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اي براي نقشهایی که در تولید نسل  کنند که بطور استادانه  به اسپرم و تخم تمایز پیدا میدر طی گامتوژنز سلولهاي تناسلی
بوجود لقاح فرایندي است که در آن اسپرم و تخم با هم متحد شده و زیگوت را . اند عهده دارند تطابق پیدا کردهر بعد ب

اولین . لقاح دو نتیجۀ مهم دارد. آورند و زیگوت سلولی است که منشاء تمام سلولهاي جنین و حیوان بالغ خواهد بود می
افتد که ژنوم  مادري و پدري  گردد و این موقعی اتفاق می ها به حالت دیپلوئید بر مینتیجۀ آن این است که تعداد کروموزوم

اي از تغییرات متابولیک و  فعال شدن زنجیرهاین . استاست  تکوینتیجۀ لقاح فعال شدن دومین ن. شوند با هم ترکیب می
  .گردد  به یک موجود پرسلولی می و تبدیل آنکند که در نهایت منجر به تقسیم زیگوت اندازي می مورفولوژیک را راه

لعه است که روي حاصل بیش از یک قرن مطاتکوین در حال حاضر بیشتر دانش ما از لقاح و فعال شدن 
ي دریایی در تحقیقاتی که روي لقاح و فعال شدن انجام  توتیا. مهرگان دریازي بویژه توتیاي دریایی انجام گرفته است بی
کند و از طرف دیگر لقاح در  گیرد داراي اهمیت بسیاري است چراکه از یک طرف تعداد بسیار زیادي گامت تولید می می

از لحاظ تعداد مطالعاتی که بر آنها افتد لیکن اکنون  ر پستانداران بصورت داخلی اتفاق میاگرچه لقاح د. آن خارجی است
اي که بر روي لقاح  تحقیقات اولیه. گیرند گیرد در ردیف توتیاي دریایی قرار می روي فرآیند لقاح آنها صورت می

 تخم را in vitroرد نر قادر نیست در شرایط  اسپرم خارج شده از فشد زیرا گرفت با مشکل روبرو می پستانداران انجام می
پذیري را   که اسپرم براي اینکه بتواند قابلیت لقاح تخم را پیدا کند بایستی فرآیند ظرفیتهدر نهایت مشخص شد. لقاح دهد

 دستگاه ها ازاگر اسپرم. افتد اي از رسیدگی است که در داخل دستگاه تناسلی ماده اتفاق می پشت سر بگذارد و این مرحله
شود که آنها فرآیند ظرفیت پذیري  تناسلی ماده گرفته شوند و یا در مایعی از دستگاه تناسلی ماده خوابانده شوند مشاهده می

این کشف منجر به توسعۀ تکنیکهایی شد که طی آنها فرآیند لقاح در . را پشت سر گذاشته و قادر به لقاح تخم خواهند بود
اکثر اطلاعات ما در مورد لقاح در پستانداران از مطالعاتی . گرفت مورد مطالعه قرار می in vitroپستانداران در شرایط 

. بر روي اسپرم و تخمهاي موش، هامستر، خرگوش و خوك صورت گرفته است in vitroشود که در شرایط  ناشی می
را در توتیاي دریایی و پستانداران مورد اند ما در این فصل اساساً فرآیند لقاح  اي که در تحقیقات داشته بدلیل سهم عمده

باشد لیکن لقاح فرآیند  اگرچه وقایع کلی لقاح در بسیاري از موجودات مختلف بهم شبیه می. بحث قرار خواهیم داد
کند ولی ما در اینجا قصد  هاي مختلف سازگاریهاي خاصی پیدا می متنوعی است که بسته به طریقۀ زندگی و عادات گونه

  .ازگاریها را نداریمبیان این س
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  ساختمان اسپرم و تخم) 1-3
گردیم تا بطور مختصر ویژگیهاي اسپرم و تخم که در لقاح اهمیت  می قبل از شروع بحث لقاح ما به انتهاي گامتوژنز بر

  . شویم دارند مرور کنیم و براي اینکار روي توتیا و پستانداران متمرکز می
کند معمولاً داراي اندازة کوچک و ظاهري  م مسافت طولانی را طی میچون اسپرم غالباً براي رسیدن به تخ  

