêè
äî çàìûêàíèÿ åå â íåðâíóþ òðóáêó. Ïàðàëëåëüíî ôîðìèðóþòñÿ õîðäà è âòî-
ðè÷íàÿ êèøêà (êèøå÷íàÿ òðóáêà), à ëåæàùàÿ ïî áîêàì îò õîðäû ìåçîäåðìà
ðàñùåïëÿåòñÿ â êðàíèîêàóäàëüíîì íàïðàâëåíèè íà ñåãìåíòèðîâàííûå ïàðíûå
ñòðóêòóðû — ñîìèòû, ò. å. ïàðàëëåëüíî ñ ïðîöåññàìè ãàñòðóëÿöèè èäåò îáðà-
çîâàíèå îñåâûõ îðãàíîâ (íåðâíàÿ òðóáêà, õîðäà, âòîðè÷íàÿ êèøêà).

Ýêòîäåðìà, ìåçîäåðìà è ýíòîäåðìà â õîäå äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ, ïðî-
äîëæàÿ âçàèìîäåéñòâèå äðóã ñ äðóãîì, ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè îïðåäå-
ëåííûõ îðãàíîâ.

Èç ýêòîäåðìû ðàçâèâàþòñÿ: ýïèäåðìèñ êîæè è åãî ïðîèçâîäíûå (âî-

ëîñû, íîãòè, ïåðüÿ, ñàëüíûå, ïîòîâûå è ìîëî÷íûå æåëåçû), êîìïîíåíòû

îðãàíîâ çðåíèÿ (õðóñòàëèê è ðîãîâèöà), ñëóõà, îáîíÿíèÿ, ýïèòåëèé ðîòîâîé

ïîëîñòè, ýìàëü çóáîâ. Âàæíåéøèìè ýêòîäåðìàëüíûìè ïðîèçâîäíûìè ÿâëÿ-

þòñÿ íåðâíàÿ òðóáêà, íåðâíûé ãðåáåíü è îáðàçóþùèåñÿ èç íèõ âñå íåðâíûå

êëåòêè. Îðãàíû ÷óâñòâ, ïåðåäàþùèå íåðâíîé ñèñòåìå èíôîðìàöèþ î çðè-

82

òåëüíûõ, çâóêîâûõ, îáîíÿòåëüíûõ è èíûõ ñòèìóëàõ, òàêæå ðàçâèâàþòñÿ èç

ýêòîäåðìàëüíûõ çàêëàäîê. Íàïðèìåð, ñåò÷àòêà ãëàçà îáðàçóåòñÿ êàê âûðîñò

ìîçãà è, ñëåäîâàòåëüíî, ÿâëÿåòñÿ ïðîèçâîäíûì íåðâíîé òðóáêè, òîãäà êàê

îáîíÿòåëüíûå êëåòêè äèôôåðåíöèðóþòñÿ ïðÿìî èç ýêòîäåðìàëüíîãî ýïèòå-

ëèÿ íîñîâîé ïîëîñòè.

Ïðîèçâîäíûìè ýíòîäåðìû ÿâëÿþòñÿ: ýïèòåëèé æåëóäêà è êèøêè,

êëåòêè ïå÷åíè, ñåêðåòîðíûå êëåòêè ïîäæåëóäî÷íîé æåëåçû, ñëþííûõ, êè-

øå÷íûõ è æåëóäî÷íûõ æåëåç. Ïåðåäíèé îòäåë ýìáðèîíàëüíîé êèøêè îáðà-

çóåò ýïèòåëèé ëåãêèõ è âîçäóõîíîñíûõ ïóòåé, à òàêæå ñåêðåòîðíûå êëåòêè

ïåðåäíåé è ñðåäíåé äîëè ãèïîôèçà, ùèòîâèäíîé è ïàðàùèòîâèäíîé æåëåç.
Èç ìåçîäåðìû ôîðìèðóþòñÿ: ñêåëåò, ñêåëåòíàÿ ìóñêóëàòóðà, ñîåäèíè-

òåëüíîòêàííàÿ îñíîâà êîæè (äåðìà), îðãàíû âûäåëèòåëüíîé è ïîëîâîé ñèñòåì,
ñåðäå÷íî-ñîñóäèñòàÿ ñèñòåìà, ëèìôàòè÷åñêàÿ ñèñòåìà, ïëåâðà, áðþøèíà è ïå-
ðèêàðä.

Èç ìåçåíõèìû, èìåþùåé ñìåøàííîå ïðîèñõîæäåíèå çà ñ÷åò êëåòîê

òðåõ çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ, ðàçâèâàþòñÿ âñå âèäû ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè,

ãëàäêàÿ ìóñêóëàòóðà, êðîâü è ëèìôà. Ìåçåíõèìà — ýòî ÷àñòü ñðåäíåãî çàðî-

äûøåâîãî ëèñòêà, ïðåäñòàâëÿþùàÿ ðûõëûé êîìïëåêñ ðàçðîçíåííûõ àìåáî-

ïîäîáíûõ êëåòîê. Ìåçîäåðìà è ìåçåíõèìà îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ïî ñâî-

åìó ïðîèñõîæäåíèþ. Ìåçåíõèìà áîëüøåé ÷àñòüþ ýêòîäåðìàëüíîãî ïðî-

èñõîæäåíèÿ, íà÷àëî æå ìåçîäåðìå äàåò ýíòîäåðìà. Ó ïîçâîíî÷íûõ, îäíàêî,

ìåçåíõèìà â ìåíüøåé ñâîåé ÷àñòè ýêòîäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, îñíîâ-

íàÿ æå ìàññà ìåçåíõèìû èìååò îáùåå ñ îñòàëüíîé ìåçîäåðìîé ïðîèñõîæäå-

íèå. Íåñìîòðÿ íà îòëè÷íîå îò ìåçîäåðìû ïðîèñõîæäåíèå, ìåçåíõèìà ìî-

æåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ÷àñòü ñðåäíåãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà.
Çà÷àòîê êîíêðåòíîãî îðãàíà ôîðìèðóåòñÿ ïåðâîíà÷àëüíî èç îïðåäåëåí-

íîãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà, íî çàòåì îðãàí óñëîæíÿåòñÿ, è â èòîãå â åãî îá-
ðàçîâàíèè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå äâà èëè òðè çàðîäûøåâûõ ëèñòêà.

Ïåðèîäèçàöèÿ ãàñòðóëÿöèè

Äëÿ óäîáñòâà ðàññìîòðåíèÿ õîäà ãàñòðóëÿöèè è åå ðåçóëüòàòîâ ó õîðäî-
âûõ âåñü ïðîöåññ óñëîâíî ðàçäåëåí íà 2 ýòàïà: ðàííèé è ïîçäíèé.

Â òå÷åíèå ðàííåé ãàñòðóëÿöèè ïåðâîíà÷àëüíî åäèíûé ïëàñò êëåòîê
áëàñòóëû, ðåîðãàíèçóÿñü ëþáûì èç ïðèâåäåííûõ âûøå ñïîñîáîâ, îáðàçóåò
äâà ñëîÿ: íàðóæíûé ñëîé êëåòîê — ýïèáëàñò (ó íèçøèõ õîðäîâûõ ýòî ýêòî-
äåðìà) è âíóòðåííèé — ãèïîáëàñò (ó íèçøèõ õîðäîâûõ ýòî ýíòîäåðìà). Òà-
êèì îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå ðàííåé ãàñòðóëÿöèè ôîðìèðóåòñÿ äâóõñëîéíûé
çàðîäûø è áëàñòîïîð, à ó ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö êðîìå ýòîãî åùå è íåêîòî-
ðûå âíåçàðîäûøåâûå îðãàíû.
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Ñîâðåìåííûå ìåòîäû ìàðêèðîâêè ýìáðèîíàëüíûõ òêàíåé ïîçâîëÿþò
ïîëó÷àòü êàðòû ïðåçóìïòèâíûõ çà÷àòêîâ íå òîëüêî äëÿ ñòàäèè áëàñòóëû, íî
è äëÿ áîëåå ðàííèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ. Ïðè ýòîì èñïîëüçóþò èíúåêöèè â îò-
äåëüíûå áëàñòîìåðû ôëóîðåñöåíòíûõ êðàñèòåëåé, êîòîðûå çàòåì âûÿâëÿ-
þòñÿ ó ïîòîìêîâ ïðè ðàññìàòðèâàíèè ñðåçîâ â ëþìèíåñöåíòíîì ìèêðîñêî-
ïå. Òàêèì ñïîñîáîì áûëè ñîñòàâëåíû êàðòû ïðåçóìïòèâíûõ çà÷àòêîâ îðãà-
íîâ äëÿ ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé æèâîòíîãî ìèðà.

Çàðîäûøåâûå ëèñòêè è èõ ïðîèçâîäíûå

Â ðåçóëüòàòå ãàñòðóëÿöèè îáðàçóåòñÿ 3 çàðîäûøåâûõ ëèñòêà: ýêòîäåð-

ìà, ýíòîäåðìà è ìåçîäåðìà. Âíà÷àëå ñîñòàâ êàæäîãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà

îäíîðîäåí. Çàòåì çàðîäûøåâûå ëèñòêè, êîíòàêòèðóÿ è âçàèìîäåéñòâóÿ,

îáåñïå÷èâàþò òàêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ðàçëè÷íûìè êëåòî÷íûìè

ãðóïïàìè, êîòîðûå ñòèìóëèðóþò èõ ðàçâèòèå â îïðåäåëåííîì íàïðàâëåíèè.

