
 

 

 فصل سوم

 

 اووژنز
 

 

تمايز گامت ماده از بسياري از جوانب بيانگر آغاز فرآيند رشد و نموي است كه نسل بعدي موجود زنده را ايجاد 

اي خود را به تخم تحويل دهد اما  نمايد. همچنانكه ديديم گامت نر براي اين هدف اختصاص يافته كه مواد هسته مي

دي است بلكه داراي سيتوپلاسم بزرگي است كه محتوي مواد و منابع انرژي تخم نه تنها حاوي يك هستة هاپلوئي

باشد كه براي تشكيل جنين تا قبل از اينكه بتواند خود آنها را توليد كند يا از محيط پيرامون فراهم نمايد مورد نياز  مي

از لقاح ضروري هستند  و پروتئينها كه براي آغاز رشد و نمو بعد mRNAباشد. بعلاوه بعضي از مولكولهاي  مي

گردند. در بعضي از جنينها اين مواد از لحاظ مكاني به نواحي خاصي از جنين محدود  منحصراً در طي اووژنز توليد مي

كند. از  نمايد كه نواحي مشخصي از جنين را متمايز مي ميايجاد تمايزي  ويژگيهاييكسري شوند و بدين ترتيب  مي

 رزي در فرآيند رشد و نمو جنيني است. اينرو اووژنز داراي اهميت با

شود متفاوت است. در جنس نر تمايز گامتها بعد  زمان اووژنز نسبت به ميوز از آنچه در اسپرماتوژنز ديده مي

رسد. در نتيجه  در حين انجام تقسيم ميوز به انجام ميگامت افتد اما در جنس ماده فرآيند تمايز  از اتمام ميوز اتفاق مي

ايز گامت ماده ارتباط تنگاتنگي با ميوز دارد. در بيشتر جانوران بخش اعظم تمايز گامت ماده در طول فرآيند تم

ويتلوژنز )قبل از  رحلة پريمشامل سه كنند اين فرآيند  دار توليد مي هايي كه تخم زرده افتد. در گونه اتفاق مي Iپروفاز

د. بيشترين رشد اووسيت در طي باش( ميسازي زردهعد از ويتلوژنز )ب سازي( و پوست زردهوژنز )(، ويتلسازي زرده

شود. در بعضي از  ميري سبب ايجاد تخم رسيده يا اووم و تخمك گذا افتد. از سر گيري ميوز يويتلوژنز اتفاق م

شوند كه هر كدام  ( در داخل تخمدان اووسيتهايي ديده ميXenopus laevisجانوران مثل دوزيست گزنوپوس )

 (.3-1مختلفي از رشد و نمو خود باشند )شكل لةحمر ممكن است در

 
: 2ويتلوژنيك،  : اووسيت پري1دهد.  اي از تخمدان يك مادة بالغ كه اووسيتها را در مراحل مختلف رشد نشان مي گزنوپوس. قطعهدراووژنز  (3-1شكل 

 ويتلوژنيك. : اووسيت رشد كرده پوست3اووسيت اوائل ويتلوژنيك، 
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 Rana pipiensبه طول حيات موجود زنده طولاني باشد. براي مثال، در قورباغة  د با توجهتوان اووژنز مي
سلولهاي اووگوني  هر ساله ،كشد. در اين جانور بعد از دگرديسي لارو به قورباغة جوان اووژنز سه سال طول مي

ز اور همزمان حاوي سه نسل كنند. از اينرو تخمدان بط شوند و گروه جديدي از اووسيتها را توليد مي تقسيم مي

شود و توسط نسل جديدي جايگزين  بالغ و از بدن فرد ماده خارج مياز اووستها اووسيتها است. در هر سال يك نسل 

د. از طرف ديگر در پستانداران تمام تقسيمات اووگونيها و تبديل آنها به اووسيت يا قبل از تولد يا درست بعد نگرد مي

ميوز باقي  Iشود كه هر يك از آنها در پروفاز و در نتيجه تعداد معيني اووسيت توليد مي گيرد از تولد صورت مي

 گيرد. اما بيشتر اووسيتهاي در حال ميعملاً فاصلة زماني بين تولد تا تخمك گذاري را در بر  اووژنزمانند. از اينرو  مي

ووژنز در چرخة زندگي موش بصورت شماتيك روند. وقايع مهم ا در طي اين چرخه به بلوغ نرسيده و تحليل ميرشد 

 نشان داده شده است.  3-2در شكل 

 
 نمايي شماتيك از اووژنز در طي چرخة زندگي موش. (3-2شكل 

 

 ( برهم كنشهاي بين اووسيت و سلولهاي ضميمه در طي اووژنز1-3

باشند. اين  سي تخمدان ميسلولهاي جنسي نر، اووسيتها نيز داراي ارتباط تنگاتنگي با سلولهاي غيرجنهمچون 

سلولهاي ضميمه ممكن است در توليد هورمونهاي استروئيدي، در انتقال بعضي اجزاء ضروري سيتوپلاسمي به 

كند اهميت داشته باشند.  اووسيت و در تشكيل پوششهاي سلولي و غيرسلولي كه تخم تمايز يافته را احاطه مي

( سلولهاي پرستار. سلولهاي فوليكولي 2( سلولهاي فوليكولي و )1گيرند: ) سلولهاي ضميمه در دو گروه قرار مي

تليوم  دهند. اين لايه از سلولها بنام اپي سلولهايي سوماتيك هستند كه لاية احاطه كنندة اووسيت را تشكيل مي

كولي از شوند. مهمترين وجه تمايز سلولهاي فوليكولي و پرستار در اين است كه سلولهاي فولي فوليكولي شناخته مي

گردند در حاليكه سلولهاي پرستار از سلولهاي جنسي منشاء گرفته و از طريق پلهاي  سلولهاي سوماتيك مشتق مي

تنان، كرمهاي مهرگان از جمله كيسه بعضي از بي باشند. سلولهاي پرستار در سيتوپلاسمي با اووسيت در ارتباط مي

 شوند.  حلقوي، نرمتنان و حشرات يافت مي
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 پستانداران فوليكول

آيد. سلولهاي  مي  تليوم فوليكولي تكثير پيدا كرده و به شكل چند لايه در در پستانداران در طي رشد فوليكول اپي

شوند. اين سلولها بوسيلة فضايي كه با  دار )گرانولوزا( ناميده مي فوليكول در حال رشد بعضي اوقات بنام سلولهاي دانه

اي را در  گردند. اين مواد پوشش پيوسته شود از اووسيت جدا مي اووسيت پر مي ه ازكوپروتئينهاي سولفاته مترشحگلي

 شود.  ( ناميده ميzona pellucida) منطقة شفافكنند كه بنام  اطراف اووسيت ايجاد مي

هاي بسيار زيادي از سطح  ويلي كند كه ميكرو بررسي ناحية شفاف در زير ميكروسكوپ الكتروني آشكار مي

كنند. همچنين سلولهاي فوليكولي كه با سطح اووسيت تماس برقرار  گرفته و بداخل اين ناحيه نفوذ مي  نشاءاووسيت م

ها و  فرستند. در مكانهاي تماس بين اين استطاله هاي سيتوپلاسمي نسبتاً بلندي بداخل اين ناحيه مي كنند استطاله مي

كنند از  نمو را تنظيم ميد غذايي و مولكولهايي كه رشد و شود. موا غشاء اووسيت اتصالات دسموزوم و باز  يافت مي

هاي سيتوپلاسمي و  گذاري استطالهدرست قبل از تخمكشوند.  اتصالات باز بداخل اووسيت منتقل مي طريق

متصل  كگذاري به تخم دار در هنگام تخمك روند. ناحية شفاف و تعداد كمي از سلولهاي دانه ميكروويليها از بين مي

 مانند.  ميباقي 

گردد آنها مايعي ترشح  دار به كامل شدن نزديك مي سلولهاي دانه تكثيررود كه همچنانكه فرآيند  گمان مي

پر از مايع سپس بهم پيوسته و يك حفرة بزرگ متعدد شود. اين فضاهاي  كنند كه در فضاهاي بين سلولها جمع مي مي

شود  ناميده مي فوليكول گرافباشند بنام  آنتروم بزرگ مي دهند. فوليكولي كه داراي بنام آنتروم را تشكيل مي

. تودة سلولهاي فوليكولي كه در راند (. تشكيل آنتروم اووسيت را از مركز به يك طرف فوليكول مي3-3)شكل 

شود. ما بعداً ضمائم همراه تودة  ( ناميده ميcumulus oophorus) تودة تخمكيبنام  باقي مي مانداووسيت  اطراف

 گذاري بحث خواهيم كرد. كي را در موقع تخمكتخم

 
 نمايي از تخمدان پستانداران. مراحل متوالي تشكيل يك فوليكول گراف در بخشهاي مختلف تخمدان نشان داده شده است.  (3-3شكل 
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 اتاقك تخم حشرات

حشرات بخوبي شناخته  شوند تشكيل و عمل آنها عملاً در مهرگان يافت مي اگرچه سلولهاي پرستار در تعدادي از بي

فرآيند اووژنز در حشرات كه با كمك سلولهاي پرستار انجام . پردازيمبه توصيف آن ميشده و ما بعنوان مثال 

شود. بطور كلي در حشرات دو نوع تخمدان  ( خوانده ميmeroistic oogenesis) اووژنز مروايستيكگيرد بنام  مي

تروفيك سلولهاي پرستار بطور  . در تخمدانهاي پوليتروفيكتلوو  تروفيك پوليمروايستيك وجود دارد: 

شود.  اووسيت توسط سلولهاي فوليكولي احاطه مي -تنگاتنگي به اووسيت متصل شده و كمپلكس سلولهاي پرستار

هستند كه از طريق  اي از سلولهاي پرستار در يك انتهاي تخمدان تخمدانهاي تلوتروفيك از طرف ديگر، داراي توده

در  شوند. نيز بوسيلة سلولهاي فوليكولي احاطه مي اووسيتمرتبطند و  ( به اووسيتtrophic cords) اي غذاييطنابه

  تروفبك مي پردازيم.توصيف اووژنز در تخمدانهاي پولي زير ما فقط به

 

 تروفيك اووژنز پولي

افتد. هنگاميكه  روفيك اتفاق ميت هايي است كه در آنها اووژنز پولي مثال خوبي از گونه يا دروزوفيلا مگس سركه

گذارند سيتوكينز در آنها ناقص است و در نتيجه سلولهاي  اووگونيهاي اين حشره تقسيمات نهايي خود را پشت سر مي

شوند. مجموعة اووسيت و  مانند و به سلولهاي پرستار تبديل مي حاصله از طريق پلهاي سيتوپلاسمي بهم متصل باقي مي