سر اسپرم محتوي هسته و آکروزوم . درانده می شوآئرودینامیک است که توسط دمی که در انتهاي آن قرار دارد بجلو 
د در حالیکه در گیر در توتیاي دریایی آکروزوم ساختاري پیازي شکل بوده که در ناحیۀ قدامی سر اسپرم قرار می. است

. پوشاند پستانداران آکروزوم کلاهک نازکی را بر روي هستۀ اسپرم تشکیل داده و کل ناحیۀ قدامی سر اسپرم را می
قبل از لقاح آکروزوم . باشند  هستند که حاوي آنزیمهاي هیدرولیتیک و سایر پروتئینها میداريغشاءآکروزومها اندامکهاي 

در جریان این عمل . گویند ر اینجا به این اگزوسیتوز اصطلاحاً واکنش آکروزومی میگردد که د دچار اگزوسیتوز می
محتویات آزاد شدة آکروزوم به اسپرم در نفوذ به پوششهاي خارج . ریزد آکروزوم محتویات خود را به بیرون از اسپرم می

  . کنند سلولی تخم کمک می
در عوض آن حاوي .  مسافتهاي طولانی نیاز نداردودنپیمتخم به ظاهري آئرودینامیک و قابلیت تحرك براي   

تخم همچنین قابلیت . گیرند اي و سیتوپلاسمی است که براي ساخت جنین مورد استفاده قرار می  ترکیبات هستهي ازذخایر
 پوشش خارج سلولی، غشاء پلاسمایی و سیتوپلاسم. باشد فیزیولوژیکی و مورفولوژیکی براي پذیرش اسپرم را دارا می

 توتیاي دریایی حاوي یک پوشش  تخم. کنند جریان لقاح بازي میمحیطی یا کورتکس تخم هر یک نقشهاي مهمی در 
اي که حاوي چندین  یک لایۀ خارجی یا پوشش ژله. خارج سلولی یا گلیکوکالیکس متشکل از دو لایۀ غیرسلولی است

هاي  اي از رشته اي متشکل از شبکه اخلی یا پاکت زردهیک لایۀ د. باشد ساکاریدهاي اسیدي بزرگ می پپتید کوچک و پلی
. شود هاي سلولی و غیرسلولی تشکیل می هاي پستانداران داراي یک پوشش خارجی است که از لایه تخم. گلیکوپروتئینی

نفوذ براي مثال، در موش تاج شعاعی یک لایۀ سلولی است که از سلولهاي فولیکولی منشاء گرفته و مانع سختی در مقابل 
منطقۀ . در زیر تاج شعاعی منطقۀ شفاف قرار دارد که شبکۀ ضخیمی از مولکولهاي گلیکوپروتئینی است. باشد اسپرم می

  . باشد اي تخم توتیاي دریایی می اي و پاکت زرده شفاف تخم پستانداران معادل پوشش ژله
شود  م بعضی از موجودات ایجاد میکه در اطراف تخ) هاي تخم و پوستهکوریون (هاي خارج سلولی اضافی  یهلا

در این موجودات . شوند بوسیلۀ سلولهاي فولیکولی یا سایر سلولهاي سوماتیک موجود در دستگاه تناسلی ماده تولید می
 به تخم دسترسی پیدا کند میکروپیلها عبور کند و بنابراین بایستی از طریق منفذي بنام  تواند از این لایه اسپرم معمولاً نمی

میکروپیل کانال باریکی در کوریون یا پوستۀ تخم است که از طریق آن اسپرم به تخم رسیده و با آن لقاح ). 3-1کل ش(
  .کند پیدا می
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.  لقاح تخم ماهی استورژئون بوسیلۀ یک اسپرم که وارد میکروپیل شده و با برجستگی کوچکی از سیتوپلاسم تخم جوش خورده است،A) 3-1شکل 

.  جوش بخورد تخمدهد که به برجستگی سیتوپلاسمی  اجازه مییک میکروپیل فقط به یکی از آنهافضاي بارولی شوند میرم وارد میکروپیل اگرچه چند اسپ
B،جذب اسپرم به ناحیۀ میکروپیل کوریون جدا شدة تخم ماهی   .  
 