Ýòî òàê íàçûâàåìàÿ ýìáðèîíàëüíàÿ èíäóêöèÿ — âàæíåéøåå ñëåäñòâèå âçàè-

ìîäåéñòâèÿ ìåæäó çàðîäûøåâûìè ëèñòêàìè.

Â õîäå ñëåäóþùåãî çà ãàñòðóëÿöèåé îðãàíîãåíåçà èçìåíÿþòñÿ ôîðìà,

ñòðóêòóðà, õèìè÷åñêèé ñîñòàâ êëåòîê, îáîñîáëÿþòñÿ êëåòî÷íûå ãðóïïû,

ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé çà÷àòêè áóäóùèõ îðãàíîâ. Ïîñòåïåííî ðàçâèâàåòñÿ

îïðåäåëåííàÿ ôîðìà îðãàíîâ, óñòàíàâëèâàþòñÿ ïðîñòðàíñòâåííûå è ôóíê-

öèîíàëüíûå ñâÿçè ìåæäó íèìè. Ïðîöåññû ìîðôîãåíåçà ñîïðîâîæäàþòñÿ

äèôôåðåíöèàöèåé òêàíåé è êëåòîê, à òàêæå èçáèðàòåëüíûì è íåðàâíîìåð-

íûì ðîñòîì îòäåëüíûõ îðãàíîâ è ÷àñòåé îðãàíèçìà.
Íà÷àëî îðãàíîãåíåçà íàçûâàþò ïåðèîäîì íåéðóëÿöèè, îíà îõâàòûâàåò

ïðîöåññû îò ïîÿâëåíèÿ ïåðâûõ ïðèçíàêîâ ôîðìèðîâàíèÿ íåðâíîé ïëàñòèíêè
äî çàìûêàíèÿ åå â íåðâíóþ òðóáêó. Ïàðàëëåëüíî ôîðìèðóþòñÿ õîðäà è âòî-
ðè÷íàÿ êèøêà (êèøå÷íàÿ òðóáêà), à ëåæàùàÿ ïî áîêàì îò õîðäû ìåçîäåðìà
ðàñùåïëÿåòñÿ â êðàíèîêàóäàëüíîì íàïðàâëåíèè íà ñåãìåíòèðîâàííûå ïàðíûå
ñòðóêòóðû — ñîìèòû, ò. å. ïàðàëëåëüíî ñ ïðîöåññàìè ãàñòðóëÿöèè èäåò îáðà-
çîâàíèå îñåâûõ îðãàíîâ (íåðâíàÿ òðóáêà, õîðäà, âòîðè÷íàÿ êèøêà).

Ýêòîäåðìà, ìåçîäåðìà è ýíòîäåðìà â õîäå äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ, ïðî-
äîëæàÿ âçàèìîäåéñòâèå äðóã ñ äðóãîì, ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè îïðåäå-
ëåííûõ îðãàíîâ.

Èç ýêòîäåðìû ðàçâèâàþòñÿ: ýïèäåðìèñ êîæè è åãî ïðîèçâîäíûå (âî-

ëîñû, íîãòè, ïåðüÿ, ñàëüíûå, ïîòîâûå è ìîëî÷íûå æåëåçû), êîìïîíåíòû

îðãàíîâ çðåíèÿ (õðóñòàëèê è ðîãîâèöà), ñëóõà, îáîíÿíèÿ, ýïèòåëèé ðîòîâîé

ïîëîñòè, ýìàëü çóáîâ. Âàæíåéøèìè ýêòîäåðìàëüíûìè ïðîèçâîäíûìè ÿâëÿ-

þòñÿ íåðâíàÿ òðóáêà, íåðâíûé ãðåáåíü è îáðàçóþùèåñÿ èç íèõ âñå íåðâíûå

êëåòêè. Îðãàíû ÷óâñòâ, ïåðåäàþùèå íåðâíîé ñèñòåìå èíôîðìàöèþ î çðè-
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òåëüíûõ, çâóêîâûõ, îáîíÿòåëüíûõ è èíûõ ñòèìóëàõ, òàêæå ðàçâèâàþòñÿ èç

ýêòîäåðìàëüíûõ çàêëàäîê. Íàïðèìåð, ñåò÷àòêà ãëàçà îáðàçóåòñÿ êàê âûðîñò

ìîçãà è, ñëåäîâàòåëüíî, ÿâëÿåòñÿ ïðîèçâîäíûì íåðâíîé òðóáêè, òîãäà êàê

îáîíÿòåëüíûå êëåòêè äèôôåðåíöèðóþòñÿ ïðÿìî èç ýêòîäåðìàëüíîãî ýïèòå-

ëèÿ íîñîâîé ïîëîñòè.

Ïðîèçâîäíûìè ýíòîäåðìû ÿâëÿþòñÿ: ýïèòåëèé æåëóäêà è êèøêè,

êëåòêè ïå÷åíè, ñåêðåòîðíûå êëåòêè ïîäæåëóäî÷íîé æåëåçû, ñëþííûõ, êè-

øå÷íûõ è æåëóäî÷íûõ æåëåç. Ïåðåäíèé îòäåë ýìáðèîíàëüíîé êèøêè îáðà-

çóåò ýïèòåëèé ëåãêèõ è âîçäóõîíîñíûõ ïóòåé, à òàêæå ñåêðåòîðíûå êëåòêè

ïåðåäíåé è ñðåäíåé äîëè ãèïîôèçà, ùèòîâèäíîé è ïàðàùèòîâèäíîé æåëåç.
Èç ìåçîäåðìû ôîðìèðóþòñÿ: ñêåëåò, ñêåëåòíàÿ ìóñêóëàòóðà, ñîåäèíè-

òåëüíîòêàííàÿ îñíîâà êîæè (äåðìà), îðãàíû âûäåëèòåëüíîé è ïîëîâîé ñèñòåì,
ñåðäå÷íî-ñîñóäèñòàÿ ñèñòåìà, ëèìôàòè÷åñêàÿ ñèñòåìà, ïëåâðà, áðþøèíà è ïå-
ðèêàðä.

Èç ìåçåíõèìû, èìåþùåé ñìåøàííîå ïðîèñõîæäåíèå çà ñ÷åò êëåòîê

òðåõ çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ, ðàçâèâàþòñÿ âñå âèäû ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè,

ãëàäêàÿ ìóñêóëàòóðà, êðîâü è ëèìôà. Ìåçåíõèìà — ýòî ÷àñòü ñðåäíåãî çàðî-

äûøåâîãî ëèñòêà, ïðåäñòàâëÿþùàÿ ðûõëûé êîìïëåêñ ðàçðîçíåííûõ àìåáî-

ïîäîáíûõ êëåòîê. Ìåçîäåðìà è ìåçåíõèìà îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ïî ñâî-

åìó ïðîèñõîæäåíèþ. Ìåçåíõèìà áîëüøåé ÷àñòüþ ýêòîäåðìàëüíîãî ïðî-

èñõîæäåíèÿ, íà÷àëî æå ìåçîäåðìå äàåò ýíòîäåðìà. Ó ïîçâîíî÷íûõ, îäíàêî,

ìåçåíõèìà â ìåíüøåé ñâîåé ÷àñòè ýêòîäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, îñíîâ-

íàÿ æå ìàññà ìåçåíõèìû èìååò îáùåå ñ îñòàëüíîé ìåçîäåðìîé ïðîèñõîæäå-

íèå. Íåñìîòðÿ íà îòëè÷íîå îò ìåçîäåðìû ïðîèñõîæäåíèå, ìåçåíõèìà ìî-

æåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ÷àñòü ñðåäíåãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà.
Çà÷àòîê êîíêðåòíîãî îðãàíà ôîðìèðóåòñÿ ïåðâîíà÷àëüíî èç îïðåäåëåí-

íîãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà, íî çàòåì îðãàí óñëîæíÿåòñÿ, è â èòîãå â åãî îá-
ðàçîâàíèè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå äâà èëè òðè çàðîäûøåâûõ ëèñòêà.

Ïåðèîäèçàöèÿ ãàñòðóëÿöèè

Äëÿ óäîáñòâà ðàññìîòðåíèÿ õîäà ãàñòðóëÿöèè è åå ðåçóëüòàòîâ ó õîðäî-
âûõ âåñü ïðîöåññ óñëîâíî ðàçäåëåí íà 2 ýòàïà: ðàííèé è ïîçäíèé.

Â òå÷åíèå ðàííåé ãàñòðóëÿöèè ïåðâîíà÷àëüíî åäèíûé ïëàñò êëåòîê
áëàñòóëû, ðåîðãàíèçóÿñü ëþáûì èç ïðèâåäåííûõ âûøå ñïîñîáîâ, îáðàçóåò
äâà ñëîÿ: íàðóæíûé ñëîé êëåòîê — ýïèáëàñò (ó íèçøèõ õîðäîâûõ ýòî ýêòî-
äåðìà) è âíóòðåííèé — ãèïîáëàñò (ó íèçøèõ õîðäîâûõ ýòî ýíòîäåðìà). Òà-
êèì îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå ðàííåé ãàñòðóëÿöèè ôîðìèðóåòñÿ äâóõñëîéíûé
çàðîäûø è áëàñòîïîð, à ó ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö êðîìå ýòîãî åùå è íåêîòî-
ðûå âíåçàðîäûøåâûå îðãàíû.
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Â õîäå ïîçäíåé ãàñòðóëÿöèè îáðàçóåòñÿ ìåçîäåðìà è êîìïëåêñ îñåâûõ
îðãàíîâ, à òàêæå âíåçàðîäûøåâûå îðãàíû. Ïîñëå ïîÿâëåíèÿ ìåçîäåðìû è
îïðåäåëåííûõ ïðåîáðàçîâàíèé ñëîè ýïè- è ãèïîáëàñòà íàçûâàþòñÿ ñîîòâåò-
ñòâåííî ýêòî- è ýíòîäåðìîé.