شوند بطور كامل توسط سلولهاي فوليكولي  ( خوانده ميegg chamber) اتاقك تخماه كه بنام سلولهاي پرستار همر

رسد سلولهاي پرستار ماكرومولكولها و حتي ريبوزومها را براي اووسيت فراهم  (. بنظر مي3-4شوند )شكل  احاطه مي

 شوند.  ت منتقل ميكنند. اين مواد از طريق پلهاي بين سلولي از سلولهاي پرستار بداخل اووسي مي

 
 . مگس سركهبرشي شماتيك از اتاقك تخم  (3-4شكل 

 

نشان داده شده است.  3-5بطور شماتيك در شكل  مگس سركهاووسيت در -تشكيل كلني سلولهاي پرستار

شوند. يكي از اين دو سلول بعنوان  كند كه از يكديگر جدا مي ميتوز يك اووگوني بنيادي دو سلول دختري ايجاد مي

سلول بنيادي باقي مانده در حاليكه ديگري بعنوان سيتوبلاست  عمل كرده و بوسيلة تقسيمات ميتوزي يك كلني 

شوند  شوند از هم جدا نمي ها( كه بوسيلة سيتوبلاستها توليد مي دهد. سلولهاي دختري )سيتوسيت سلولي را تشكيل مي

ها  . تقسيمات ميتوزي كه در سيتوسيتمانندصل باقي ميبهم مت( دائمي ring canalsاي ) كانالهاي حلقهبلكه توسط 
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شود. در نتيجه همچنانكه  باشند كه حجم سلول قبل از ميتوز مضاعف نمي از اين نظر منحصر به فرد مي افتداتفاق مي

شوند. در طي تقسيمات متوالي محور دوك  يابد سيتوسيتها بطور فزاينده كوچك و كوچكتر مي تفسيمات ادامه مي

سلول  16كند. بعد از چهارمين تقسيم  يم تغيير كرده و يك زنجيرة منشعبي از سلولهاي بهم پيوسته را ايجاد ميتقس

اي هستند.  كانال حلقه 4داراي با ديگر سلولها متفاوتند زيرا تنها آنها هستند كه  (2و 1شوند كه دو تاي آنها ) ايجاد مي

شوند. با اين وجود  شوند براي ميوز آماده مي ( خوانده ميpro-oocyte) اووسيت پيشهر دوي اين سلولها كه بنام 

اين فرآيند  و آن سلول به اووست تبديل ميشود ولي در سلول ديگر شود فرآيند ميوز فقط در يكي از آنها كامل مي

 د.گرد مي مبدلبه سلول پرستار نتيجه او  مختل شده و در

 
 .مگس سركهاز يك سلول بنيادي در تخمدان سلول پرستار  -( تشكيل تودة اوسسيت3-5شكل 

 

اووسيت چه تفاوتي با هم دارند كه سبب  سوالي كه در اينجا مطرح مي شود اين است كه سلولهاي پيش

شود يكي از آنها به سلول جنسي بالغ )اووسيت( و ديگري به سلول پرستار تبديل شود؟ اگرچه در حال حاضر  مي

كوه   ال وجود ندارد ليكن در اين ارتباط مشاهدات و نتايج جالبي بدست آمده است. اي براي اين سو كننده جواب قانع

اي كه سبب  سين )ماده گزارش كردند كه دروزوفيلايي كه به آن كلشي 1987( در سال Koeh & Spitzerو اسپيتزر )

 ليسلول پرستار و 16اراي كنند كه د ايجاد مي يهاي تخم اتاقك گردد( تزريق شده يكروتوبولها ميشدن م مريزه دپلي

بايست به اووسيت تبديل شود مسير  گردد كه سلولي كه مي سين موجب مي باشند. بنابراين كلشي فاقد اووسيت مي

گذارند. اين  . بعضي از موتاسيونها نيز وجود دارند كه اثرات مشابهي بجاي ميكند ول پرستار را طي ميتبديل به سل
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يت قابليت تبديل شدن به سلول پرستار را نيز دارد ولي معمولاً عواملي وجود دارند دهند كه اووس مشاهدات نشان مي

اووسيت( بايستي -رسد كه تصور كنيم هر دوي اين سلولها )پيش شوند. از اينرو منطقي بنظر مي كه مانع از اينكار مي

طبيعي اين ممنوعيت از روي يكي  گردند. در طي رشد و نموميپرستار منع  شدن به سلولابتدا توسط عواملي از تبديل 

كند. بنظر  شود در صورتيكه بر روي سلول ديگر باقي مانده و آنرا به اووسيت تبديل مي اووسيتها برداشته مي-از پيش

سين بر  دارد ولي دقيقاً معلوم نيست كه آيا اثر كلشي مي اووسيت بر- سين اين ممنوعيت را از روي پيش رسد كلشي مي

 شود يا خير. ها باعث اينكار ميروي ميكروتوبول

رشد كرده و با توجه به  آيندي كه در نتيجة اين تقسيمات متوالي ميتوزي بوجود ميپانزده سلول پرستار

شوند. در نتيجة اين مضاعف  پلوئيد تبديل مي و عدم تقسيم سلولي در آنها به سلولهاي پلي DNAهمانندسازي شديد 

پلوئيد از نظر  رسد. سلولهاي پرستار پلي برابر ژنوم سلول هاپلوئيد مي 1024گاهي تا شدن ميزان ژنوم سلولهاي پرستار 

اي به  پرستار از طريق كانالهاي حلقه هاي در سلول ي ساخته شدهRNA. مولكولهاي بسيار فعالند RNAسنتز 

ي معمولي DNAول يي معادل چندين برابر سلDNAد. چون هر سلول پرستار داراي شونميوارد سيتوپلاسم اووسيت 

 كسب نمايد.  RNAتواند براي پيشبرد فرآيند تمايزي خود از اين سلولها مقدار زيادي  است اووسيت مي

اووسيت بسرعت رشد  شوند كه پلوئيد هستند سبب مي يسلول كه هر يك داراي ژنوم پل 15پشتيباني همزمان 

بار افزايش  90000تواند تا  ظرف سه روز مي كرده و حجيم شود. تحت شرايط طبيعي حجم سيتوپلاسم اووسيت در

اين روش اووژنز را براي توليد سريع تخم آشكار  يعي يك دستاورد بزرگ است و توانايييابد. چنين رشد سر

 سازد. مي

 سلولهاي فوليكولي در حشرات

بعهده دارند، از هاي متفاوتي  كنند نقش در جريان اووژنز سلولهاي فوليكولي كه اتاقك تخم حشرات را احاطه مي

توانند موادي را به اووسيت منتقل كنند. سلولهاي فوليكولي حشرات مثل  جمله همچنانكه قبلاً ذكر شد اين سلولها مي

كنند  سلولي عمل مي سلولهاي فوليكولي پستانداران از طريق اتصالات باز كه به مثابه كانالهايي براي تبادلات بين

سازي( بازي  منتقل نمايند. سلولهاي فوليكولي همچنين نقش فعالي در ويتلوژنز )زردهتوانند موادي را به اووسيت  مي

روند در خود انبار كنند و در  سازهاي زرده را كه از همولنف بطرف اووسيت مي توانند پيش كنند بطوريكه مي مي

اي دخالت  پاكت زرده سازند. سلولهاي فوليكولي همچنين در ترشح سازهاي زرده را مي ها آنها پيش بعضي گونه

كند. ايجاد  اي لاية نازكي از گليكوپروتئين است كه غشاء پلاسمايي تخم و كوريون را احاطه مي دارند. پاكت زرده

هاي ضميمه در پيرامون اووسيت بواسطة قرارگيري سلولهاي فوليكولي بين سلولهاي پرستار و اووسيت در  اين لايه

اي توسط اين سلولها احاطه  ردد بطوريكه اووسيت بجز در نواحي كانالهاي حلقهگ مراحل انتهايي اووژنز تسهيل مي

 شود.  مي

 

 ( سازمانبندي تخم و تمايز تشكيلات اووسيت2-3

نظير آن در  هاي بي طبيعي است. اما بدليل نقش ك سلول معمولي با اندامكهاي سيتوپلاسمياز بسياري جهات تخم ي

كند كه در سلولهاي  نين در حال نمو، تخم در طول اووژنر ويژگيهايي كسب ميلقاح و فراهم آوردن محيطي براي ج
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هاي مختلف متغير است و ما نيز با توجه به اصل ذكر نكات مهمتر  شود. ساختمان تخم در گونه سوماتيك ديده نمي

ن قسمت به ذكر ها را به بحث بگذاريم، از اينرو در اي قصد نداريم ساختار و چگونگي تشكيل هر يك از اين تخم

 نكات مشخص و عمومي در مورد تخم بسنده خواهيم كرد.

( اووپلاسمبندي فضايي اندامكها و تشكيلات سيتوپلاسم ) هاي جالب مورفولوژي تخم سازمان يكي از جنبه

آن است بطوريكه از اين نظر قطبيتي در سلول تخم حاكم است. بدين ترتيب كه اجزاء سيتوپلاسمي تخم بطور 

يابند. اين محور يك خطي فرضي است كه دو قطب سلول تخم )گياهي  در طول محور اصلي تخم توزيع مي ناهمگن

شود و موقعيكه ميوز  كند. هستة اووسيت در جريان اووژنز بطرف قطب حيواني جابجا مي و حيواني( را بهم متصل مي

كها و انكلوزيونهاي سيتوپلاسمي نيز ممكن است شوند. بعضي از اندام افتد اجسام قطبي در اين ناحيه ديده مي اتفاق مي

هاي رنگي با تراكم  بطرف قطب حيواني جابجا شوند. براي مثال در تخم دوزيستان ريبوزومها، ميتوكندريها و دانه

كند. از طرف ديگر  زيادي در قطب حيواني ديده مي شوند ولي بتدريج تعداد آنها بطرف قطب گياهي كاهش پيدا مي

اي موجود در نيمكرة حيواني كوچك بوده و با تعداد كمي وجود دارند ولي بطرف قطب گياهي بطور  دههاي زردانه

(. همچنانكه در صفحات آينده بحث خواهيم كرد توزيع 3-6شوند )شكل  تر ديده مي اي بزرگتر شده و متراكم فزاينده

اني به نيمكرة گياهي در طي مراحل انتهايي اووژنز از نيمكرة حيو آنهااي به دليل انتقال فعال  زرده هايدانهنامتقارن 

اي از  گيرد. بسته افتد. انتقال اجزاء سيتوپلاسمي بطرف نيمكرة گياهي در مراحل اولية اووژنز نيز صورت مي اتفاق مي