مایی بشکل ها غشاء پلاس در بسیاري از تخم. غشاء پلاسمایی تخم در زیر گلیکوکالیکس قرار دارد
در زیر غشاء پلاسمایی تخم، کورتکس یا ناحیۀ قشري سیتوپلاسم قرار دارد که . خورد میکروویلیهاي ریزي چین می

این بخش از .  بیشتري برخوردار استچگالیداراي ساختاري سازمان یافته بوده و معمولاً نسبت به سیتوپلاسم داخلی از 
بزرگترین و . باشد می ندوپلاسمیک غنی هاي اسکلت سلولی و شبکۀ ا  شبکهی،سیتوپلاسم از نظر اندامکهاي سیتوپلاسم

این گرانولها وزیکولهاي . باشند فراوانترین ضمائم بخش قشري در توتیاي دریایی و پستانداران گرانولهاي قشري می
، ز کنندة پروتئینیلیاین گرانولها حاوي آنزیمهاي . باشند نظیري می داري هستند که داراي ساختار داخلی بی غشاء

 گرانول قشري وجود دارد در 15000در تخم توتیاي دریایی . باشند ساکاریدها و پروتئینهاي ساختمانی می موکوپلی
همچنانکه خواهیم دید در طی لقاح .  عدد از این گرانولها شمارش شده است4000حالیکه در تخم موش حدود 

 .شوند  نتیجۀ آن سبب ایجاد تغییرات شدیدي در غشاء پلاسمایی تخم میشوند و در گرانولهاي قشري دچار اگزوسیتوز می

  
  افتد  تخم اتفاق می-وقایعی که قبل از اتحاد اسپرم: آماده شدن براي لقاح) 2-3

اولاً اسپرم . آمیزي تخم را لقاح دهد سازي را پشت سر گذراند تا بتواند بطور موفقیت اسپرم بایستی یکسري تغییرات آماده
زمان . تفاده از منابع انرژي محدودي که در اختیار دارد بایستی مسافت نسبتاً طولانی را طی کند تا به محل لقاح برسدبا اس

ثانیاً حرکت . ها و یا مایع منی اتفاق بیفتد فعال شدن قابلیت تحرك اسپرم نیز باید دقیق باشد و این عمل نبایستی در بیضه
هاي  ثالثاً، هنگامیکه اسپرم به محل لقاح رسید بایستی قادر باشد از لایه. شده باشداسپرم بایستی بطرف محل لقاح هدایت 

  .خارج سلولی تخم بگذرد تا بتواند با تخم ترکیب شود
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  اسپرمفعال شدن 
تحرك است اما هنگامیکه در  مدیدي که در داخل بیضه و مایع منی قرار دارد بیزمان براي مدت  در توتیاي دریایی اسپرم 
 نشان داده شده است فعال شدن 3-2 همانطور که در شکل  .کند گیرد فوراً قدرت تحرك پیدا می رت تخم قرار میمجاو

 داخل سلولی pHشود که   در مایع منی سبب میCO2ود مقدار بالایی جو. شود  کنترل میpHاسپرم توتیاي دریایی بوسیلۀ 
. افتد در این حالت فرآیند تنفس سلولی و تحرك اتفاق نمی. ود نگهداري ش2/7در هنگامیکه در بیضه قرار دارد در حدود 

 +Hشود عمل معاوضۀ همزمان  دارد وارد می) 8حدود ( بالایی pH کم و CO2هنگامیکه اسپرم به آب دریا که مقدار 
 در این .رساند  می6/7 داخل سلولی را بالا برده و به حدود pHو این کار بسرعت . شود  خارجی شروع می+Naداخلی با 

pHاهمیت تغییر . کند  تنفس سلولی فعال شده و اسپرم با کمک حرکات شلاقی تاژك خود شروع به حرکت میpH در 
در این .  قرار داده شد مشخص گردیده است+Naکنترل تحرك اسپرم بوسیلۀ آزمایشی که در آن اسپرم در آب دریاي فاقد 

 داخل سلولی در حدي که از تنفس سلولی ممانعت بعمل pHنرو گیرد و از ای  صورت نمی+H+/Naشرایط عمل معاوضۀ 
 داخل سلولی pHکه سبب بالا رفتن  (NH4OH یا +Naاما اگر . تحرك خواهد ماند ماند و اسپرم بی آورد باقی می می
 تحرك سریعاً قدرت تحرك خود را هاي بی به آب دریاي فاقد سدیم اضافه شود ملاحظه خواهد شد که اسپرم) شود می