Ôîðìèðîâàíèå îñåâûõ îðãàíîâ

Îñåâûå îðãàíû — ýòî õîðäà, íåðâíàÿ è êèøå÷íàÿ òðóáêè. Íåçàâèñèìî
îò âèäà æèâîòíîãî, òå êëåòêè, êîòîðûå ìèãðèðóþò ÷åðåç îáëàñòü äîðñàëü-
íîé ãóáû áëàñòîïîðà, â äàëüíåéøåì ïðåîáðàçóþòñÿ â õîðäó, à ÷åðåç îáëàñòü
ëàòåðàëüíûõ (áîêîâûõ) ãóá áëàñòîïîðà — â òðåòèé çàðîäûøåâûé ëèñòîê —
ìåçîäåðìó. Ó âûñøèõ õîðäîâûõ æèâîòíûõ (ïòèöû è ìëåêîïèòàþùèå)
âñëåäñòâèå èììèãðàöèè êëåòîê çàðîäûøåâîãî ùèòêà áëàñòîïîð â õîäå ãàñò-
ðóëÿöèè íå ôîðìèðóåòñÿ. Êëåòêè, ìèãðèðîâàâøèå ÷åðåç äîðñàëüíóþ ãóáó
áëàñòîïîðà, ôîðìèðóþò õîðäó — ïëîòíûé êëåòî÷íûé òÿæ, ðàñïîëîæåííûé
ïî ñðåäíåé ëèíèè çàðîäûøà ìåæäó ýêòî- è ýíòîäåðìîé. Ïîä åå âëèÿíèåì â
íàðóæíîì çàðîäûøåâîì ëèñòêå íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ íåðâíàÿ òðóáêà è
òîëüêî â ïîñëåäíþþ î÷åðåäü ýíòîäåðìà îáðàçóåò êèøå÷íóþ òðóáêó.

Ôîðìèðîâàíèå íåðâíîé òðóáêè íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàíî ñ íåéðóëÿöè-
åé — çàêëàäêîé öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû. Íåéðóëÿöèÿ — î÷åíü âàæíûé
è èíòåðåñíûé ïåðèîä â ðàçâèòèè çàðîäûøà íå òîëüêî ïîòîìó, ÷òî ïðîèñõîäèò
çàêëàäêà ñëîæíåéøåé ñèñòåìû, íî è âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî ïðè ôîðìèðîâàíèè
íåðâíîé òðóáêè îòìå÷àåòñÿ òåñíåéøåå âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó ïðèëåãàþùèìè
äðóã ê äðóãó ñòðóêòóðàìè: ýêòîäåðìîé, õîðäîé è ìåçîäåðìîé.

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî îäíî èç ãëàâíûõ ïîñëåäñòâèé ìîðôîãåíåòè-
÷åñêèõ ïåðåìåùåíèé ñîñòîèò â òîì, ÷òî ãðóïïû êëåòîê, êîòîðûå ïðåæäå
ìîãëè áûòü çíà÷èòåëüíî óäàëåíû äðóã îò äðóãà, íàñòîëüêî ñáëèæàþòñÿ, ÷òî
ìåæäó íèìè ñòàíîâÿòñÿ âîçìîæíûìè âçàèìîäåéñòâèÿ, êîòîðûå íîñÿò íà-
çâàíèå èíäóêöèîííûõ. Íåéðóëÿöèÿ, â ÷àñòíîñòè ôîðìèðîâàíèå íåðâíîé
òðóáêè, ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì òàêèõ èíäóêöèîííûõ âîçäåéñòâèé.

Íà óêàçàííîì ýòàïå ðàçâèòèÿ ó æèâîòíûõ ðåàëèçóåòñÿ îáùèé ïëàí ñòðî-
åíèÿ îðãàíèçìà è òîëüêî çàòåì íà÷èíàåòñÿ îêîí÷àòåëüíàÿ äèôôåðåíöèðîâ-
êà òêàíåé, îðãàíîâ è ñèñòåì.

Ïðè÷èíû è ìåõàíèçìû ãàñòðóëÿöèè

Â îñíîâå ïåðåìåùåíèÿ êëåòî÷íûõ ïëàñòîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ïðîöåññ
ãàñòðóëÿöèè, ëåæàò ðàçëè÷íûå ìîðôîãåíåòè÷åñêèå äâèæåíèÿ è ïðîöåññû.

Óâåëè÷åíèå ÷èñëà êëåòîê ïîñðåäñòâîì äåëåíèé. Îñîáåííî àêòóàëü-
íî ïðè ýïèáîëèè, êîãäà îáåñïå÷èâàåòñÿ íèçêèé òåìï äåëåíèÿ íà âåãåòàòèâ-
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íîì ïîëþñå è âûñîêàÿ ñêîðîñòü äðîáëåíèÿ íà àíèìàëüíîì ïîëþñå. Ïðè èí-
âàãèíàöèè òàêæå îòìå÷àåòñÿ ëîêàëüíîå óñèëåíèå ìèòîòè÷åñêîé àêòèâíîñòè
â îáëàñòè áëàñòîïîðà.

Ðàñòÿæåíèå ïîâåðõíîñòíûõ êëåòîê ýêòîäåðìû. Ïåðåñòðîéêà ìíî-
ãîñëîéíîé ñòåíêè êðûøè áëàñòóëû ïðèâîäèò ê íà÷àëó ýïèáîëèè (ðèñ. 40).

Ðèñ. 40. Èíòåðêàëÿöèÿ íåñêîëüêèõ ãëóáîêèõ ñëîåâ êëåòîê
(Á, Â ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À — ñõåìà ïðîöåññà; Á — ñòðîåíèå êðûøè áëàñòóëû ëÿãóøêè
íà ñòàäèè ñðåäíåé áëàñòóëû; Â — òîæå íà ñòàäèè ïîçäíåé ãàñòðóëû

Â õîäå ðåàðàíæèðîâêè êëåòêè íàðóæíîãî ðÿäà óïëîùàþòñÿ, ñòåíêà
áëàñòóëû ñòàíîâèòñÿ òîíüøå, à êëåòî÷íûé ïëàñò ñìåùàåòñÿ â ñòîðîíó ôîð-
ìèðóþùåãîñÿ áëàñòîïîðà.

Êîíâåðãåíöèÿ êëåòîê êðàåâîé çîíû áëàñòóëû. Íàáëþäàåòñÿ â õîäå
ãàñòðóëÿöèè ó àìôèáèé (ðèñ. 41).

Ðèñ. 41. Êîíâåðãåíòíîå ðàñòÿæåíèå (ñõåìà)

Ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñõîæäåíèå ê öåíòðó è óäëèíåíèå èíâîëþèðóþùåãî
ó÷àñòêà áëàñòóëû, ðàñïîëîæåííîãî íåïîñðåäñòâåííî íàä îáëàñòüþ áëàñòî-
ïîðà. Â ðåçóëüòàòå ñòÿãèâàíèÿ êëåòîê â áîëåå óçêóþ ïîëîñêó ïðîèñõîäèò åå
ðàñòÿæåíèå â ïåðåäíåì íàïðàâëåíèè.

Ïîëÿðèçàöèÿ êëåòîê. Ëþáîå àêòèâíîå èçìåíåíèå ôîðìû ýïèòåëèàëü-

íîãî ïëàñòà â ïåðèîä ãàñòðóëÿöèè è íåéðóëÿöèè íà÷èíàåòñÿ ñ òîãî, ÷òî åãî
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Â õîäå ïîçäíåé ãàñòðóëÿöèè îáðàçóåòñÿ ìåçîäåðìà è êîìïëåêñ îñåâûõ
îðãàíîâ, à òàêæå âíåçàðîäûøåâûå îðãàíû. Ïîñëå ïîÿâëåíèÿ ìåçîäåðìû è
îïðåäåëåííûõ ïðåîáðàçîâàíèé ñëîè ýïè- è ãèïîáëàñòà íàçûâàþòñÿ ñîîòâåò-
ñòâåííî ýêòî- è ýíòîäåðìîé.

Ôîðìèðîâàíèå îñåâûõ îðãàíîâ

Îñåâûå îðãàíû — ýòî õîðäà, íåðâíàÿ è êèøå÷íàÿ òðóáêè. Íåçàâèñèìî
îò âèäà æèâîòíîãî, òå êëåòêè, êîòîðûå ìèãðèðóþò ÷åðåç îáëàñòü äîðñàëü-
íîé ãóáû áëàñòîïîðà, â äàëüíåéøåì ïðåîáðàçóþòñÿ â õîðäó, à ÷åðåç îáëàñòü
ëàòåðàëüíûõ (áîêîâûõ) ãóá áëàñòîïîðà — â òðåòèé çàðîäûøåâûé ëèñòîê —
ìåçîäåðìó. Ó âûñøèõ õîðäîâûõ æèâîòíûõ (ïòèöû è ìëåêîïèòàþùèå)
âñëåäñòâèå èììèãðàöèè êëåòîê çàðîäûøåâîãî ùèòêà áëàñòîïîð â õîäå ãàñò-
ðóëÿöèè íå ôîðìèðóåòñÿ. Êëåòêè, ìèãðèðîâàâøèå ÷åðåç äîðñàëüíóþ ãóáó
áëàñòîïîðà, ôîðìèðóþò õîðäó — ïëîòíûé êëåòî÷íûé òÿæ, ðàñïîëîæåííûé
ïî ñðåäíåé ëèíèè çàðîäûøà ìåæäó ýêòî- è ýíòîäåðìîé. Ïîä åå âëèÿíèåì â
íàðóæíîì çàðîäûøåâîì ëèñòêå íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ íåðâíàÿ òðóáêà è
òîëüêî â ïîñëåäíþþ î÷åðåäü ýíòîäåðìà îáðàçóåò êèøå÷íóþ òðóáêó.