يك ويتلوژن ( كه در نزديك وزيكول ژرمينال اووسيتهاي پري)ابرميتوكندريايياي  رشته-اي ميتوكندريها و مواد دانه

شود( گزنوپوس به گروههاي كوچكتري  ويتلوژنيك گفته مي سازي اووسيتهاي پري )به اووسيتها قبل از مرحلة زرده

 –اي  كنند. مواد دانه ( را اشغال مياء اووسيت )ناحية قطب گياهي آيندهتقسيم شده و موقعيتي درست زير سطح غش

شود در  ( دارد كه گفته ميgerm plasm)جنسي  پلاسماي به  اي در اين كمپلكس شباهت قابل ملاحظه رشته

ها در طول اووژنز  رسد اين جابجايي سيتوپلاسم ناحية قشري قطب گياهي تخم لقاح يافته وجود دارد. از اينرو بنظر مي

ي بعضي از RNAباشد. همچنانكه بحث خواهيم كرد  مسئول قرارگيري پلاسم جنسي در مكان نهايي خود مي

 ن است در داخل اووسيت از يك توزيع قطبي برخوردار باشند.پروتئينها نيز ممك

 
نمايي دياگراماتيك از توزيع قطبي اجزاء اووسيت دوزيستان. سمت چپ، توزيع زرده. سمت راست، توزيع ريبوزوم. به جابجايي وزيكول  (3-6شكل 

 جه كنيد.هاي رنگي تو ژرمينال و قرارگيري آن در قطب حيواني و همچنين موقعيت قشري دانه
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كند. در نتيجه  اي جنين بازي مي يابي منطقه توزيع نامتقارن اجزاء اووپلاسم نقش بسيار مهمي در تخصص

كنند به نحوي شرايط را براي رشد و نمو طبيعي  هايي كه سازمانبندي فضايي اووپلاسم را ايجاد و حفظ مي مكانيسم

ها اطلاعات كمي در دسترس است و هنوز توضيحي در بارة  ييسازند. در رابطه با مكانيسم اين جابجا جنين آماده مي

تواند  برند ارائه نشده است. يك احتمال اين است كه توزيع اجزاء سلولي مي نيروهايي كه اين فرايند را به پيش مي

گياهي در -بوسيلة يك جريان الكتريكي كه در سلول حاكم است تنظيم گردد. در حقيقت وجود يك جريان حيواني

وجود دارد و مواد از طريق نيز هاي تخم حشرات  وسيت گزنوپوس گزارش شده است. چنين جرياني در اتاقكاو

رسد مكانيسم مشابهي در ايجاد قطبيت در  شوند. بنظر مي اي از سلولهاي پرستار به اووسيت منتقل مي كانالهاي حلقه

اين وجود تحقيقات بيشتري لازم است تا مشخص اي دخالت دارد ولي با  هاي قهوه هاي لقاح يافتة بعضي جلبك تخم

 شود آيا مكانيسم ايجاد اين قطبيت عموميت دارد يا خير؟

 ميتوكندريها و پلاسم جنسي

آورد بطوريكه ذخيرة قابل توجهي از آنها  اووسيت در توليد بعضي اجزاء سيتوپلاسمي نهايت تلاش خود را بعمل مي

رشد و نمو جنيني را شروع نمايد. در نتيجة اين  خود را قادر مي سازد اين ذخايربا استفاده از  وكند  در خود ايجاد مي

احتياجي به ساخت آنها ندارد. يكي از اجزائي كه در  ديگر و مراحل اولية رشد و نمو تامين شده عمل نياز جنين در

يي است كه بطور DNAي شود ميتوكندري است. ميتوكندري دارا جريان اووژنز به مقدار زيادي ساخته و ذخيره مي

ي ميتوكندريايي DNAاي در مقدار  ملاحظه سبب افزايش قابل DNAشود. از اينرو تكثير اين  خودكار مضاعف مي

 100ي ميتوكندريايي در سلولهاي گزنوپوس تقريباً DNAاي به  ي هستهDNAگردد. در حاليكه نسبت  سيتوپلاسم مي

هاي كاملاً رشد  در اووسيت 100به  1تا حتي  1به  1گردد و به نسبت  است در طي اووژنز اين نسبت معكوس مي 1به 

بار  107ي ميتوكندريايي به اندازة DNAرسد و اين منعكس كنندة اين واقعيت است كه در طي اووژنز مقدار  كرده مي

 يابد.  افزايش مي

ر اطراف هسته تشكيل اي را د هايي كه حلقه مراحل اولية اووژنز ميتوكندريها در بسته طيدر گزنوپوس 

اي رشد كرده )ظاهراً  باشد. اين بسته بطور فزاينده ها معمولاً بزرگتر از بقيه مي گيرند. يكي از اين بسته دهند قرار مي مي

(. 3-7شود )شكل  مي قابل روئيتدر نتيجة مضاعف شدن ميتوكندريها( و حتي در زير ميكروسكوپ نوري نيز كاملاً 

نامند. بررسي جزئيات اين  يا جسم بالبيني مي ابر ميتوكندريايياي را  اي جنب هستهاين مجموعة ميتوكندريه

اي در آن وجود دارد كه  دهد كه علاوه بر ميتوكندري يكسري مواد الكترون متراكم كروي و رشته ساختار نشان مي

ا نيز در اطراف هسته ديده شوند. تجمعات كوچكتري از ميتوكندريه ناميده مي GFMيا  اي رشته -اي بنام مواد دانه

ها و تجمعات، تعدادي ميتوكندري بشكل منفرد نيز در داخل  باشند. علاوه بر اين بسته مي GFMشوند كه فاقد  مي

 سيتوپلاسم وجود دارند.

 GFMها يا جزاير كوچكتري متشكل از ميتوكندري و  ابر ميتوكندريايي بعد از تشكيل و بزرگ شدن به توده

هاي لقاح  شوند. اين جزاير در تخم ناحية قشري يكي از قطبهاي اووسيت )قطب گياهي( مستقر مي تقسيم شده و در

شوند. در جنين گزنوپوسي كه در مرحلة تسهيم  ( خوانده ميgerminal granules)هاي ژرمينال  دانهنيافته بنام 

ود همولوگ پلاسم جنسي است كه در ر كنند كه گمان مي اي را ايجاد مي ها نواحي بدون زرده قرار دارد اين دانه
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 .شود لولهاي جنسي در نظر گرفته ميهاي ابتدايي يافت شده و بعنوان عامل تعيين كنندة س ها و جنين انواعي از تخم

شود. از طرف ديگر در تعدادي از پستانداران  مهرگان ديده مي ابرهاي ميتوكندريايي همچنين در اووسيت انواعي از بي

گيرند. از آن به بعد ميتوكندريها در سرتاسر  مراحل اولية اووژنز در ناحية قشري اووسيت قرار مي ميتوكندريها در

باشند.  هاي شبكة اندوپلاسميك همراه مي شوند. در تمام مراحل اووژنز، ميتوكندريها با سيسترن اووپلاسم پراكنده مي

 دهند. ها شديداً تغيير شكل مي تغيير موقعيت سيسترنميتوكندريهاي پستانداران بدليل رسوب بعضي مواد در آنها و يا 

 
تصوير ابر ميتوكندريايي اووسيت گزنوپوس در مرحلة پري ويتلوژنز با ميكروسكوپ تداخلي نومارسكي. پيكان ابر ميتوكندريايي را نشان  (3-7شكل 

 دهد. مي

 

 زرده 

 مقدار و توزيع زرده
بندي  نسبتاً متفاوت است. محققين اوليه طرحهاي مختلفي براي طبقه( در تخم حيوانات yolkمقدار و توزيع زرده )

هايي كه داراي مقدار كمي زرده و با  اند. تخم در سيتوپلاسم تخم ارائه داده زردهها بر اساس مقدار و نحوة توزيع  تخم

ها در بسياري از  مشوند. اين تخ خوانده مي همولسيتاليا  ايزولسيتال، اوليگولسيتالتوزيع يكنواخت هستند بنام 

ها  شوند. در اين تخم مهرگان از جمله توتياي دريايي و طنابداران پست )مثل آمفيوكسوس و غلافداران( يافت مي بي

هاي با مقدار نسبتاً بيشتري زرده  تنها نشانة قابل تشخيص قطبيت تخم محل تشكيل جسم قطبي است. در گونه

يشتر زرده در نيمكرة گياهي، سازمانبندي كاملاً متقاوتي از خود نشان هاي گياهي و حيواني بعلت تراكم ب نيمكره

تنان مثل سرپايان  هاي خزندگان، ماهيان استخواني، پرندگان و بعضي نرم دهند. در شديدترين حالت )از جمله تخم مي

لاية نازكي در اند و سيتوپلاسم به  پايان( زرده و سيتوپلاسم بطور مشخصي از هم تفكيك شده و تعدادي از شكم

دهد  تر بوده و يك كلاهك سيتوپلاسمي را تشكيل مي شود. اين لايه در قطب حيواني ضخيم پيرامون زرده محدود مي

شوند. در دوزيستان اين  خوانده مي تلولسيتالها بنام  (. اين نوع تخمA8-3گيرد )شكل  كه هسته در آن قرار مي

شود در صورتيكه ساير  در آنها زرده در نيمكرة گياهي متمركز مي حالت بشدت خزندگان و پرندگان نيست بطوريكه

اندامكهاي سيتوپلاسمي در نيمكرة حيواني از تمركز و فراواني بيشتري برخوردارند. تعدادي از مولفين تخم دوزيستان 

ل متوسط زرده هاي تلولسيتا كنند در حاليكه ديگران آنرا جزء تخم هاي مزولسيتال تقسيم بندي مي را در گروه تخم
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بحث خواهد  5دهند. مقدار و پراكندگي زرده اثرات بسيار عميقي روي تسهيم دارد كه اين موضوع در فصل  قرار مي

 شد.