باشد در  که یک پپتید فعال کنندة اسپرم می) speract(کت  اسپراي نیز با توجه به دارا بودن پوشش ژله. آورند بدست می
 داخل سلولی pH اسید آمینه است که سبب افزایش 10کت پپتیدي مرکب از اسپر. ابلیت تحرك اسپرم نقش داردکنترل ق

آز است که به سطح ATPداینئین یک . کند تحرك اسپرم را کنترل می از طریق فعال کردن داینئین pHتغییر . گردد می
 اسیدي pHدر .  داخل سلولی بسیار حساس استpHفعالیت داینئین به . شود میکروتوبولهاي آکسونم تاژك متصل می

ی بالا  داخل سلولpHموقعیکه . ماند شود و اسپرم بدون تحرك باقی می اي تولید نمیATPداینئین غیرفعال است و هیچ 
  . کند رسد داینئین فعال شده و اسپرم شروع به حرکت و شنا کردن می  می6/7رود و به  می

  
 داخل سلولی pH نشان داده شده در کنار سر اسپرم منعکس کنندة pH.  داخل سلولی در فعال شدن حرکت اسپرم توتیاي دریاییpHنقش ) 3-2شکل 
  .است

  

  جذب اسپرم بطرف تخم
 یک اقیانوس بزرگ، استخر ه دروننها کسب قدرت تحرك اسپرم کافی نیست بویژه هنگامیکه اسپرم ببراي یافتن تخم ت

هایی تکامل پیدا  باشند مکانیسم در موجوداتی که داراي لقاح خارجی می. شود آب یا حتی دستگاه تناسلی ماده ریخته می
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بصورت حرکت یک سلول بطرف یک ) chemotaxis (کموتاکسی. شود کرده که بوسیلۀ آن اسپرم بطرف تخم جذب می
جذب کموتاکسیک اسپرم بطرف تخم در گیاهان . گردد شود تعریف می منبع مادة شیمیایی که از سلول دیگر ترشح می

اسپرمها . شوند  تعداد زیادي اسپرم و تخم بداخل اقیانوس رها میFucus erratusدر جلبک دریایی . اي عام است پدیده
. گردند شود جذب می که توسط تخم ترشح می) fucoserraten(روکربنی موسوم به فوکوسراتن بطرف یک مولکول هید

قرار . گردد  آب دریا آزاد میهآوري کرد زیراکه آن بوسیلۀ تخم ب توان براي اهداف آزمایشگاهی جمع فوکوسراتن را می
 مدت کوتاهی ابري زشود که بعد ا سبب مینسیون اسپرم دادن فوکوسراتن در یک لولۀ موئینه و نزدیک کردن آن به سوسپا

تواند در پستانداران نیز اتفاق  کموتاکسی اسپرمی می. شوند از اسپرم بطرف نوك لولۀ موئینۀ حاوي فوکوسراتن جذب 
هاي حشرات و ماهیان در داخل یک پوشش خارج سلولی مقاوم به آب بنام کوریون که در طی اووژنز ایجاد  تخم. بیفتد

در تخم ماهیها، موادي که در . تواند از طریق میکروپیل وارد کوریون گردد اسپرم فقط می. شوند طه میگردد احا می
شوند که اسپرم بطور سریع در  این مواد باعث می. کنند اطراف منفذ میکروپیل قرار دارند بعنوان جاذب اسپرمی عمل می

 منفذ میکروپیل بداخل کوریون نفوذ کرده و با سرانجام اسپرم فعال شده از طریق. مجاورت میکروپیل حرکت کند
رجوع به (نماید  کند تماس برقرار می برآمدگی کوچکی از سیتوپلاسم که از سطح تخم بداخل میکروپیل امتداد پیدا می

براي اینکه نقش میکروپیل را در جذب اسپرمها نشان دهند در یک آزمایش اسپرمها به محیط حاوي ). A1-3شکل 
در این شرایط ملاحظه شده که با وجود نبود تخم، اسپرمها در ناحیۀ . شده از تخمهاي آزاد اضافه شده استکوریون جدا 

اگر ناحیۀ میکروپیل از ). B1-3رجوع به شکل (شوند  میکروپیل تجمع یافته و بداخل میکروپیل خالی از تخم وارد می
شوند و تمایلی به حرکت بطرف سایر بخشهاي   جلب میبینیم که اسپرمها بطرف این ناحیه کوریون جدا شود باز هم می