Ôîðìèðîâàíèå íåðâíîé òðóáêè íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàíî ñ íåéðóëÿöè-
åé — çàêëàäêîé öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû. Íåéðóëÿöèÿ — î÷åíü âàæíûé
è èíòåðåñíûé ïåðèîä â ðàçâèòèè çàðîäûøà íå òîëüêî ïîòîìó, ÷òî ïðîèñõîäèò
çàêëàäêà ñëîæíåéøåé ñèñòåìû, íî è âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî ïðè ôîðìèðîâàíèè
íåðâíîé òðóáêè îòìå÷àåòñÿ òåñíåéøåå âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó ïðèëåãàþùèìè
äðóã ê äðóãó ñòðóêòóðàìè: ýêòîäåðìîé, õîðäîé è ìåçîäåðìîé.

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî îäíî èç ãëàâíûõ ïîñëåäñòâèé ìîðôîãåíåòè-
÷åñêèõ ïåðåìåùåíèé ñîñòîèò â òîì, ÷òî ãðóïïû êëåòîê, êîòîðûå ïðåæäå
ìîãëè áûòü çíà÷èòåëüíî óäàëåíû äðóã îò äðóãà, íàñòîëüêî ñáëèæàþòñÿ, ÷òî
ìåæäó íèìè ñòàíîâÿòñÿ âîçìîæíûìè âçàèìîäåéñòâèÿ, êîòîðûå íîñÿò íà-
çâàíèå èíäóêöèîííûõ. Íåéðóëÿöèÿ, â ÷àñòíîñòè ôîðìèðîâàíèå íåðâíîé
òðóáêè, ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì òàêèõ èíäóêöèîííûõ âîçäåéñòâèé.

Íà óêàçàííîì ýòàïå ðàçâèòèÿ ó æèâîòíûõ ðåàëèçóåòñÿ îáùèé ïëàí ñòðî-
åíèÿ îðãàíèçìà è òîëüêî çàòåì íà÷èíàåòñÿ îêîí÷àòåëüíàÿ äèôôåðåíöèðîâ-
êà òêàíåé, îðãàíîâ è ñèñòåì.

Ïðè÷èíû è ìåõàíèçìû ãàñòðóëÿöèè

Â îñíîâå ïåðåìåùåíèÿ êëåòî÷íûõ ïëàñòîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ïðîöåññ
ãàñòðóëÿöèè, ëåæàò ðàçëè÷íûå ìîðôîãåíåòè÷åñêèå äâèæåíèÿ è ïðîöåññû.

Óâåëè÷åíèå ÷èñëà êëåòîê ïîñðåäñòâîì äåëåíèé. Îñîáåííî àêòóàëü-
íî ïðè ýïèáîëèè, êîãäà îáåñïå÷èâàåòñÿ íèçêèé òåìï äåëåíèÿ íà âåãåòàòèâ-
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íîì ïîëþñå è âûñîêàÿ ñêîðîñòü äðîáëåíèÿ íà àíèìàëüíîì ïîëþñå. Ïðè èí-
âàãèíàöèè òàêæå îòìå÷àåòñÿ ëîêàëüíîå óñèëåíèå ìèòîòè÷åñêîé àêòèâíîñòè
â îáëàñòè áëàñòîïîðà.

Ðàñòÿæåíèå ïîâåðõíîñòíûõ êëåòîê ýêòîäåðìû. Ïåðåñòðîéêà ìíî-
ãîñëîéíîé ñòåíêè êðûøè áëàñòóëû ïðèâîäèò ê íà÷àëó ýïèáîëèè (ðèñ. 40).

Ðèñ. 40. Èíòåðêàëÿöèÿ íåñêîëüêèõ ãëóáîêèõ ñëîåâ êëåòîê
(Á, Â ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À — ñõåìà ïðîöåññà; Á — ñòðîåíèå êðûøè áëàñòóëû ëÿãóøêè
íà ñòàäèè ñðåäíåé áëàñòóëû; Â — òîæå íà ñòàäèè ïîçäíåé ãàñòðóëû

Â õîäå ðåàðàíæèðîâêè êëåòêè íàðóæíîãî ðÿäà óïëîùàþòñÿ, ñòåíêà
áëàñòóëû ñòàíîâèòñÿ òîíüøå, à êëåòî÷íûé ïëàñò ñìåùàåòñÿ â ñòîðîíó ôîð-
ìèðóþùåãîñÿ áëàñòîïîðà.

Êîíâåðãåíöèÿ êëåòîê êðàåâîé çîíû áëàñòóëû. Íàáëþäàåòñÿ â õîäå
ãàñòðóëÿöèè ó àìôèáèé (ðèñ. 41).

Ðèñ. 41. Êîíâåðãåíòíîå ðàñòÿæåíèå (ñõåìà)

Ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñõîæäåíèå ê öåíòðó è óäëèíåíèå èíâîëþèðóþùåãî
ó÷àñòêà áëàñòóëû, ðàñïîëîæåííîãî íåïîñðåäñòâåííî íàä îáëàñòüþ áëàñòî-
ïîðà. Â ðåçóëüòàòå ñòÿãèâàíèÿ êëåòîê â áîëåå óçêóþ ïîëîñêó ïðîèñõîäèò åå
ðàñòÿæåíèå â ïåðåäíåì íàïðàâëåíèè.

Ïîëÿðèçàöèÿ êëåòîê. Ëþáîå àêòèâíîå èçìåíåíèå ôîðìû ýïèòåëèàëü-

íîãî ïëàñòà â ïåðèîä ãàñòðóëÿöèè è íåéðóëÿöèè íà÷èíàåòñÿ ñ òîãî, ÷òî åãî
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êëåòêè ïîëÿðèçóþòñÿ, ò. å. âûòÿãèâàþòñÿ â ïåðïåíäèêóëÿðíîì èëè êîñîì

íàïðàâëåíèè ïî îòíîøåíèþ ê ïîâåðõíîñòè ïëàñòà. Ïîëÿðèçàöèÿ êëåòîê îñ-

íîâàíà íà ñëîæíûõ ïåðåñòðîéêàõ öèòîñêåëåòà è êëåòî÷íîé ìåìáðàíû:

ñáîðêå ìèêðîòðóáî÷åê è ìèêðîôèëàìåíòîâ è èõ îðèåíòàöèè ïî äëèííîé

îñè ïîëÿðèçóþùåéñÿ êëåòêè, à òàêæå äâèæåíèÿìè òàê íàçûâàåìûõ èíòå-

ãðàëüíûõ áåëêîâ. Â ðåçóëüòàòå ýòèõ äâèæåíèé ïðîèñõîäèò ïåðåðàñïðåäåëå-

íèå èîííûõ êàíàëîâ è íàñîñîâ â ïëàçìàëåììå. Ïåðâûå êîíöåíòðèðóþòñÿ íà

âíåøíåé ñòîðîíå êëåòêè, à âòîðûå íà áîêîâûõ è áàçàëüíûõ ñòîðîíàõ. Ïîëÿ-

ðèçàöèÿ îáóñëîâëèâàåò ïðîòåêàíèå â êëåòêàõ íàïðàâëåííîãî ýíäî- è ýêçî-

öèòîçà.

Ïîëÿðèçàöèÿ çàòðàãèâàåò íå îäíó êëåòêó, à öåëûé êëåòî÷íûé ïëàñò, ò. å.

ïîëÿðèçàöèÿ îäíîé êëåòêè ïîáóæäàåò ñîñåäíþþ ê òàêîìó æå ïðåâðàùåíèþ.

Ýòîò ïðîöåññ îñóùåñòâëÿåòñÿ ëèøü ïðè íàëè÷èè êëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ è ïî-

ýòîìó íîñèò íàçâàíèå êîíòàêòíîé êëåòî÷íîé ïîëÿðèçàöèè.

Êëåòêè íå ìîãóò îñòàâàòüñÿ â ñîñòîÿíèè ïîëÿðèçàöèè íåîãðàíè÷åííî

äîëãî. ×åðåç îïðåäåëåííîå âðåìÿ ïðîèñõîäèò äåôîðìàöèÿ ïîëÿðèçîâàííîé

êëåòêè, êîòîðàÿ óìåíüøàåò îòíîøåíèå åå ïîâåðõíîñòè ê îáúåìó (ñîêðàùå-

íèå). Ýòîò ïðîöåññ îñóùåñòâëÿåòñÿ ñîêðàòèòåëüíûì àïïàðàòîì êëåòêè —

ìèêðîôèëàìåíòàìè. Â õîäå ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñîêðàùåíèé ïëàñò èçãèáàåò-

ñÿ, ïðîèñõîäèò ýëåìåíòàðíîå ìîðôîãåíåòè÷åñêîå ïåðåìåùåíèå.

Ïðîöåññû, ïîäîáíûå êîíòàêòíîé êëåòî÷íîé ïîëÿðèçàöèè, ðàñïðîñòðà-

íÿþòñÿ íå òîëüêî âäîëü ïëàñòà êëåòîê, íî è â ãëóáü êëåòî÷íûõ ìàññ, ÷òî îñî-

áåííî õàðàêòåðíî äëÿ áåñõâîñòûõ àìôèáèé.

Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàþò óñòîé÷èâûå òðåõìåðíûå ïîëÿ êëåòî÷íûõ íàòÿ-

æåíèé. Åñëè èõ äåôîðìèðîâàòü èëè ðàçðóøèòü, ìîðôîãåíåç ðàçóïîðÿäî÷è-

âàåòñÿ, à êëåòêè íà÷èíàþò âåñòè ñåáÿ õàîòè÷íî. Ïðè ýòîì ñòîèëî õîòÿ áû íà

êîðîòêîå âðåìÿ âåðíóòü íàòÿæåíèå, êàê ìîðôîãåíåç ñíîâà âîçâðàùàåòñÿ ê

íîðìå. Íåïîñðåäñòâåííàÿ ôóíêöèÿ òðåõìåðíîãî êëåòî÷íîãî íàòÿæåíèÿ ñî-

òîèò â ñòèìóëÿöèè ñáîðêè ïó÷êîâ ìèêðîôèëàìåíòîâ è àññîöèèðîâàííûõ ñ

íèìè êëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ. Ñáîðêà ýòèõ ñòðóêòóð — íåïðåìåííîå óñëîâèå

èíòåãðèðîâàííîãî ìîðôîãåíåçà.

Ñîêðàùåíèå ïîëÿðèçîâàííûõ êëåòîê. Â ðåçóëüòàòå ñîêðàùåíèÿ àïè-

êàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ïîëÿðèçîâàííûõ êëåòîê ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå ôîð-

ìû âñåãî êëåòî÷íîãî ïëàñòà, îáðàçîâàííîãî èìè (ðèñ. 42). Ïîäîáíûå ñîêðà-

ùåíèÿ êëåòîê íåéðîýêòîäåðìû èãðàþò âàæíóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè íåðâ-

íîé òðóáêè. Â äàííîì ñëó÷àå äâèæóùåé ñèëîé ÿâëÿåòñÿ ñîêðàùåíèå êîëüöà

àêòèíîâûõ ìèêðîôèëàìåíòîâ, îêðóæàþùèõ àïèêàëüíûå êðàÿ êëåòîê è ñâÿ-

çàííûõ ñ ìåìáðàíîé êëåòêè ïîñðåäñòâîì èíòåãðàëüíîãî áåëêà ñïåêòðèíà.

Îáðàçîâàíèå êîëáîâèäíûõ êëåòîê. Â õîäå ïîëÿðèçàöèè ôîðìèðóþò-

ñÿ òàê íàçûâàåìûå êîëáîâèäíûå êëåòêè (ðèñ. 43). Îñíîâíàÿ ÷àñòü òåëà êàæ-
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äîé êëåòêè ñìåùåíà âíóòðü çàðîäûøà, ñîõðàíÿÿ êîíòàêò ñ ïîâåðõíîñòüþ

ïîñðåäñòâîì óçêîãî öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî òÿæà. Îíè ñïîñîáíû ñîêðàùàòü-

ñÿ, àêòèâíî ïåðåìåùàòüñÿ âíóòðü è òÿíóòü çà ñîáîé îñòàëüíûå êëåòêè ïëàñ-

òà. Â ðåçóëüòàòå íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ è ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàòüñÿ ïî-

ëîñòü àðõåíòåðîíà.

Òåì íå ìåíåå îêàçàëîñü, ÷òî ïîñëå òîãî, êàê ñôîðìèðîâàëèñü êîëáîâèä-

íûå êëåòêè, îíè íå èìåþò îñîáîãî îòíîøåíèÿ ê óâåëè÷åíèþ ðàçìåðîâ ãàñ-

òðîöåëÿ. ×àñòè÷íîå èëè ïîëíîå óäàëåíèå ýòèõ êëåòîê íå ïðåäîòâðàùàåò èí-

âîëþöèþ ïðèëåæàùèõ ê íèì êëåòîê â áëàñòîïîð.

Ãëàâíûì ôàêòîðîì äâèæåíèÿ êëåòîê âíóòðü çàðîäûøà ÿâëÿåòñÿ èíâî-

ëþöèÿ ãëóáîêèõ êëåòîê êðàåâîé çîíû áëàñòóëû. Ýòè êëåòêè ââîðà÷èâàþòñÿ

âíóòðü è ìèãðèðóþò ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó ïî âíóòðåííèì ïîâåðõíîñòÿì

åùå íåèíâîëþèðîâàâøèõ ãëóáîêèõ êëåòîê (ðèñ. 44).

Óäàëåíèå ëèäèðóþùèõ ãëóáîêèõ êëåòîê êðàåâîé çîíû îñòàíàâëèâàåò

ôîðìèðîâàíèå àðõåíòåðîíà. Òàêèì îáðàçîì, êîëáîâèäíûå êëåòêè îòâåò-

ñòâåííû ëèøü çà îáðàçîâàíèå íà÷àëüíîãî óãëóáëåíèÿ áëàñòîïîðà, à äâèæó-

ùàÿ ñèëà èíâîëþöèè çàêëþ÷åíà â ãëóáîêîì ñëîå êðàåâûõ êëåòîê.
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Ðèñ. 42. Ñâîðà÷èâàíèå ïëàñòà êëåòîê (ñõåìà):
À, Á — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ïðîöåññà

Ðèñ. 43. Êîëáîâèäíûå êëåòêè (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — áîêàëîâèäíûå êëåòêè (òîíêàÿ ñâåòëàÿ ñòðåëêà) äî íà÷àëà èíâàãèíà-
öèè ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ (òåìíàÿ ñòðåëêà) âíóòðü ãëóáîêèõ ñëîåâ (òîëñòàÿ
ñâåòëàÿ ñòðåëêà) áëàñòóëû; Á — ôîðìèðóþùèéñÿ áëàñòîïîð çàðîäûøà àì-

ôèáèé (ÂÑ — áîêàëîâèäíûå êëåòêè, ÌÑS — ìåçîäåðìàëüíûå êëåòêè)



êëåòêè ïîëÿðèçóþòñÿ, ò. å. âûòÿãèâàþòñÿ â ïåðïåíäèêóëÿðíîì èëè êîñîì

íàïðàâëåíèè ïî îòíîøåíèþ ê ïîâåðõíîñòè ïëàñòà. Ïîëÿðèçàöèÿ êëåòîê îñ-

íîâàíà íà ñëîæíûõ ïåðåñòðîéêàõ öèòîñêåëåòà è êëåòî÷íîé ìåìáðàíû:

ñáîðêå ìèêðîòðóáî÷åê è ìèêðîôèëàìåíòîâ è èõ îðèåíòàöèè ïî äëèííîé

îñè ïîëÿðèçóþùåéñÿ êëåòêè, à òàêæå äâèæåíèÿìè òàê íàçûâàåìûõ èíòå-

ãðàëüíûõ áåëêîâ. Â ðåçóëüòàòå ýòèõ äâèæåíèé ïðîèñõîäèò ïåðåðàñïðåäåëå-

íèå èîííûõ êàíàëîâ è íàñîñîâ â ïëàçìàëåììå. Ïåðâûå êîíöåíòðèðóþòñÿ íà

âíåøíåé ñòîðîíå êëåòêè, à âòîðûå íà áîêîâûõ è áàçàëüíûõ ñòîðîíàõ. Ïîëÿ-

ðèçàöèÿ îáóñëîâëèâàåò ïðîòåêàíèå â êëåòêàõ íàïðàâëåííîãî ýíäî- è ýêçî-

öèòîçà.

Ïîëÿðèçàöèÿ çàòðàãèâàåò íå îäíó êëåòêó, à öåëûé êëåòî÷íûé ïëàñò, ò. å.

ïîëÿðèçàöèÿ îäíîé êëåòêè ïîáóæäàåò ñîñåäíþþ ê òàêîìó æå ïðåâðàùåíèþ.

Ýòîò ïðîöåññ îñóùåñòâëÿåòñÿ ëèøü ïðè íàëè÷èè êëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ è ïî-

ýòîìó íîñèò íàçâàíèå êîíòàêòíîé êëåòî÷íîé ïîëÿðèçàöèè.

Êëåòêè íå ìîãóò îñòàâàòüñÿ â ñîñòîÿíèè ïîëÿðèçàöèè íåîãðàíè÷åííî

äîëãî. ×åðåç îïðåäåëåííîå âðåìÿ ïðîèñõîäèò äåôîðìàöèÿ ïîëÿðèçîâàííîé

êëåòêè, êîòîðàÿ óìåíüøàåò îòíîøåíèå åå ïîâåðõíîñòè ê îáúåìó (ñîêðàùå-

íèå). Ýòîò ïðîöåññ îñóùåñòâëÿåòñÿ ñîêðàòèòåëüíûì àïïàðàòîì êëåòêè —

ìèêðîôèëàìåíòàìè. Â õîäå ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñîêðàùåíèé ïëàñò èçãèáàåò-

ñÿ, ïðîèñõîäèò ýëåìåíòàðíîå ìîðôîãåíåòè÷åñêîå ïåðåìåùåíèå.

Ïðîöåññû, ïîäîáíûå êîíòàêòíîé êëåòî÷íîé ïîëÿðèçàöèè, ðàñïðîñòðà-

íÿþòñÿ íå òîëüêî âäîëü ïëàñòà êëåòîê, íî è â ãëóáü êëåòî÷íûõ ìàññ, ÷òî îñî-

áåííî õàðàêòåðíî äëÿ áåñõâîñòûõ àìôèáèé.

Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàþò óñòîé÷èâûå òðåõìåðíûå ïîëÿ êëåòî÷íûõ íàòÿ-

æåíèé. Åñëè èõ äåôîðìèðîâàòü èëè ðàçðóøèòü, ìîðôîãåíåç ðàçóïîðÿäî÷è-

âàåòñÿ, à êëåòêè íà÷èíàþò âåñòè ñåáÿ õàîòè÷íî. Ïðè ýòîì ñòîèëî õîòÿ áû íà

êîðîòêîå âðåìÿ âåðíóòü íàòÿæåíèå, êàê ìîðôîãåíåç ñíîâà âîçâðàùàåòñÿ ê

íîðìå. Íåïîñðåäñòâåííàÿ ôóíêöèÿ òðåõìåðíîãî êëåòî÷íîãî íàòÿæåíèÿ ñî-

òîèò â ñòèìóëÿöèè ñáîðêè ïó÷êîâ ìèêðîôèëàìåíòîâ è àññîöèèðîâàííûõ ñ

íèìè êëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ. Ñáîðêà ýòèõ ñòðóêòóð — íåïðåìåííîå óñëîâèå

èíòåãðèðîâàííîãî ìîðôîãåíåçà.

Ñîêðàùåíèå ïîëÿðèçîâàííûõ êëåòîê. Â ðåçóëüòàòå ñîêðàùåíèÿ àïè-

êàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ïîëÿðèçîâàííûõ êëåòîê ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå ôîð-

ìû âñåãî êëåòî÷íîãî ïëàñòà, îáðàçîâàííîãî èìè (ðèñ. 42). Ïîäîáíûå ñîêðà-

ùåíèÿ êëåòîê íåéðîýêòîäåðìû èãðàþò âàæíóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè íåðâ-

íîé òðóáêè. Â äàííîì ñëó÷àå äâèæóùåé ñèëîé ÿâëÿåòñÿ ñîêðàùåíèå êîëüöà

àêòèíîâûõ ìèêðîôèëàìåíòîâ, îêðóæàþùèõ àïèêàëüíûå êðàÿ êëåòîê è ñâÿ-

çàííûõ ñ ìåìáðàíîé êëåòêè ïîñðåäñòâîì èíòåãðàëüíîãî áåëêà ñïåêòðèíà.

Îáðàçîâàíèå êîëáîâèäíûõ êëåòîê. Â õîäå ïîëÿðèçàöèè ôîðìèðóþò-

ñÿ òàê íàçûâàåìûå êîëáîâèäíûå êëåòêè (ðèñ. 43). Îñíîâíàÿ ÷àñòü òåëà êàæ-
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äîé êëåòêè ñìåùåíà âíóòðü çàðîäûøà, ñîõðàíÿÿ êîíòàêò ñ ïîâåðõíîñòüþ

ïîñðåäñòâîì óçêîãî öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî òÿæà. Îíè ñïîñîáíû ñîêðàùàòü-

ñÿ, àêòèâíî ïåðåìåùàòüñÿ âíóòðü è òÿíóòü çà ñîáîé îñòàëüíûå êëåòêè ïëàñ-

òà. Â ðåçóëüòàòå íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ è ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàòüñÿ ïî-

ëîñòü àðõåíòåðîíà.

Òåì íå ìåíåå îêàçàëîñü, ÷òî ïîñëå òîãî, êàê ñôîðìèðîâàëèñü êîëáîâèä-

íûå êëåòêè, îíè íå èìåþò îñîáîãî îòíîøåíèÿ ê óâåëè÷åíèþ ðàçìåðîâ ãàñ-

òðîöåëÿ. ×àñòè÷íîå èëè ïîëíîå óäàëåíèå ýòèõ êëåòîê íå ïðåäîòâðàùàåò èí-

âîëþöèþ ïðèëåæàùèõ ê íèì êëåòîê â áëàñòîïîð.

Ãëàâíûì ôàêòîðîì äâèæåíèÿ êëåòîê âíóòðü çàðîäûøà ÿâëÿåòñÿ èíâî-

ëþöèÿ ãëóáîêèõ êëåòîê êðàåâîé çîíû áëàñòóëû. Ýòè êëåòêè ââîðà÷èâàþòñÿ

âíóòðü è ìèãðèðóþò ê àíèìàëüíîìó ïîëþñó ïî âíóòðåííèì ïîâåðõíîñòÿì

åùå íåèíâîëþèðîâàâøèõ ãëóáîêèõ êëåòîê (ðèñ. 44).

Óäàëåíèå ëèäèðóþùèõ ãëóáîêèõ êëåòîê êðàåâîé çîíû îñòàíàâëèâàåò

ôîðìèðîâàíèå àðõåíòåðîíà. Òàêèì îáðàçîì, êîëáîâèäíûå êëåòêè îòâåò-

ñòâåííû ëèøü çà îáðàçîâàíèå íà÷àëüíîãî óãëóáëåíèÿ áëàñòîïîðà, à äâèæó-

ùàÿ ñèëà èíâîëþöèè çàêëþ÷åíà â ãëóáîêîì ñëîå êðàåâûõ êëåòîê.
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Ðèñ. 42. Ñâîðà÷èâàíèå ïëàñòà êëåòîê (ñõåìà):
À, Á — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ïðîöåññà

Ðèñ. 43. Êîëáîâèäíûå êëåòêè (ïî Ãèëáåðòó, 1993):
À — áîêàëîâèäíûå êëåòêè (òîíêàÿ ñâåòëàÿ ñòðåëêà) äî íà÷àëà èíâàãèíà-
öèè ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ (òåìíàÿ ñòðåëêà) âíóòðü ãëóáîêèõ ñëîåâ (òîëñòàÿ
ñâåòëàÿ ñòðåëêà) áëàñòóëû; Á — ôîðìèðóþùèéñÿ áëàñòîïîð çàðîäûøà àì-

ôèáèé (ÂÑ — áîêàëîâèäíûå êëåòêè, ÌÑS — ìåçîäåðìàëüíûå êëåòêè)



Ðèñ. 44. Ìîäåëü êëåòî÷íûõ äâèæåíèé
â ïåðèîä ãàñòðóëÿöèè (ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À, Á, Â — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ïðîöåññà

Ñïîñîáíîñòü êëåòîê ê àìåáîèäíûì äâèæåíèÿì. Àäãåçèâíîñòü è
ïîäâèæíîñòü íåîäèíàêîâû ó êëåòîê ðàçíûõ ëèñòêîâ. Òàê, êëåòêè ýêòîäåð-
ìû, êîíòàêòèðóÿ äðóã ñ äðóãîì, îáðàçóþò íåïðåðûâíûé ïëàñò, ò. å. ýïèòå-
ëèçèðóþòñÿ. Îíè ñïîñîáíû ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ íàä ìåçîäåðìîé è ýíòîäåð-
ìîé. Êëåòêè ìåçîäåðìû èìåþò òåíäåíöèþ èíâàãèíèðîâàòü â ëþáîå íàõî-
äÿùååñÿ ïîáëèçîñòè ñêîïëåíèå êëåòîê, à êëåòêè ýíòîäåðìû îòíîñèòåëüíî
íåïîäâèæíû.

Äëÿ ãàñòðóëÿöèè õàðàêòåðíà àêòèâíîñòü îñîáûõ ãðóïï êëåòîê. Òàê, ó
ìîðñêèõ åæåé â íà÷àëå ãàñòðóëÿöèè íåîáû÷àéíî àêòèâíû êëåòêè ïåðâè÷íîé
ìåçåíõèìû (ðèñ. 45).

Ðèñ. 45. Ïîâåäåíèå ìåçåíõèìíûõ êëåòîê ïðè ãàñòðóëÿöèè
ó ìîðñêîãî åæà (ñõåìà):

À — ïåðâè÷íûå ìåçåíõèìíûå êëåòêè ìèãðèðîâàëè âíóòðü áëàñòî-
öåëÿ; Á — âòîðè÷íûå ìåçåíõèìíûå êëåòêè ïîïàäàþò âíóòðü âìåñòå
ñ èíâàãèíèðóþùåé ïåðâè÷íîé êèøêîé; Â, Ã — ìåçåíõèìíûå êëåòêè
ñîõðàíÿþò ñâîå ïîëîæåíèå íà âåðøèíå àðõåíòåðîíà, à ñîêðàùåíèå
èõ íèòåâèäíûõ îòðîñòêîâ, ïðèêðåïëåííûõ ê âíóòðåííåé ïîâåðõíî-

ñòè ýêòîäåðìû, ñïîñîáñòâóåò èíâàãèíàöèè àðõåíòåðîíà

Îíè ïåðåìåùàþòñÿ îò âíóòðåííåé ñòåíêè çàðîäûøà â îáëàñòè áëàñòî-
ïîðà â áëàñòîöåëü, âûïóñêàþò ëàìåëëîïîäèè (ðèñ. 46) è àêòèâíî ìèãðèðó-
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þò ê òîìó ìåñòó, ãäå îíè îáðàçóþò ñêåëåò. Âñëåä çà íèìè íà÷èíàåò àêòèâíî
èíâàãèíèðîâàòü îñòàëüíàÿ ÷àñòü çàðîäûøà.