تخم بندپايان بويژه حشرات از اين نظر منحصر به فرد است زيراكه در آنها زرده در موقعيت مركزي تخم 

شود. يك جزيرة سيتوپلاسمي نيز در مركز  توپلاسم احاطه ميگيرد و از اطراف توسط پوشش نازكي از سي قرار مي

هاي  شود. در تخم گفته مي يا مركز زردهتال يسسنترولها  تخم وجود دارد كه محتوي هستة است. به اين تخم

ها از  تال از لحاظ زرده قطبيت مشخصي بين قطب گياهي و حيواني وجود ندارد اما از لحاظ ظاهري اين تخميسسنترول

نشان داده شده در يك انتها تاحدودي گرد  B8-3قطبيت بارزي برخوردارند. تخم دروزوفيلا كه در شكل يك 

شود درحاليكه انتهاي ديگر تخم كه نوك تيز است بخش  باشد و اين انتها بعداً به بخش خلفي جنين تبديل مي مي

خلفي هستند. جوانب پشتي  -ك قطبيت قداميها داراي ي قدامي جنين آينده را بوجود خواهد آورد. از اينرو اين تخم

ها نيز قابل شناسايي است. بدين ترتيب كه طرف محدب تخم به ناحية شكمي جنين تبديل خواهد  و شكمي اين تخم

شكمي  -در بارة قطبيت پشتي 6شد در صورتيكه طرف مقعر آن بخش پشتي جنين را ايجاد خواهد كرد. در فصل 

 عنوان خواهيم كرد. تخم دروزوفيلا مطالب بيشتري

 
 ترولسيتال حشرات.، تخم سنB، تخم تلولسيتال مرغ. Aدار.  هاي زرده برشي از تخم (3-8شكل 

 

 زرده سازي
اي ناهمگن است كه از ليپيد،  است. زرده ماده ترين جزء سيتوپلاسم ها برجسته نهزرده در تخم بسياري از گو

كند. در تعدادي از  هاي مختلف با هم فرق مي قعيت زرده در گونهشود. شكل و مو كربوهيدرات و پروتئين تشكيل مي

شود. در  ها زرده بعنوان يك ذخيرة عمومي از مواد است كه هيچگونه مشخصات فراساختماني در آن ديده نمي گونه

دوزيستان معرف  اي هاي زرده پلاكتها زرده ممكن است در اندامكهاي معيني وجود داشته باشد.  ديگر گونه

باشند. اين پلاكتها بشكل ساختارهاي بيضوي شكل پهني هستند كه عمدتاً از تركيب  دامكهاي محتوي زرده ميان

 گيرند.  ( ساخته شده و در يك شبكة كريستالي قرار ميlipovitellin( و ليپوويتلين )phosvitinفسفويتين )

ه ممكن است در داخل اووسيت سنتز گردد. زرد سازي از دو منبع تامين مي مواد خام مورد نياز براي زرده

(. بعضي )هتروسنتزي( يا در خارج از اووسيت ساخته شده و سپس وارد اووسيت گردد اتوسنتزيشود )

داران غالباً از نوع  موجودات زنده ممكن است از هر دو طريق براي توليد زرده استفاده نمايند. توليد زرده در مهره
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زرده در بهترين حالت در گزنوپوس مورد مطالعه قرار گرفته است. در اين هتروسنتزي است. توليد هتروسنتزي 

ساز زرده )ويتلوژنين( در كبد ساخته شده و از طريق جريان خون به تخمدان منتقل و در آنجا به  دوزيست مادة پيش

اين  شود. ( توسط اووسيت گرفته ميreceptor-mediated endocytosis) اندوسيتوز با واسطة گيرندهروش 

روش توليد زرده در كبد و ورود آن از تخمدان بداخل اووسيت از طريق اندوسيتوز بطور معمول در خزندگان، 

 شود.  ماهيان و پرندگان نيز ديده مي

دومونت و همكارانش مطالعه   اي بوسيلة والاس، ت دوزيستان بطور گستردهيدريافت ويتلوژنين توسط اووس

( فوليكول قرار دارد به thecal layerاي ) يك شبكة مويرگي كه داخل لاية پوستهشده است. وتيلوژنين از طريق 

رسد. بعد از خروج از مويرگها ويتلوژنين از كانالهاي بين سلولهاي فوليكولي عبور كرده و به سطح  فوليكول مي

پوشانند  وسيت را ميهايي كه سطح او شود. در قاعدة ميكروويلي سد و در آنجا توسط اووسيت گرفته مي اووسيت مي

( معروف است بر bristle coatشود. اين پوشش كه بنام پوشش سيخي ) ها و گودالهاي بيشماري تشكيل مي فرورفتگي

ترين آنها كلاترين است در حاليكه بر روي  شود كه شناخته روي سطح محدب سيتوپلاسمي از پروتئينهايي تشكيل مي

هاي  باشد. گليكوكاليكس بطور كلي از زنجيره كي گليكوكاليكس ميسطح مقعر خارج سلولي داراي يك لاية كر

كربوهيدرات، مولكولهاي گليكوليپيد و گليكوپروتئين سرتاسري غشايي و همچنين پروتئوگليكانها و 

هاي  شود. در اووسيت در حال رشد گليكوكاليكس داراي گيرنده هاي خارج سلولي تشكيل مي گليكوپروتئين

ها و گودالهاي مذكور سپس از غشاء جدا شده و  كنند. فرورفتگي ت كه ويتلوژنين را جذب ميويتلوژنين خاصي اس

كنند.  دهند. اين وزيكولها ويتلوژنين جذب شده را بداخل اووسيت منتقل مي را تشكيل مي دار وزيكولهاي پوشش

اجسام كه بهم ملحق شده و  شوند متعاقباً وزيكولها پوشش كركي خود را از دست داده و به اندوزومها تبديل مي

را كه مركب از چند وزيكول غشائي كوچك محصور شده  MVBs (multivesicular bodies )يا  چندوزيكولي

شود اين اندامكها بعنوان  دهند. همچنانكه زرده متراكم شده و در داخل كريستاليزه مي در غشاء است تشكيل مي

اي بدوي سپس  شوند. پلاكتهاي زرده ( ناميده ميprimordial yolk platelets) PYPيا اي بدوي  پلاكتهاي زرده

 بطور خلاصه آورده شده است. 3-9دهند. اين وقايع در شكل  اي را تشكيل مي بهم ملحق شده و پلاكتهاي زرده

 
 نمايي شماتيك از مراحل تشكيل پلاكتهاي زرده از ويتلوژنين اندوسيتوز شده.  (3-9شكل 
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  اي در تخم دوزيستان بصورت قطبي است، بدين وصيح داده شد توزيع پلاكتهاي زردههمانطور كه قبلاً ت

-گيرد. اين قطبيت گياهي اي در نيمكرة گياهي قرار مي درصد پروتئينهاي زرده 70ترتيب كه پلاكتهاي بزرگ و 

ي در ايجاد طرح اولية دهد. از اينرو ايجاد اين قطبيت نقش مهم حيواني تخم دوزيستان از قطبيت جنين آينده خبر مي

هاي  افتد. اووسيت بدن جنين آينده دارد. ايجاد حالت عدم تقارن در توزيع زرده در مراحل انتهايي اووژنز اتفاق مي

اي كه بطور يكنواخت در سيتوپلاسم  جوان بوسيلة يك وزيكول ژرمينال واقع شده در مركز سلول و پلاكتهاي زرده

اي از  اي در طول اووژنز نتيجه شوند. ايجاد عدم تقارن در توزيع پلاكتهاي زرده ييابند شناسايي م قشري توزيع مي

اي از نيمكرة حيواني به نيمكرة گياهي است. اين جابجايي در گزنوپوس با كمك رديابي  جابجايي پلاكتهاي زرده

عدم تقارن در اووسيت حاكم مولكولهاي ويتلوژنين نشاندار شده با مواد فلورسنت ثابت شده است. بعد از اينكه حالت 

هاي زردة قديمي قرار  هاي هم مركز )مثل تنة درخت( در اطراف دانه هاي زردة تازه سنتز شده بصورت حلقه شد دانه

اي با  تخمين زدند كه پلاكتهاي زرده 1987( در سال Gerhart( و گرهارت )Danilchikگيرند. دانيلچيك ) مي

كنند. نحوة مهاجرت اين پلاكتها  ة حيواني بطرف مركز اووسيت حركت ميميكرومتر در روز از نيمكر  50سرعت

 اي دخالت دارند. رود كه اجزاء اسكلت سلولي در جابجايي پلاكتهاي زرده هنوز مشخص نيست اما احتمال مي

 

 كورتكس تخم

ير غشاء كه درست ز تخم، يك لاية سيتوپلاسميشود: كورتكس يا قشر  سيتوپلاسم تخم به دو بخش تقسيم مي

پلاسمايي قرار گرفته و داراي خواص متفاوتي با بقية سيتوپلاسم است، و اندوپلاسم كه بيشتر سيتوپلاسم تخم را شامل 

باشد. اما كورتكس داراي ويسكوزيتة بيشتري است و بشكل يك ژل نيمه جامد وجود دارد. با  شده و بحالت مايع مي

كورتكس و اندوپلاسم را مشخص كرد. اجزاء اندوپلاسم به آساني طي  توان تفاوتهاي بين سانتريفوژ نمودن تخم مي

ها  مانند. كورتكس در تخم بسياري از گونه شوند اما تشكيلات قشري در جاي خود باقي مي اين عمل جابجا مي

شود. تصاوير حاصل از كورنكس تخم كه با ميكروسكوپ  هايي است كه در اندوپلاسم ديده نمي محتوي دانه

 .هاي رنگي دانهو  هاي قشري دانهكند،  ني تهيه شده وجود دو نوع انكلوزيون را در اين محل مشخص ميالكترو

هاي  ساكاريد هاي قشري ساختارهاي كروي هستند كه بوسيلة غشايي احاطه شده و محتوي موكوپلي دانه

آن زمان محتويات خود را به بيرون شوند و در  باشند. اين اندامكها در هنگام لقاح وارد عمل مي اسيدي و پروتئين مي

گيرند بدين صورت كه در ابتدا بطور  هاي قشري در داخل اندوپلاسم اووسيت شكل مي كنند. دانه از تخم ترشح مي

كنند.  كامل شدن اووژنز به ناحية قشري يا كورتكس تخم مهاجرت مي هنگامباشند اما  تصادفي در تخم پراكنده مي

هاي قشري مورد تحقيق قرار گرفته آنها ظاهراً بوسيلة شبكة اندوپلاسميك و  ه منشاء دانهدر آندسته از جانوراني ك

ميك هاي قشري ظاهراً روي ريبوزومهاي شبكة اندوپلاس فرم دانه شوند. ساخته شدن پيش دستگاه گلژي ساخته مي

اندامك بهم ملحق شده و  ها سپس از آنجا بداخل دستگاه گلژي منتقل و در اينفرم گيرد. اين پيش خشن صورت مي

 شوند.  هاي قشري معيني تبديل مي به دانه

هاي قشري  اي هستند كه شبيه آن در دانه ساكولهاي دستگاه گلژي حاوي ماده Arbaciaدر توتياي دريايي 

يكولها آيند. اندازة اين وز مي شود. اين ساكولها متعاقباً از دستگاه گلژي جدا و بشكل وزيكولهاي غشايي در يافت مي
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كنند. چنين طرحي از  سپس افزايش پيدا كرده )احتمالاً به سبب الحاق به همديگر( و شكل خاصي را كسب مي