. کند بایستی در نزدیکی میکروپیل قرار داشته باشند از اینرو موادي که اسپرم را جذب می. دهند کوریون از خود نشان نمی
ینی است که کند پروتئ اي که اسپرم را جذب می ماده. افتد ماهی نیز اتفاق می هاي ژله کموتاکسی اسپرمی همچنین در تخم

قرار دارد و کوپول یک ساختمان خارج سلولی تخصص یافته است که قطب حیوانی تخم ) cupule (کوپولدر ناحیۀ 
شود که اسپرم مجاور رفتار شناي خود را تغییر داده و تخم  این پروتئین باعث می). 3-3شکل (کند  ماهی را احاطه می ژله

  .را در این ناحیه لقاح دهد

  
  .دهد کنندة اسپرم و جسم قطبی قطب حیوانی را نشان می ماهی که کوپول محتوي پروتئین جذب تخم لقاح نیافتۀ یک ژله) 3-3 شکل 
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براي سالیان متمادي این بحث وجود داشت که آیا در توتیاي دریایی نیز کموتاکسی اسپرمی وجود دارد یا خیر   

) resact (کتیسر. اي تخم این خارپوست وجود دارد ولی اکنون مشخص شده که مواد جاذب اسپرمی در پوشش ژله
هنگامیکه مقدار . اي تخم توتیا استخراج شده است گردد و از پوشش ژله  اسید آمینه تشکیل می14پپتیدي است که از 

 کت بداخل سوسپانسیونی از اسپرم اضافه شود مشاهده خواهد شد که اسپرمها رفتار شناي خود را تغییر داده ویساندکی ر
دهد  این آزمایشات نشان می. کنند کت بداخل سوسپانسیون اضافه شده تجمع پیدا مییساي که ر پس از چند ثانیه در ناحیه

اي است که سبب ي گیرندهغشاء سلولی خود داراسمت بیرونی اسپرم در .  اسپرمی استمادة جاذبکت یک یسکه ر
تصل شده در سمت سیتوپلاسمی غشاء آنزیم گوانیلیل ها مهنگامیکه ریسکت به این گیرنده. شودجذب ریسکت می

هاي کلسیمی شده و در نتیجه یون این ترکیب باعث باز کانال. گردد میcGMPشود و موجب تولید سیکلاز فعال می
  .)3-4 شکل (گرددکلسیم از آب دریا به اسپرم وارد می

  
اي تخمک به گیرندة خود در سطح اسپرم متصل و موجب فعال شدن  از پوشش زلهریسکت ترشح شده : جذب شیمیایی اسپرم توتیاي دریایی) 3-4 شکل

این ترکیب موجب باز شدن کانالهاي کلسیمی غشاء و ورود این یون . گیرد در درون سلول شکل میcGMPشده و ) RGC(گیرندة گوانیلیل سیکلاز 
  . کندر شیب ریسکت بسمت تخمک شنا میاین یون حرکت اسپرم را فعال کرده و اسپرم د. گرددبداخل اسپرم می

  
این پپتید باعث افزایش سرعت تنفس سلولی در . کندریسکت همچنین بعنوان پپتید فعال کنندة اسپرم عمل می

 در میتوکندریها و در نهایت افزایش فعالیت ATP و یون کلسیم و همچنین تولید cGMPافزایش . شودمیتوکندري می
ATPت اسپرم در جهت شیب غلظتی از ریسکت شده تا اینکه سرانجام به تخمک برسدآزي داینئین موجب حرک.   

در پستانداران بررسی و شناسایی مولکولهایی که ممکن است اسپرم را فعال کنند و آن را قادر سازند تا به سمت 
)  میلیون600 تا 200در انسان بین (در این گروه در جریان آمیزش چند صد میلیون اسپرم . تخمک شنا کند مشکل است
در حقیقت مجراي تولید . رسند اسپرم به اطراف تخمک کی800 تا 200شود و در نهایت بین وارد مجراي تناسلی ماده می

اي از بافتهاي با عملکرد مثلی فرد ماده در پستانداران یک مجراي غیر فعال بر سر راه عبور اسپرم نیست بلکه مجموعه
در نتیجۀ این نقش فعال است که اسپرم . کنندنه عبور و بلوغ هر دو سلول جنسی را کنترل میبسیار تخصصی است که فعالا