Ðîëü âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà. Ïîïàâ âíóòðü áëàñòîöåëÿ, êëåòêè ñ ïî-

ìîùüþ ëàìåëëîïîäèé ìèãðèðóþò ïî âíåêëåòî÷íîìó ìàòðèêñó. Äëÿ èõ óñ-

ïåøíîé ìèãðàöèè âàæíû äâà áåëêà. Îäèí èç íèõ — ôèáðîíåêòèí. Ýòî âû-

ñîêîìîëåêóëÿðíûé ãëèêîïðîòåèí (400 êÄà), ÿâëÿþùèéñÿ îáû÷íûì êîìïî-

íåíòîì áàçàëüíûõ ìåìáðàí. Èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî âî âðåìÿ ãàñòðóëÿ-

öèè ñðîäñòâî ìèãðèðóþùèõ êëåòîê ê äàííîìó áåëêó ðåçêî âîçðàñòàåò, à ñàì

ïðîöåññ ìèãðàöèè çàâèñèò îò êîíöåíòðàöèè ôèáðîíåêòèíà (ðèñ. 47).
Êëåòêè ñâÿçûâàþòñÿ ñ îïðåäåëåííûì ó÷àñòêîì ôèáðîíåêòèíà, ñîäåð-

æàùèì ñïåöèôè÷åñêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èç 10 àìèíîêèñëîò. Âòîðàÿ
âàæíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ ÷àñòü âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà — ñóëüôàòèðîâàííûå
ãëèêîïðîòåèíû êëåòî÷íîé ïîâåðõíîñòè ìèãðèðóþùèõ êëåòîê.

Âàæíóþ ðîëü â ìèãðàöèè êëåòîê âíóòðè áëàñòîöåëÿ, îñîáåííî ó âûñ-
øèõ ïîçâîíî÷íûõ (ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ), èãðàþò âíåêëåòî÷íûå ñëîæ-
íûå ïîëèñàõàðèäû. Îäíèì èõ íèõ ÿâëÿåòñÿ ãèàëóðîíîâàÿ êèñëîòà, ëèíåé-
íûé ïîëèìåð ãëþêóðîíîâîé êèñëîòû è N-àöåòèëãëþêîçàìèíà. Îíà íàêàï-
ëèâàåòñÿ â áëàñòîöåëå, ïîêðûâàÿ ñïëîøíûì ñëîåì ïîâåðõíîñòü âñòóïàþ-
ùèõ â áëàñòîöåëü êëåòîê, ïîääåðæèâàÿ èõ â äèñïåðãèðîâàííîì ñîñòîÿíèè
çà ñ÷åò ñïîñîáíîñòè çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàòü ñâîé îáúåì â âîäå.

Êàê íè ðàçíîîáðàçíû òèïû ãàñòðóëÿöèè, ñóùåñòâóþò îáùèå èçìåíåíèÿ
íà êëåòî÷íîì óðîâíå, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê ìîðôîãåíåòè÷åñêèì ïåðåìåùå-
íèÿì. Êëåòî÷íûå äåëåíèÿ, âîçíèêàþùèå â îïðåäåëåííîì ðåãèîíå â ñâÿçè ñ
îñîáûìè âíåøíèìè óñëîâèÿìè è âîçäåéñòâèÿìè, ñîçäàþò ìåõàíè÷åñêèå
íàïðÿæåíèÿ â ïëàñòå. Ýòè íàïðÿæåíèÿ âåäóò ê âîçíèêíîâåíèþ ïîëÿðèçà-
öèè, êîòîðàÿ íåñåò èíôîðìàöèþ î íàïðàâëåíèè áóäóùåãî ïåðåìåùåíèÿ, à
åãî ðåàëèçàöèÿ, ò. å. ñîáñòâåííî ïåðåìåùåíèå, ïðîèñõîäèò âî âðåìÿ ñîêðà-
ùåíèÿ.
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Ðèñ. 46. Ìèãðèðóþùèå ïðè ïîìîùè ëàìåëëîïîäèé
ëèäèðóþùèå êëåòêè ìåçîäåðìû



Ðèñ. 44. Ìîäåëü êëåòî÷íûõ äâèæåíèé
â ïåðèîä ãàñòðóëÿöèè (ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À, Á, Â — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ïðîöåññà

Ñïîñîáíîñòü êëåòîê ê àìåáîèäíûì äâèæåíèÿì. Àäãåçèâíîñòü è
ïîäâèæíîñòü íåîäèíàêîâû ó êëåòîê ðàçíûõ ëèñòêîâ. Òàê, êëåòêè ýêòîäåð-
ìû, êîíòàêòèðóÿ äðóã ñ äðóãîì, îáðàçóþò íåïðåðûâíûé ïëàñò, ò. å. ýïèòå-
ëèçèðóþòñÿ. Îíè ñïîñîáíû ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ íàä ìåçîäåðìîé è ýíòîäåð-
ìîé. Êëåòêè ìåçîäåðìû èìåþò òåíäåíöèþ èíâàãèíèðîâàòü â ëþáîå íàõî-
äÿùååñÿ ïîáëèçîñòè ñêîïëåíèå êëåòîê, à êëåòêè ýíòîäåðìû îòíîñèòåëüíî
íåïîäâèæíû.

Äëÿ ãàñòðóëÿöèè õàðàêòåðíà àêòèâíîñòü îñîáûõ ãðóïï êëåòîê. Òàê, ó
ìîðñêèõ åæåé â íà÷àëå ãàñòðóëÿöèè íåîáû÷àéíî àêòèâíû êëåòêè ïåðâè÷íîé
ìåçåíõèìû (ðèñ. 45).

Ðèñ. 45. Ïîâåäåíèå ìåçåíõèìíûõ êëåòîê ïðè ãàñòðóëÿöèè
ó ìîðñêîãî åæà (ñõåìà):

À — ïåðâè÷íûå ìåçåíõèìíûå êëåòêè ìèãðèðîâàëè âíóòðü áëàñòî-
öåëÿ; Á — âòîðè÷íûå ìåçåíõèìíûå êëåòêè ïîïàäàþò âíóòðü âìåñòå
ñ èíâàãèíèðóþùåé ïåðâè÷íîé êèøêîé; Â, Ã — ìåçåíõèìíûå êëåòêè
ñîõðàíÿþò ñâîå ïîëîæåíèå íà âåðøèíå àðõåíòåðîíà, à ñîêðàùåíèå
èõ íèòåâèäíûõ îòðîñòêîâ, ïðèêðåïëåííûõ ê âíóòðåííåé ïîâåðõíî-

ñòè ýêòîäåðìû, ñïîñîáñòâóåò èíâàãèíàöèè àðõåíòåðîíà

Îíè ïåðåìåùàþòñÿ îò âíóòðåííåé ñòåíêè çàðîäûøà â îáëàñòè áëàñòî-
ïîðà â áëàñòîöåëü, âûïóñêàþò ëàìåëëîïîäèè (ðèñ. 46) è àêòèâíî ìèãðèðó-
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þò ê òîìó ìåñòó, ãäå îíè îáðàçóþò ñêåëåò. Âñëåä çà íèìè íà÷èíàåò àêòèâíî
èíâàãèíèðîâàòü îñòàëüíàÿ ÷àñòü çàðîäûøà.

Ðîëü âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà. Ïîïàâ âíóòðü áëàñòîöåëÿ, êëåòêè ñ ïî-

ìîùüþ ëàìåëëîïîäèé ìèãðèðóþò ïî âíåêëåòî÷íîìó ìàòðèêñó. Äëÿ èõ óñ-

ïåøíîé ìèãðàöèè âàæíû äâà áåëêà. Îäèí èç íèõ — ôèáðîíåêòèí. Ýòî âû-

ñîêîìîëåêóëÿðíûé ãëèêîïðîòåèí (400 êÄà), ÿâëÿþùèéñÿ îáû÷íûì êîìïî-

íåíòîì áàçàëüíûõ ìåìáðàí. Èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî âî âðåìÿ ãàñòðóëÿ-

öèè ñðîäñòâî ìèãðèðóþùèõ êëåòîê ê äàííîìó áåëêó ðåçêî âîçðàñòàåò, à ñàì

ïðîöåññ ìèãðàöèè çàâèñèò îò êîíöåíòðàöèè ôèáðîíåêòèíà (ðèñ. 47).
Êëåòêè ñâÿçûâàþòñÿ ñ îïðåäåëåííûì ó÷àñòêîì ôèáðîíåêòèíà, ñîäåð-

æàùèì ñïåöèôè÷åñêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èç 10 àìèíîêèñëîò. Âòîðàÿ
âàæíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ ÷àñòü âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà — ñóëüôàòèðîâàííûå
ãëèêîïðîòåèíû êëåòî÷íîé ïîâåðõíîñòè ìèãðèðóþùèõ êëåòîê.

Âàæíóþ ðîëü â ìèãðàöèè êëåòîê âíóòðè áëàñòîöåëÿ, îñîáåííî ó âûñ-
øèõ ïîçâîíî÷íûõ (ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ), èãðàþò âíåêëåòî÷íûå ñëîæ-
íûå ïîëèñàõàðèäû. Îäíèì èõ íèõ ÿâëÿåòñÿ ãèàëóðîíîâàÿ êèñëîòà, ëèíåé-
íûé ïîëèìåð ãëþêóðîíîâîé êèñëîòû è N-àöåòèëãëþêîçàìèíà. Îíà íàêàï-
ëèâàåòñÿ â áëàñòîöåëå, ïîêðûâàÿ ñïëîøíûì ñëîåì ïîâåðõíîñòü âñòóïàþ-
ùèõ â áëàñòîöåëü êëåòîê, ïîääåðæèâàÿ èõ â äèñïåðãèðîâàííîì ñîñòîÿíèè
çà ñ÷åò ñïîñîáíîñòè çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàòü ñâîé îáúåì â âîäå.