 داران )از جمله پستانداران( توصيف شده است.  مهرگان و مهره هاي قشري در انواع مختلفي از بي تشكيل دانه

ها در تخم دوزيستان حاوي رنگدانة  است. اين دانهدر كورتكس نسبتاً متفاوت موجود هاي رنگي  ماهيت دانه

شوند. ملانوزومها در تخم آندسته از دوزيستان ديده  اي تيره يا سياه ملانين است كه بنام ملانوزوم خوانده مي قهوه

گذارند. رنگي بودن تخم ظاهراً هسته و  گيرد مي شود كه تخم خود را در مكانهايي كه در معرض نور قرار مي مي

هاي رنگي در تخم دوزيستان يكنواخت نيست.  كند. توزيع دانه وپلاسم را از آسيب اشعة ماوراء بنفش محافظت ميسيت

نيمكرة گياهي حاوي تعداد كمي دانة رنگي است در صورتيكه نيمكرة حيواني )جايي كه در آن هسته قرار دارد( 

گردد. بين نواحي تيره و روشن يك ناحية  ه ميمحتوي تعداد زيادي دانة رنگي است كه موجب تيره بودن اين منطق

شود. كورتكس تا بعد از لقاح باقي  خوانده مي ( marginal zone) اي منطقة حاشيهحدواسط وجود دارد كه بنام 

نيروي لازم براي انقباض  هاي كورتكس كند. ميكروفيلامنت زي ميماند و نقش بسيار مهمي در رشد و نمو با مي

 دهند. كنند و در جريان گاسترولاسيون نيز شكل سلولها را تغيير مي سهيم فراهم ميسلولها در جريان ت

 هستة اووسيت

شود. در مراحل اولية اووژنز  گردد بطوريكه بيش از اندازه بزرگ مي در جريان اووژنز هسته دچار تغييرات شديدي مي

شود هسته بطور مشخص به موقعيت  بزرگ ميگيرد. همچنانكه اندازة سلول  هسته تقريباً در مركز اووسيت قرار مي

 گيرد. به اين هستة بزرگ شده خارج از مركز تغيير مكان داده و در نزديكي غشاء پلاسمايي قطب حيواني قرار مي

  خورده كنندة وزيكول ژرمينال متشكل از يك ساختار دو لاية بسيار پيچ گويند. پاكت احاطه مي وزيكول ژرمينال

آورند كه  اي را بوجود مي لي و خارجي اين پاكت در بسياري نقاط بهم متصل شده و منافذ هستههاي داخ است. غشاء

هايي براي ارتباط هسته و  سيتوپلاسمي دخالت دارند. اين منافذ صرفاً دريچه-اي شود در ارتباطات هسته تصور مي

ين منافذ را در انتقال مواد بين باشند. مدارك موجود نقش ا سيتوپلاسم نيست بلكه كمپلكسي از عناصر مشخص مي

در بخش بعدي بحث خواهيم كرد غشاء خارجي پاكت وزيكول ژرمينال كند. همچنانكه  پلاسم تاييد ميهسته و سيتو

 هاي سيتوپلاسمي نقش داشته باشد. ممكن است طي اووژنز در ايجاد غشاء

 

 هاي سيتوپلاسمي غشاء

توان  اي انكلوزيونهاي غشائي بسيار وسيعي است كه از جملة آن ميسيتوپلاسم اووسيت در مراحل مختلف اووژنز دار

هاي حلقوي  اي و تيغه به شبكة اندوپلاسميك، دستگاه گلژي، اجسام چندوزيكولي، ميتوكندري، اجسام زرده

(Annulate lamellaeاشاره كرد. تيغه ) ست كه واجد هاي دوتايي موازي ا هاي حلقوي مشتمل بر گروهي از غشاء

اي دارند.  پاكت هسته ها شباهت زيادي به ر كلي اين تيغهاي است و بطو شبيه منافذ هسته هايي از منافذ كسكمپل

هاي حلقوي در اووسيت به تعداد فراوان وجود دارند اما ممكن است در اسپرماتوگوني و انواعي از سلولهاي  تيغه

هاي حلقوي شناخته نشده است. اين  ند. عمل تيغهسوماتيك و همچنين تعدادي سلولهاي توموري نيز وجود داشته باش

باشند. اين وضعيت باعث شده كه  ها غالباً به همراه ريبوزومها ديده شده و با شبكة اندوپلاسميك خشن مرتبط مي تيغه
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هاي حلقوي حاوي اطلاعات  تصور شود اين غشاءها در سنتز پروتئين دخالت دارند. همچنين پيشنهاد شده كه تيغه

 شوند.  شوند و در آنجا براي استفادة بعد از لقاح ذخيره مي ي هستند كه به سيتوپلاسم ارسال ميا هسته

 

 طي اووژنز ( بيان ژن 3-3

( توليد اجزائي كه در طي 2( ساخت يك سلول بسيار تخصص يافته و 1دارد:  دو نتيجة مهماووژنز فرآيندي است كه 

گيرد. بنابراين استفاده از اطلاعات ژنوميك در طول اووژنز نقش بسيار  يرشد و نمو بعد از لقاح مورد استفاده قرار م

با توجه به نقشي كه سلول تخم در تامين مواد و اندامكهاي مورد مهمي در تنظيم مراحل اولية رشد و نمو جنيني دارد. 

و بيان  اً ژنها خاموشدارد بر خلاف اسپرماتوژنر كه نهايت ،حداقل در مراحل اوليه ،نياز جنين در طي رشد و نمو

نميشوند در اووژنز ژنهاي اووسيت نه تنها بيان ميشوند كه سرعت بيان آنها در مقايسه با سلولهاي سوماتيك بسيار 

شوي ي اووژنز  بصورت كرموزومهاي بطريبالاست. براي مثال در دوزيستان كروموزومهاي اووسيت در ابتدا

(lampbrush chromosomes) شوي از روي ژنهاي موجود بر روي كروموزومها با حالت بطري درآيند. در مي

هاي توليد شده يا براي ترجمه شدن به پروتئينها مورد استفاده قرار ميگيرند يا RNAسرعت زياد رونويسي ميگردد و 

 ها وارد عمل ميشوند. tRNAو بعنوان اجزاء ساختماني ريبوزومها اينكه خود 

بطور گزينشي و به دفعات زياد تكثير ميگردند  rRNAژنها بويژه ژنهاي  همچنين در طي اووژنز تعداي از

بطوريكه برخلاف سلولهاي سوماتيك دوزيستان كه داراي دو هستك مي باشند تعداد هستكها در اووسيت به بيش از 

ومها نيز هر هستك در حقيقت محل ساخت و مونتاژ شدن اجزاء ريبوزوم است و ريبوزعدد افزايش پيدا ميكند.  1500

ذخيرة بسيار بزرگي از ريبوزوم وجود متعاقباً براي سنتز پروتئينهاي مورد نياز اووسيت مورد استفاده قرار ميگيرند. 

شود كه تخم لقاح يافته  كند و باعث مي نياز مي جنين را در طول مراحل اولية رشد و نمو از سنتز ريبوزومهاي جديد بي

دهد كه در مقايسه با سلولهاي سوماتيك سرعت سنتز  نمايد. مطالعات نشان ميبسرعت كار سنتز پروتئين را شروع 

شود بالغ بر  بار بيشتر است و تعداد ريبوزومهايي كه در هر تخم توليد مي 1000اجزاء ريبوزومي در اووسيت حدود 

 باشد. عدد مي 1012

ها براي mRNAبرخي از اين  ود.ساخته ميشنيز  mRNAعلاوه بر اين در جريان اوووژنز مقدار بسيار زيادي 

بعنوان نشانه و عامل القاء   mRNA اين ازديگر بعضي قرار ميگيرند.  آينده مورد استفاده ها در جنين ساخت پروتئين

رشد و نمو جنيني تعيين ميكنند.  محلهاي خاصي از اووسيت قرار ميگيرند و سرنوشت نهايي آن بخش را طيدر  كننده

است كه در نيمكرة گياهي اووسيت قرار دارد. آزمايشات  Vg1توزيع كاملاً نامتقارني دارد  ها كهmRNAيكي از اين 

در ابتداي سنتز داراي توزيع يكنواختي در سيتوپلاسم است ولي بعداً در نيمكرة  Vg1دهد كه  انجام شده نشان مي

پروتئيني را كد Vg1تمال زياددر وقايع مهمي دخالت دارد. به اح Vg1شود. نشان داده شده كه گياهي مستقر مي

تواند تكوين مزودرم را القاء  باشد كه مي هاي رشد ميباشد و آن يكي از فاكتور رتباط ميدر ا TGF-Bكند كه با  مي

و موقعيت آن در بلاستومرهاي گياهي كه مسئول القاء سلولهاي منطقة  TGF-Bبا  Vg1نمايد. ارتباط پروتئين 

مزودرم هستند باعث شده كه آن بعنوان يكي از اجزاء اصلي پيامهاي القاء كنندة اي براي تبديل شدن به  حاشيه

  .شود در نظر گرفته شود مزودرمي كه بوسيلة بلاستومرهاي گياهي توليد مي
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 ( كنترل هورموني اووژنز4-3

كرد غدد بحث شد عمل 2گردد. همچنانكه در فصل  اووژنز بوسيلة تغيير در غلظت هورمونهاي در گردش تنظيم مي

شود. ترشح غدة هيپوفيز  داران بوسيلة هورمونهاي گونادوتروپيك آزاد شده از غدة هيپوفيز كنترل مي جنسي در مهره

وتالاموس ( كه از هيپGnRHنيز بنوبة خود بوسيلة هورمونهاي عصبي مغز مثل هورمون آزاد كنندة گونادوتروپين )

ونهاي پپتيدي هستند( روي تخمدان عمل كرده و سبب رشد مه هورد. گونادوتروپينها )كگرد شود تنظيم مي ترشح مي

گردند. اين هورمونها همچنين سلولهاي فوليكولي تخمدان را براي سنتز  گذاري مي اووسيت و در نهايت تخمك

 نمايند. هورمونهاي استروئيدي تحريك مي

هاي تخمگذار  در گونهكنش هورموني است كه  چرخة فصلي اووژنز در دوزيستان نشان دهندة يك برهم

باشد. شروع رشد  افتد ساخت و ذخيره زرده مي ها فرآيند اصلي كه طي اووژنز اتفاق مي كند. در اين گونه عمل مي

شود مغز غدة هيپوفيز را براي ترشح  خورد كه سبب مي فصلي تخمدان بوسيلة محركات محيطي كليد مي