) بواسطۀ حرکات تاژك(در حقیقت حرکت خود اسپرم . قادر است در ناحیۀ آمپول به تخمک برسد و آنرا تلقیح نماید
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ن گونۀ دیگر از پستانداران مشخص شده در انسان و چندی. نقش کمی در رسیدن اسپرم به محل لقاح در ناحیۀ آمپول دارد
 این زمان آن قدر Storeyبه قول . شوندهاي رحمی مشاهده میها در لولهها در واژن آن دقیقه پس از تخلیۀ اسپرم30که 

توان با چنین سرعتی و صرفاً با اتکا به قدرت تاژك خودش به کوتاه است که اگر اسپرمی قهرمان دو المپیک نیز باشد نمی
  .کندهاي رحمی حرکت میرسد که اسپرم بیشتر بدلیل فعالیت عضلات رحمی است که در لولهلذا بنظر می. نجا برسدآ

انقباضات عضلات رحمی ) 1: نتایجی که از تحقیقات اخیر در بارة حرکت اسپرم بدست آمده موید این است که
شود ه نزدیکی تخمک رسید داراي فعالیت مضاعف میوقتی اسپرم ب) 2هاي رحمی لازم است، براي رسیدن اسپرم به لوله

 درجه 2ناحیۀ آمپول (لۀ رحمی  از یک سري علائم نظیر شیب حرارتی بین نواحی مختلف لوو این فعالیت مضاعف ناشی
اسپرم حین حرکت از واژن بسمت ) 3، و یا علادم صادر شدة از سلولهاي تاج شعاعی اطراف تخمک است، )گرمتر است

  .کندشود و ظرفیت لقاح پیدا میهاي رحمی بالغ میپول لولهناحیۀ آم
اسپرمهاي تازه انزال یافتۀ پستانداران تا زمانی که مدتی را در مجاري تناسلی ماده سپري نکنند قادر به انجام 

پیدا کند شود اسپرم ظرفیت لقاح با تخمک را مجمعۀ تغییرات فیزیولوژیکی که باعث می. واکنش اکروزومی نخواهند بود
افتد پذیري اتفاق میهنوز حوادث مولکولی که حین ظرفیت. شودنامیده می) capacitation (ظرفیت پذیريتحت عنوان 

  ):3-5 شکل( سري از تغییرات حائز اهمیت عبارتند از 5اند اما بطور کامل شناسایی نشده
خروج . کندود در مجراي تناسلی ماده تغییر میغشاء سلولی اسپرم با حذف کلسترول توسط پروتئینهاي آلبومین موج. 1

هاي پروتئینی غشاء که ابتدا بصورت پراکنده وجود دارند در غشاء قسمت شود که گیرندهکلسترول از غشاء سبب می
  .قدامی سر اسپرم جمع شوند

دارند حین ظرفیت پذیري ها و کربوهیدراتهاي خاصی که احتمالاً نقش مهاري در اتصال اسپرم به منطقۀ شفاف پروتئین. 2
  .شونداز سطح اسپرم ناپدید می

شوند و این به کانالهاي کلسیمی هاي پتاسیم اسپرم را ترك گفته و سبب منفی تر شدن پتانسیل غشاء اسپرم مییون. 3
ن کلاهک ها براي پاره شد حلقوي و ادغام غشاءAMPکربنات وارده براي تولید یون کلسیم و بی. دهداجازة باز شدن می

  .آکروزومی لازم است
  . شوندهاي سلولی فسفوریله میبعضی از پروتئینهاي دخیل در تشکیل گیرنده. 5
گیرد سطح بیرونی غشاء خارجی کلاهک آکروزومی تغییر کرده و در تماس با غشاء پلاسمائی سر اسپرم قرار می. 5

  .گرددبطوریکه آمادة ادغام با آن می
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حذف کلسترول توسط آلبومین . شودم موجب تغییر در پتانسیل غشاء میخروج پتاسی. راي ظرفیت پذیري اسپرم پستاندارانمدلی فرضی ب) 3- 5شکل 

این یونها سبب تسهیل فعالیت آدنیلات سیکلاز و در نتیجه . ساز تا وارد اسپرم شوندکربنات را قادر میمحرك کانالهاي یونی است و یونهاي کلسیم و بی
شود و اینها می   و به تبع آن فعالیت پروتئین تیروزین کینازهاA حلقوي باعث فعال شدن پروتئین کیناز AMPافزایش . شودقوي می حلAMPتولید 