Êàê íè ðàçíîîáðàçíû òèïû ãàñòðóëÿöèè, ñóùåñòâóþò îáùèå èçìåíåíèÿ
íà êëåòî÷íîì óðîâíå, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê ìîðôîãåíåòè÷åñêèì ïåðåìåùå-
íèÿì. Êëåòî÷íûå äåëåíèÿ, âîçíèêàþùèå â îïðåäåëåííîì ðåãèîíå â ñâÿçè ñ
îñîáûìè âíåøíèìè óñëîâèÿìè è âîçäåéñòâèÿìè, ñîçäàþò ìåõàíè÷åñêèå
íàïðÿæåíèÿ â ïëàñòå. Ýòè íàïðÿæåíèÿ âåäóò ê âîçíèêíîâåíèþ ïîëÿðèçà-
öèè, êîòîðàÿ íåñåò èíôîðìàöèþ î íàïðàâëåíèè áóäóùåãî ïåðåìåùåíèÿ, à
åãî ðåàëèçàöèÿ, ò. å. ñîáñòâåííî ïåðåìåùåíèå, ïðîèñõîäèò âî âðåìÿ ñîêðà-
ùåíèÿ.
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Ðèñ. 46. Ìèãðèðóþùèå ïðè ïîìîùè ëàìåëëîïîäèé
ëèäèðóþùèå êëåòêè ìåçîäåðìû



Ìîðôîãåíåòè÷åñêèå äâèæåíèÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ðàçâèòèÿ ÿâëÿþòñÿ
àêòèâíûìè. Èõ èñòî÷íèêè ýíåðãèè è èñïîëíèòåëüíûå ìåõàíèçìû íàõîäÿòñÿ
âíóòðè òîãî ó÷àñòêà, êîòîðûé èñïûòûâàåò òó èëè èíóþ äåôîðìàöèþ.

Ôàêòîðàìè îðãàíèçàöèè ìîãóò ÿâëÿòüñÿ ìåõàíè÷åñêèå íàòÿæåíèÿ òêà-
íåé çàðîäûøà. Ïåðâûì ôàêòîðîì, îáóñëîâèâøèì íàòÿæåíèå ýìáðèîíàëü-
íûõ òêàíåé, ÿâëÿåòñÿ òóðãîðíîå äàâëåíèå â ïîëîñòè áëàñòîöåëÿ, ðàñòÿãèâà-
þùåå êðûøó áëàñòîöåëÿ. Åñëè îñëàáèòü åãî — âîçíèêàþò íàðóøåíèÿ â
ìîðôîãåíåçå è ñòðóêòóðå îðãàíîâ.

Òàêèì îáðàçîì, â îñíîâå áîëüøèíñòâà ôîðìîîáðàçîâàòåëüíûõ ïðîöåñ-
ñîâ ëåæàò êëåòî÷íûå äåëåíèÿ, âûçûâàþùèå, â ñâîþ î÷åðåäü, âîçíèêíîâåíèå
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Ðèñ. 47. Ðîëü ôèáðîíåêòèíîâîãî ìàòðèêñà â ïðîöåññàõ ãàñòðóëÿöèè
ó àìôèáèé (ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À, Á — íîðìàëüíî ðàçâèâøàÿñÿ áëàñòóëà (âèä ñî ñòîðîíû æåëòî÷íîé ïðîáêè
è ïîïåðå÷íûé ðàçðåç, yp — æåëòî÷íàÿ ïðîáêà, ar — àðõåíòåðîí, bc — áëàñ-
òîöåëü); Â, Ã — òî æå ïîñëå èíúåêöèè ñèíòåòè÷åñêîãî ïåïòèäà, ïðåïÿòñòâó-
þùåãî ñâÿçûâàíèþ ìèãðèðóþùèõ êëåòîê ñ ôèáðîíåêòèíîì (bl — áëàñòî-

ïîð, åñ — ýêòîäåðìà, mes — ìåçîäåðìà, end — ýíòîäåðìà)

ìåõàíè÷åñêèõ íàïðÿæåíèé â ïëàñòå êëåòîê, ïðèâîäÿùèõ ê èçìåíåíèþ ôîð-
ìû çàðîäûøà.

Â ðåãóëÿöèè ïóòåé ðàçâèòèÿ âàæíóþ ðîëü èãðàþò íåñêîëüêî äåñÿòêîâ
áåëêîâ, èìåíóåìûõ ôàêòîðàìè ðîñòà, êîòîðûå â îðãàíèçìå æèâîòíûõ ðåãó-
ëèðóþò êëåòî÷íûå äåëåíèÿ è äèôôåðåíöèðîâêó, à òàêæå âîçíèêíîâåíèå
òêàíåé. Ïîäîáíî íåéðîìåäèàòîðàì â íåðâíîé ñèñòåìå òàêèå ôàêòîðû, ïî-
âèäèìîìó, èñïîëüçóþòñÿ â ðàçíûõ îáñòîÿòåëüñòâàõ äëÿ ïåðåäà÷è ðàçëè÷-
íûõ ñèãíàëîâ ìåæäó êëåòêàìè.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Òèïû äâèæåíèé ïðè ãàñòðóëÿöèè.
2. Òåëîáëàñòè÷åñêèé è ýíòåðîöåëüíûé ñïîñîáû çàêëàäêè ìåçîäåðìû.
3. Îáðàçîâàíèå âòîðè÷íîé ïîëîñòè òåëà (öåëîìà).
4. Ïðîèçâîäíûå çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ.
5. Êëåòî÷íûå îñíîâû ïðîöåññà ãàñòðóëÿöèè.



Ìîðôîãåíåòè÷åñêèå äâèæåíèÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ðàçâèòèÿ ÿâëÿþòñÿ
àêòèâíûìè. Èõ èñòî÷íèêè ýíåðãèè è èñïîëíèòåëüíûå ìåõàíèçìû íàõîäÿòñÿ
âíóòðè òîãî ó÷àñòêà, êîòîðûé èñïûòûâàåò òó èëè èíóþ äåôîðìàöèþ.

Ôàêòîðàìè îðãàíèçàöèè ìîãóò ÿâëÿòüñÿ ìåõàíè÷åñêèå íàòÿæåíèÿ òêà-
íåé çàðîäûøà. Ïåðâûì ôàêòîðîì, îáóñëîâèâøèì íàòÿæåíèå ýìáðèîíàëü-
íûõ òêàíåé, ÿâëÿåòñÿ òóðãîðíîå äàâëåíèå â ïîëîñòè áëàñòîöåëÿ, ðàñòÿãèâà-
þùåå êðûøó áëàñòîöåëÿ. Åñëè îñëàáèòü åãî — âîçíèêàþò íàðóøåíèÿ â
ìîðôîãåíåçå è ñòðóêòóðå îðãàíîâ.

Òàêèì îáðàçîì, â îñíîâå áîëüøèíñòâà ôîðìîîáðàçîâàòåëüíûõ ïðîöåñ-
ñîâ ëåæàò êëåòî÷íûå äåëåíèÿ, âûçûâàþùèå, â ñâîþ î÷åðåäü, âîçíèêíîâåíèå
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Ðèñ. 47. Ðîëü ôèáðîíåêòèíîâîãî ìàòðèêñà â ïðîöåññàõ ãàñòðóëÿöèè
ó àìôèáèé (ïî Ãèëáåðòó, 1993):

À, Á — íîðìàëüíî ðàçâèâøàÿñÿ áëàñòóëà (âèä ñî ñòîðîíû æåëòî÷íîé ïðîáêè
è ïîïåðå÷íûé ðàçðåç, yp — æåëòî÷íàÿ ïðîáêà, ar — àðõåíòåðîí, bc — áëàñ-
òîöåëü); Â, Ã — òî æå ïîñëå èíúåêöèè ñèíòåòè÷åñêîãî ïåïòèäà, ïðåïÿòñòâó-
þùåãî ñâÿçûâàíèþ ìèãðèðóþùèõ êëåòîê ñ ôèáðîíåêòèíîì (bl — áëàñòî-

ïîð, åñ — ýêòîäåðìà, mes — ìåçîäåðìà, end — ýíòîäåðìà)

ìåõàíè÷åñêèõ íàïðÿæåíèé â ïëàñòå êëåòîê, ïðèâîäÿùèõ ê èçìåíåíèþ ôîð-
ìû çàðîäûøà.

Â ðåãóëÿöèè ïóòåé ðàçâèòèÿ âàæíóþ ðîëü èãðàþò íåñêîëüêî äåñÿòêîâ
áåëêîâ, èìåíóåìûõ ôàêòîðàìè ðîñòà, êîòîðûå â îðãàíèçìå æèâîòíûõ ðåãó-
ëèðóþò êëåòî÷íûå äåëåíèÿ è äèôôåðåíöèðîâêó, à òàêæå âîçíèêíîâåíèå
òêàíåé. Ïîäîáíî íåéðîìåäèàòîðàì â íåðâíîé ñèñòåìå òàêèå ôàêòîðû, ïî-
âèäèìîìó, èñïîëüçóþòñÿ â ðàçíûõ îáñòîÿòåëüñòâàõ äëÿ ïåðåäà÷è ðàçëè÷-
íûõ ñèãíàëîâ ìåæäó êëåòêàìè.

Êîíòðîëüíûå âîïðîñû

1. Òèïû äâèæåíèé ïðè ãàñòðóëÿöèè.
2. Òåëîáëàñòè÷åñêèé è ýíòåðîöåëüíûé ñïîñîáû çàêëàäêè ìåçîäåðìû.
3. Îáðàçîâàíèå âòîðè÷íîé ïîëîñòè òåëà (öåëîìà).
4. Ïðîèçâîäíûå çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ.
5. Êëåòî÷íûå îñíîâû ïðîöåññà ãàñòðóëÿöèè.
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