شوند كه  ق سيستم گردش خون به تخمدانها منتقل و سبب ميها از طري گونادوتروپين تحريك كند. گونادوتروپين

(. اين هورمون سپس به داخل گردش خون آزاد و كبد را براي 3-10سلولهاي فوليكولي استروژن سنتز نمايند )شكل 

با  رسد كه در آنجا كند. متعاقباً ويتلوژنين بداخل جريان خون آزاد شده و به تخمدانها مي سنتز ويتلوژنين تحريك مي

شود.  اي مي گردد. در اين مرحلة ويتلوژنين وارد پلاكتهاي زرده ها دريافت مي ها توسط اووسيت كمك گونادوتروپين

نمايند. دو  گذاري را تحريك ميا متعاقباً بالغ شدن ميوزي و تخمك ه هنگاميكه اووژنز كامل شد گونادوتروپين

ون استروئيدي ديگر بنام پروژسترون كه تحت تاثير گذاري توسط يك هوروم فرآيند بالغ شدن ميوزي و تخمك

 گردند. شود تحريك مي هورمونهاي گونادوتروپين از سلولهاي فوليكولي آزاد مي

 
 گذاري )راست( در دوزيستان.  تنظيم هورموني رشد و تمايز اووسيت )چپ( و بالغ شدن تخم و تخمك (3-10شكل 
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در اين حشره  (.3-11شود )شكل  در دروزوفيلا مشاهده مي يك چنين طرح مشابهي نيز در تنظيم ويتلوژنز

 كورپوس آلاتومشود كه بوسيلة  ( خوانده ميjuvenile hormone) هورمون جوانيبنام  هورمون گونادوتروپين

(corpus allatumترشح مي )  گردد. هورمون جواني سبب تحريك تمايز اووسيت شده و تخمدان را براي توليد

( را fat body) جسم چربينمايد. اين هورمون نيز اندام ديگري بنام  ( تحريك ميecdysone)هورمون اكديسون 

كند. ويتلوژنين توليد شده بداخل همولنف آزاد گشته و تحت تاثير هورمون جواني  براي توليد ويتلوژنين تحريك مي

نمايد. از اينرو  ويتلوژنين تحريك مي گردد. هورمون جواني همچنين خود تخمدان را نيز براي توليد وارد اووسيتها مي

گردد. اين موضوع اهميت دارد كه بدانيم حشرات گروهي ناهمگون  در دروزوفيلا زرده از طريق دو منبع تامين مي

 شود.  هستند و از اينرو طرح مذكور در تمام آنها ديده نمي

اي در توليد و  چرخهيك آنها  شود كه در ترين روش تنظيم اووژنز در پستانداران ديده مي شايد پيچيده

هاي رسيده وجود دارد. تخم پستانداران به همراه سلولهاي فوليكولي اطرافش نمو يافته و يك  گذاري تخم تخمك

آورد. در طي هر چرخه تعداد متغيري فوليكول كه هر يك منجر به آزاد  واحد عملياتي بنام فوليكول را بوجود مي

كنند. در تخمدانهاي انسان در طول هر چرخه فقط  شود رشد مي گذاري مي خمكنمودن يك تخم بالغ در مرحلة ت

رسد در حاليكه در اكثر پستانداران ديگر بطور همزمان چند فوليكول بالغ  يك فوليكول واحد به بلوغ كامل مي

كنند. اين  ل ميهستند كه بطور سينرژيك در تنظيم اووژنر عم ران داراي دو هورمون گونادوتروپينشوند. پستاندا مي

شوند كه سبب رشد  ( خوانده ميLH( و هورمون لوتئيني )FSHهورمونها بنامهاي هورمون محرك فوليكولي )

گذاري و تحريك توليد هورمون استروئيدي بوسيلة سلولهاي فوليكولي  فوليكول، آماده كردن تخمك براي تخمك

 شوند. مي

 
 ( هورمون جواني.JHتنظيم ويتلوژنز در دروزوفيلا. ) (3-11شكل 
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اين چرخه كه در  ه شده است.دنشان دا 3-13شود در شكل  چرخة قاعدگي كه فقط در پريماتها ديده مي

( چرخة تخمداني كه عمل آن 1باشد كه عبارتند از: كشد شامل دو چرخة مجزا ميروز طول مي 5/29انسان تقريباً 

طي آن محيط مناسبي براي رشد و نمو جنين فراهم  ( چرخة رحمي كه2باشد، رسيدگي و آزاد كردن اووسيت مي

بعنوان  خونروش فازگردد. آورد. اين دو چرخه توسط هورمونهاي هيپوفيز، هيپوتالاموس و تخمدان هماهنگ ميمي

توسط  FSHاي در توليد  ملاحظه يك افزايش قابل طول اين فازشود. در  در نظر گرفته مي زمان آغاز چرخة قاعدگي

وارد عدد(  15تا  5)بين  بدويگروهي از فوليكولهاي  در تخمدان شود كهسبب ميافتد. اين هورمون  فاق ميهيپوفيز ات

فوليكول بدوي شامل اووسيت واقع در مرحلة ديكتيوتن و يك لاية سلولهاي فوليكولي از نوع  مرحلة رشد شوند.

كل پيدا ميكنند و به فوليكول در اين مرحله در مرحلة بعد اين سلولهاي سنگفرشي به مكعبي تغيير شسنگفرشي است. 

-كه از اين به بعد سلولهاي دانه دار يا گرانولوزا خوانده مي هاي فوليكوليشود. سپس سلولفوليكول اوليه گفته مي

 9-شوند. تكثير اين سلولها توسط يك فاكتور پاراكرين به نام فاكتور تمايز رشدتكثير پيدا كرده و چند لايه مي شوند

(GDF9انجام مي ) شود كه يكي از خانوادة فاكتور رشدTGF-ß اي از است. به فوليكولي كه داراي پوشش چندلايه

در ادامه فضاهاي يا وزيكولهاي پر از مايعي بين سلولهاي دانه دار ظاهر  گويند.سلولها است فوليكول در حال رشد مي

شود. با گذشت زمان اين ر يا فوليكول ثانويه گفته ميشوند كه به فوليكول در چنين حالتي فوليكول وزيكولمي

گراف  بالغ يا گيرد و فوليكول حاصله فوليكولبزرگتر بنام آنتروم شكل ميوزيكولها بهم ملحق شده و يك فضاي 

-رسد و ساير فوليكولها دژنره و آتروفي ميمعمولاً فقط يك فوليكول به بلوغ كامل مي در هر چرخه شود.ناميده مي

 اين فوليكولها داخل اووسيتاندازة افتد ند. در فاصلة تغييرات مذكور كه در سلولهاي دانه دار فوليكولها اتفاق ميشو

شود كه  سبب مي LHهمراه به  FSHهورمون ترشح . شودبرابر بزرگتر مي 500تا در مرحلة ديكتيوتن قرار دارد  كه

. كند به ارتقاء رشد فوليكول كمك مي و اين نيز ترشح نمايند مقدار زيادي استروژن )دانه دار(  سلولهاي فوليكولي

گردد كه در ميانة  آزاد و اين سبب مي  GnRHشود كه از هيپوتالاموس  افزايش غلظت استروژن در خون باعث مي

موجب كليد خوردن فرآيند از سرگيري  LHها ايجاد گردد. بالا رفتن غلظت  چرخه موج بزرگي از گونادوتروپين

)بدون  گراف تبديل فوليكول LHشود. بعد از تخمك گذاري،  ميگذاري  تخمك)پايان مرحلة ديكتيوتن( و  ميوز

شود كه خود يك ساختار آندوكريني است و پروژسترون و مقدار كمي استروژن  اووسيت( به جسم زرد را موجب مي

اضافي در طي چرخه  LHايجاد موج شود و در نتيجه مانع از  مي LHكند. پروژسترون سبب كاهش ترشح  توليد مي

 شود.  مي

كند. بالارفتن سطح در  ( توليد ميinhibinهيبين ) مقدار زيادي اين FSHجسم زرد همچنين تحت كنترل 

هيبين از طريق يك  گردد. پيشنهاد شده كه اين همراه مي FSHهيبين در اين زمان با كاهشي در سطح  گردش اين

تا  8كند جسم زرده در طي نگردد. اگر تخم لقاح پيدا  از هيپوفيز مي FSHترشح سيستم مهاري فيدبك باعث كاهش 

گردد. احتمالاً  رود و پوشش رحم تخريب و سبب خونريزي قاعدگي مي گذاري تحليل مي روز بعد از تخمك 10

ير و يا مغز شود اثر مهاري را از روي هيپوف هيبين كه از تحليل جسم زرد ناشي مي كاهش ترشح استروئيدها و اين

هيبين در طي  و اين FSHشود. ارتباط معكوس بين  از سر گرفته شده و چرخه دوباره تكرار مي FSHبرداشته و ترشح 

هيبين بوسيلة  كند كه در آن توليد اين فاز لوتئيني چرخة قاعدگي، خاطرة چنين ارتباط مشابهي را در جنس نر زنده مي
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كنند در  كنشهاي هورموني كه چرخة قاعدگي را تنظيم مي نمايد. برهم را تنظيم مي FSHسلولهاي سرتولي ترشح 

 .خلاصه شده است B-C 12-3شكل

ادامه پيدا كرده و جسم زرد رشد نموده و هورمونهاي استروئيدي بيشتري  LHاگر تخم لقاح پيدا كند توليد 

دهد و در آن موقع ترشح آن  دامه ميكند. جسم زرد تا حدود ماه چهارم آبستني به توليد اين هورمونها ا توليد مي

 شود. يابد. در طي نيمة دوم آبستني جفت به منبع اصلي توليد هورمونهاي استروئيدي تبديل مي كاهش مي

 
، استروژن و پروژسترون و وضعيت فوليكول و وضعيت LH ،FSHهيبين،  ، دياگرام چرخة قاعدگي كه سطح اينAچرخة قاعدگي.  (3-12شكل 

شود را  گذاري مي كنشهايي را كه منجر به تخمك ، برهمBكنشهاي هورموني دخيل در تنظيم چرخة قاعدگي.  ، برهمCو  Bدهد.  نشان مي پوشش رحم را

 دهد. فاز لوتئيني چرخه را نشان مي Cنمايد در صورتيكه  خلاصه مي

  

 ( تبديل اووسيت به تخمك5-3

 گذاري بالغ شدن و تخمك
 G2افتد كه هستة سلول در يك پروفاز ميوزي طولاني باقي مانده است )فاز  فاق ميتمايز گامت ماده در حالي ات

هسته است كه در  هستة هاپلوئيدي ماده ضروري است و اين پيش چرخة سلولي(. كامل شدن ميوز براي توليد پيش

ست. آشناترين حالت، هستة نر متحد شود. زمان كامل شدن ميوز در بين جانوران متفاوت ا مرحلة لقاح بايستي با پيش

افتد( حالتي است كه از سرگيري ميوز در موقع  داران اتفاق مي )از اين نظر كه در انسان و بيشتر ساير مهره

رود. تخم تا هنگام لقاح در اين مرحله باقي  به پيش مي IIگذاري كليد خورده و ميوز تا مرحلة متافاز ميوز  تخمك

 نمايد. را كليد مي IIز ماند و لقاح است كه كامل شدن ميو مي

شود. مهمترين و آشكارترين  دورة بالغ شدن اووسيت خوانده مي IIفاز بين آغاز از سرگيري ميوز و متافاز 

كند(، متراكم شدن  را مشخص مي Iكه پايان پروفاز  GVBDوقايع دورة بالغ شدن شكسته شدن وزيكول ژرمينال )يا 

را  Iچرخة سلولي(، و توليد اولين جسم قطبي )كه كامل شدن ميوز  Mاز كروموزومها، تشكيل دوك )در متافاز يا ف

باشد. از اين به بعد كروموزومها مجدداً روي صفحة متافازي به خط شده و در آنجا تا هنگام لقاح  كند( مي مشخص مي
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يرات مولكولي و مانند. اما، بالغ شدن چيزي بيش از صرفاً آغاز مجدد ميوز است، بلكه آن مشتمل بر تغي باقي مي

 باشند. فيزيولوژيكي بسياري است كه براي انجام لقاح ضروري مي

 گذاري تنظيم بالغ شدن و تخمك

در پستانداران )از جمله انسان( مستقيماً  گذاري اووسيت الغ شدن و تخمكبهر دو فرآيند همچنانكه ذكر گرديد، 

ستروئيدها(. ليكن، مكانيسم كنترل بالغ شدن اووسيت خورد )ظاهراً بدون دخالت مستقيم ا كليد مي LHبوسيلة موج 

 ،داران بر روي دو دوزيست داران يكسان نيست. بيشترين تحقيقات در زمينة بالغ شدن اووسيت در مهره در ميان مهره

ت كه دليل اصلي آن اين است ( صورت گرفته اسXenopus laevisو گزنوپوس ) (Rana pipiensقورباغه معمولي )

توان بسادگي در آزمايشگاه القاء كرد و  ها مي گذاري را در مورد اين گونه د بالغ شدن اووسيت و تخمكينكه فرآ

نمايد. محققين مدتهاي مديدي است  همچنين اندازة بزرگ تخم اين دو گونه بررسيهاي آزمايشگاهي را تسهيل مي

نمايند. چون  خل بدن حيوان ماده القاء ميها بدا گذاري را در دوزيستان با تزريق گونادوتروپين كه فرآيند تخمك

شد كه هر دوي اين  شوند براي دورة زماني معيني چنين استنباط مي ها باعث بالغ شدن اووسيت نيز مي گونادوتروپين

هاي موثري براي بالغ شدن اووسيت  وقايع تحت كنترل هورموني هستند. هورمونهاي استروئيدي همچنين القاء كننده

 ها و استروئيدها وجود دارد. كنش گونادوتروپين دهد كه نوعي برهم نشان ميهستند و اين 

تواند  تحقيقات دقيق روي فرآيند تنظيم هورموني بالغ شدن موقعي عملي شد كه كشف گرديد بالغ شدن مي

با اضافه نمودن گونادوتروپين يا هورمون استروئيدي پروژسترون به محيط كشت محتوي  in vitroدر شرايط 

ها از فوليكولهايشان جدا شوند در آنصورت گونادوتروپين  هايي از بافت تخمداني القاء گردد. اما، اگر اووسيت طعهق

هايي از بافت تخمداني يا  نمودن قطعه باشد. در صورتيكه اضافه تاثير مي در القاء فرآيند بالغ شدن اووسيت بي

دهد كه اثرات گونادوتروپين روي  اين مشاهدات نشان ميبرد.  پروژسترون به محيط كشت بالغ شدن را به پيش مي

اووسيت غير مستقيم بوده و با واسطة سلولهاي فوليكولي كه در پاسخ به تحريك گونادوتروپين پروژسترون توليد 

 كند. گيرد و اين پروژسترون است كه اووسيت را براي پشت سر گذراندن بالغ شدن تحريك مي كنند انجام مي مي

پروژسترون روي اووسيت در تحريك فرآيند بالغ شدن بطور دقيق مشخص شده است. يكي از نتايج اثرات   

گيري از  زند. اين نتيجه انگيز اينكه ظاهراً پروژسترون روي سطح اووسيت عمل كرده و بالغ شدن را كليد مي تعجب

ته شده است، چراكه اكثر محققين آزمايشات القاء بالغ شدن بوسيلة تزريق مستقيم پروژسترون بداخل اووسيت گرف

تواند بالغ شدن اووسيت را پيش ببرد بلكه اووسيت براي بالغ شدن  نميپروژسترون اند كه تزريق مستقيم  گزارش كرده

حتماً بايستي در داخل هورمون مذكور خوابانده شود. فرضية عمل پروژسترون بر سطح اووست بوسيلة اين مشاهده نيز 

مر  وگ پروژسترون، كه بطور كووالانت به يك پليها حتي هنگاميكه در معرض يك آنال تتاييد شده كه اووسي

توجه به نتايج فوق شوند. با  گيرند باز هم بالغ مي شود و قادر به ورود بداخل سلول نيست، قرار مي بزرگ پيوند مي

  وجود دارد. يك گيرندة اختصاصي براي پروژسترون در غشاء پلاسمايي اووسيت

ة عمل پروژسترون در ارتقاء بالغ شدن اووسيت براي پروژسترون بعنوان يك هورمون استروئيدي كاملاً طريق

غيرطبيعي است. معمولاً، هورمونهاي استروئيدي به سلولهاي هدف خود وارد و در داخل سلول به يك گيرنده متصل 

كند. اتصال  رات هورمون را القاء مياث DNAكنش با  گيرنده متعاقباً از طريق برهم-شوند. كمپلكس هورمون مي



  اووژنز   فصل سوم: 

 

60 

هاي غشاء  كنشي است كه بين هورمونهاي پروتئيني و گيرنده پروژسترون به يك گيرندة سطح سلولي يادآور برهم

گردد، اثرات هورمون از طريق  گيرنده در سطح سلول ايجاد مي-گيرد. چون كمپلكس هورمون پلاسمايي صورت مي

گردد. در اينجا سيگنال توليد شده در سطح سلول  القاء مي cAMPدر اين مورد،  يك پيامبر داخل سلولي ثانويه،

 گردد. مي cAMPباعث كاهش سطح 

علاوه بر عمل كردن بر روي سطح سلولي بين مكانيسم عمل هورمون پروژسترون روي فرآيند بالغ شدن 

تفاوت عمدة ديگري نيز وجود اووسيت و مكانيسم كلاسيك عمل هورمونهاي استروئيدي در سلولهاي سوماتيك، 

شود. اما، در  دارد. در سلولهاي سوماتيك معمولاً اثرات هورمونهاي استروئيدي در سطح رونويسي اعمال مي

قادر به ممانعت از اثرات پروژسترون نيستند. از طرف ديگر، مهار سنتز پروتئين  RNAهاي سنتز  اووسيت، مهاركننده

دهد كه القاء بالغ شدن بجاي اينكه توسط هسته انجام  گردد، و اين نشان مي ميسبب ممانعت از بالغ شدن اووسيت 

گيرد. ظاهراً اينكار بوسيلة تركيبات سنتز شده در طي اووژنز كه در سيتوپلاسم  گيرد با وساطت سيتوپلاسم صورت مي

، ريبوزومها و mRNAمل بايست شا رسد. اين تركيبات مي شوند به انجام مي ذخيره و در پاسخ به هورمون فعال مي

 آلات سنتز پروتئين باشند.      ساير عوامل وابسته به ماشين

      

 وقايع مولكولي در بالغ شدن اووسيت دوزيستان

در حين بالغ شدن ميوزي، اووسيت در پاسخ به تحريكات هورموني الگوي سنتز ماكرومولكولهاي خود را تغيير 

 RNA يابد ولي اين ادامه مي GVBDحد فاصل بين تحريك هورموني و اي در  هسته RNAدهد. اگرچه سنتز  مي

هايي است كه نشان داده بالغ شدن در  گيري بر مبناي يافته ظاهراً هيچ اثر فوري روي فرآيند بالغ شدن ندارد. اين نتيجه

ژسترون قرار گيرند و اووسيتهايي كه قبل از اينكه در معرض پرو RNAهاي سنتز  اووسيتهاي تيمار شده با مهاركننده

تواند اتفاق بيفتد. در اينجا مشخص شده كه اووسيتهاي بدون هسته يك پاسخ فعال شدن شبيه  اند مي هسته شده بي

شوند. برعكس، مهار سنتز پروتئين از بالغ شدن  گذرانند ولي بطور طبيعي تسهيم نمي دار را پشت سر مي هاي هسته تخم

گيرد كه طي اووژنز ساخته  هايي انجام ميRNAد كه القاء بالغ شدن از طريق ده كند و اين نشان مي جلوگيري مي

گردند. در حقيقت سطح سنتز پروتئين  به فعاليت هورموني ترجمه مي وپلاسم ذخيره گرديده و در پاسخشده، در سيت

اووژنز ذخيره  ها كه طيRNAيابد اما علاوه بر آن بعضي  در اووسيتهاي گزنوپوس در مرحلة بالغ شدن افزايش مي

شوند  ها كه در اووسيت ترجمه ميRNAگردند. برعكس، ساير  اند براي اولين بار در مرحلة بالغ شدن ترجمه مي شده

كنند در  مي اين رونوشتها را كنترل در نتيجه مكانيسمهايي كه ترجمة افتراقيگردند.  در طي بالغ شدن ترجمه نمي

 باشند. مي اووژنز بسيار مهم تنظيم پيشرفت و خاتمة

 عواقب شكسته شدن وزيكول ژرمينال

( و تركيب شدن نوكلئوپلاسم و GVBD, germinal vesicle breakdownاهميت شكسته شدن وزيكول ژرمينال )

بعد از  Rana pipiens هاي ديپلوئيدي سلولهاي بلاستولا بداخل تخم قورباغة سيتوپلاسم از آزمايشاتي كه در آن هسته

هاي بلاستولا بداخل تخمهايي كه بعد از  گردد. وقتي هسته ژسترون پيوند زده شده مشخص ميتيمار شدن با پرو

GVBD گردند درصد بالايي از تخمهاي پذيرنده دچار تسهيم شده و رشد و نمو خود را  اند وارد مي هسته شده بي
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اند وارد  ته شدههس با پروژسترون بي هايي كه قبل از تيمار شدن هاي بلاستولا بداخل تخم دهند. اما اگر هسته ادامه مي

ها محتويات وزيكول ژرمينال بداخل  شوند. اگر قبل از انتقال هسته هاي پذيرنده تسهيم نمي از تخم گردند هيچكدام

هاي پذيرنده توانايي تسهيم را باز خواهند يافت. بنابراين، رخ  هسته شده پيوند زده شود در آنصورت تخم هاي بي تخم

باشد. بعلاوه، چون در اين آزمايشات  م فقط بدليل فقدان محتويات وزيكول ژرمينال در سيتوپلاسم ميندادن تسهي

تهاي تحريك نشده منشاء گرفته بودند يگرداند از اووس محتويات وزيكول ژرمينال كه توانايي تسهيم را به سلول برمي

جود دارد و در نتيجة تحريك هورموني ساخته توان نتيجه گرفت كه فاكتور تسهيم از قبل در هسته و بنابراين مي

 شود. نمي

كند تا بتواند لقاح پيدا كرده و رشد و نمو را  وقايع بالغ شدن قابليت فيزيولوژيكي لازم را در تخم ايجاد مي

آغاز نمايد. كسب بلوغ فيزيولوژيكي شامل توانايي استفاده از اطلاعات ذخيره شده در اووسيت بوسيلة ترجمه يا 

باشد. در طي بالغ شدن فقط مقدار كمي از اطلاعات ذخيره شده توسط  ال تركيبات از هسته به سيتوپلاسم ميانتق

آلاتي است كه براي استفاده در مرحلة  گيرد چراكه تخم حاوي برنامة كامل و ماشين اووسيت مورد استفاده قرار مي

آلات نياز  ودن برنامه و استفاده از اين ماشينفقط محرك لقاح است كه براي فعال نم گردد و تسهيم نگهداري مي

 است. 

 

 گذاري خمكت

اطلاعات كافي در مورد مكانيسم آزاد شدن اووسيت از فوليكول بالغ در دست نيست. يك احتمال اين است كه 

گردند كه فوليكول تركيده و اووسيت آزاد گردد. براي مثال،  سلولهاي پيرامون فوليكول منقبض شده و سبب مي

( در ovulationگذاري) شوند كه انقباض آنها با تخمك وليكولهاي هامستر بوسيلة سلولهاي ماهيچة صاف احاطه ميف

كند پاره  اي كه ديوارة آنرا ضعيف مي ارتباط است. احتمال ديگر اين است كه فوليكول بعلت تغييرات تحليل رونده

شود. ديوارة  غيرفعال به بيرون از فوليكول رها ميگردد. ديوارة ضعيف شده از هم گسيخته شده و تخم بطور  مي

دهد در  تواند بوسيلة فعاليت آنزيمهاي پروتئوليتيك نيز ضعيف گردد. شواهدي وجود دارد كه نشان مي فوليكول مي

فعال كنندة پلاسمينوژن گذاري پستانداران يك فعاليت بالايي از آنزيم پروتئوليتيك  فوليكولهاي در حال تخمك

هاي آنزيم پروتئوليتيك فرآيند  وجود دارد. چون مهاركننده tPA( يا tissue-type plasminogen activator) تباف-نوع

براي آزاد سازي اووسيت از فوليكول  tPAكنند اين احتمال وجود دارد كه فعاليت  گذاري را بلوكه مي تحمك

د ممكن است كلاژناز را فعال نمايد و پلاسمين است. پلاسمين نيز بنوبه خو tPAضروري است. محصول فعاليت 

 شود.  اي كلاژن فوليكول را هضم كرده و بدين ترتيب سبب ضعيف شدن ديوارة فوليكول مي كلاژناز شبكة رشته

 ( پوششهاي تخم6-3

شوند. پوششهاي تخم بر مبناي  هاي آزادشده از فوليكول معمولاً توسط نوعي پوششهاي غيرسلولي پوشيده مي تخم

گردد.  ، كه بوسيلة خود اووسيت طي اووژنز توليد ميپوششهاي اولين( 1شوند: ) ها به سه گروه تقسيم ميمنشاء آن

پوششهاي ( 3گردند و ) ، كه توسط سلولهاي فوليكولي احاطه كنندة اووسيت توليد ميپوششهاي دومين( 2)

 گيرند.     مي كه بعد از تخمك گذاري و در حين عبور از دستگاه تناسلي روي تخم قرار سومين
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اي  اي تخم خارپوستان، پاكت زرده مثالهايي از پوششهاي اولين عبارتند از: كوريون تخم ماهيها، پوشش ژله

تخم دوزيستان و منطقة شفاف تخم پستانداران. همچنانكه قبلاً ذكر شد منطقة شفاف كه اووسيت را طي اووژنز احاطه 

از سطح اووسيت و سلولهاي فوليكولي اطراف اووسيت بداخل آن  كند حاوي تعداد زيادي ميكروويلي است كه مي

گذاري تسهيل  شوند تا عمل تخمك كنند. در جريان بالغ شدن زوائد سيتوپلاسمي از اين ناحيه پس كشيده مي نفوذ مي

تودة نام گردد. اما در اين اثنا تعدادي از سلولهاي فوليكولي پيراموني از ناحية شفاف جدا نشده و بشكل ساختاري ب

مانند. تودة تخمكي شامل يك ناحية خارجي محتوي تودة  ( در ارتباط با آن باقي ميcumulus oophorus) تخمكي

سمي ريز آنها بطرف تخم كشيده سستي از سلولها و يك لاية واحد از سلولهاي طويل شده است كه زوائد سيتوپلا

شود كه سطح خارجي منطقة شفاف را مفروش  ( گفته ميcorona radiata) تاج شعاعيشود. به اين لاية سلولي مي

افتند ولي در بسياري از  (. سلولهاي تودة تخمكي سرانجام از منطقة شفاف جدا شده و مي3-13نمايند )شكل  مي

 ها آنها در مرحلة لقاح نيز هنوز وجود دارند. گونه

 
، كمپلكس Bگذاري در يك فوليكول.  ، كمپلكس پيش از تخمكA. كمپلكس تودة تخمكي اووسيت موش صحرايي در مراحل مختلف (3-13شكل 

، تخمك بعد از آزاد شدن از Cگذاري در مراحل انتهايي. تودة تخمكي به يك لاية واحد سلولي  تاج شعاعي كاهش پيدا كرده است.  پيش از تخمك

 اند.  از آن جدا شدهفوليكول. تعدادي از سلولهاي تاج شعاعي هنوز به ناحية شفاف متصلند اما اكثراً 

 

گذاري دچار  گردند ولي ممكن است بعد از تخمك هرچند كه پوششهاي اولين در طي اووژنز ايجاد مي

افتد كه در جريان حركت روبه  اي تخم گزنوپوس اتفاق مي تغييراتي گردند. يك مثال از اين تغييرات در پاكت زرده

شود و اين تغييرات براي ايجاد قابليت لقاح در تخم ضروري  پايين تخم در اويدوكت دچار تغييرات مولكولي مي

 است.

مثالهايي از پوششهاي دومين پاكت ويتليني و كوريون احاطه كنندة تخم حشرات است. پاكتهاي سومين 

شود.  هاي تخم خزندگان و پرندگان را شامل مي اي دوزيستان و آلبومن و پوسته ساختارهايي همچون پوشش ژله

اعمال مختلفي را همچون محافظت و تغذيه بعهده دارند. آنها معمولاً سدهاي محكمي را در برابر نفوذ  پوششهاي تخم

اي تكامل پيدا  بحث شد در بعضي از انواع اسپرمها ساختارهاي ويژه 2كنند. همانطور كه در فصل  اسپرم ايجاد مي

ذ كرده و با سطح تخم تماس برقرار نمايند. علاوه دهد در هنگام لقاح به پوششهاي تخم نفو كرده كه به آنها امكان مي

 بر ايجاد سد در مقابل نفوذ اسپرم، اين پوششها ممكن است در جريان لقاح نقشهاي مثبتي نيز داشته باشند.
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 ( خلاصة فصل7-3

ني ترين فرآيندهاي رشد و نمو است. تشكيلات تخم هم داراي اثر فوري و هم طولا تخم بالغ محصول يكي از پيچيده

ها و اندامكهاي خاصي است كه  يك سلول تمايز يافته، تخم محتوي پروتئين مدت روي توليد مثل هستند. همچون

ته، اجراي نقش كنند. اما، برخلاف ساير سلولهاي تمايز ياف هاي عملكردي تخم را در هنگام لقاح تعيين مي قابليت

 گردد.  كه منجر به تشكيل يك موجود كامل جديد مياي است  ني آن نيست، بلكه شروع مرحلهنظيرش عمل پايا بي

ن نقش تشكيلات تخم در تكوين هنوز بطور كامل ميسر نشده است. زردة ذخيره شده نيازهاي غذايي تعيي

كند. سيتوپلاسم تخم حاوي مقدار زيادي  هاي مستقل براي كسب غذا تامين مي ايجاد مكانيسم قبل از جنين را

mRNA و همچنين ريبوزومها ،tRNA باشد. اين تركيبات نه تنها جنين  و ساير عوامل مورد نياز براي سنتز پروتئين مي

سازند كه بعد از فعال شدن تكوين فوراً سنتز پروتئين را شروع كنند بلكه حتي، تا قبل از بدست گرفتن  را قادر مي

لاوه، سازمانبندي تشكيلات تخم روي كنند كه چه پروتئيني ساخته شود. بع كنترل رشد و نمو توسط هسته، تعيين مي

تك تركيبات آن احتمالاً  سازمانبندي جنين تاثير بسزايي دارد. تخم يك سلول بسيار منظم است و موقعيت تك

 نمايد.  جايگاه نواحي خاصي از جنين را تعيين مي

د. حفظ پروفاز و اي  قرار دار شده افتد كه آن در پروفاز ميوزي طولاني تمايز اووسيت هنگامي اتفاق مي 

خاتمة ميوز مسائل مبهمي هستند و تحقيق روي آنها منجر به شناسايي تعدادي از فاكتورهايي شده كه در تنظيم هر دو 

شناسايي شده كه  c-MOSچرخة ميوزي و ميتوزي در طيف وسيعي يوكاريوتها دخالت دارند. يك فاكتور ديگر بنام 

 زند.    سنتز آن فرآيند بالغ شدن را كليد ميبيان آن به سلولهاي ميوزي محدود شده و 