  .  پذیري لازمندترکیباتی هستند که براي ظرفیت

    
  هاي سطحی تخم نفوذ اسپرم بداخل پوشش

پوششهاي سطحی از تخم . شهاي سطحی تخم عبور کندقبل از اینکه اسپرم بتواند با تخم متحد شود بایستی از پوش
تخم توتیاي . کنش نماید آورد که اسپرم اختصاصاً با تخم گونۀ خودش برهم کند و این اطمینان را بوجود می محافظت می

از هاي سطحی هستند که اسپرم قبل  شود اما آنها نیز واجد یکسري پوشش دریایی و پستانداران بوسیلۀ کوریون احاطه نمی
  . اینکه بتواند به غشاء پلاسمایی تخم برسد ناگزیر باید از آنها عبور کند

  
  نفوذ اسپرم در پستانداران

یا اسپرم پستانداران قبل از اینکه بتواند واکنش آکروزومی را پشت سر گذارد و تخم را لقاح دهد به یک دورة رسیدگی 
 ساعت 5-6  تاکمتر از یک ساعت در موشاز ورة ظرفیت پذیري طول د. در دستگاه تناسلی ماده نیاز داردپذیري  ظرفیت

. افتد پذیري در رحم یا لولۀ اویدکت و یا در هر دو اتفاق می بسته به گونۀ پستاندار، ظرفیت. کند در انسان فرق می
این تغییرات آید که از جملۀ  پذیري اسپرم مشتمل بر یکسري تغییرات است که در غشاء پلاسمایی اسپرم بوجود می ظرفیت

اما مکانیسم عمل این . توان به برداشته شدن برخی ترکیبات سطحی اسپرم و نوترتیبی مواد داخل غشایی اشاره کرد می
دیده هنوز کنند نسبت به اسپرمهایی که این پ پذیري را طی می اسپرمهایی که فرآیند ظرفیت. تغییرات ناشناخته مانده است

دهند و این عوامل احتمالاً به نفوذ اسپرم به  لیت تنفسی و تحرك بیشتري از خود نشان میفتاده است فعادر آنها اتفاق نی
  .کند پوششهاي سطحی تخم کمک می
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واکنش آکروزومی . تواند واکنش آکروزومی را انجام دهد کند می پذیري را طی می هنگامیکه اسپرم فرآیند ظرفیت  
در طی . شود خمکی و تاج شعاعی و رسیدن به منطقۀ شفاف شروع میدر پستانداران همزمان با عبور اسپرم از تودة ت

. گردد واکنش آکروزومی بخش خارجی غشاء آکروزوم به غشاء پلاسمایی ملحق شده، وزیکوله شده و متعاقباً ناپدید می
خورده باقی دست ن) غشاء داخلی آکروزوم(گیرد  اي از غشاء آکروزوم که در مجاورت هسته قرار می بر خلاف آن، ناحیه

در جریان اگزوسیتوز آنزیمهاي ). 3-6شکل (گردد  مانده و جهت آن معکوس شده و بخشی از غشاء پلاسمایی اسپرم می
ساکارید سطح سلولی بنام اسید هیالورونیک را هیدرولیز  آنزیمی که موکوپلی(موجود در آکروزوم از جمله هیالورونیداز 

ها ارتباطات بین سلولهاي تودة  این آنزیم. شوند عاعی به نواحی اطراف اسپرم ریخته میده به تاج شنو آنزیم نفوذ کن) کند می
اسپرم پستانداران با . ندنک تخمکی و تاج شعاعی را سست کرده و بدین طریق به رسیدن اسپرم به منطقۀ شفاف کمک می

ود منطقۀ روشنی را بجا و در پشت سر خ) 3-7شکل (شود  توجه به سطح تخم بطور مماس وارد منطقۀ شفاف می
مکانیسمی که اسپرم پستانداران براي نفوذ به منطقۀ شفاف . باشد گذارد که قطر آن حدوداً برابر قطر سر اسپرم می می

کنند که اسپرم منحصراً با  بعضی از محققین فکر می. کند موضوعی است که هنوز مورد بحث و جدل است استفاده می
کند در صورتیکه دیگران معتقدند که اسپرم راه خود را در این  خل این ناحیه نفوذ میکمک حرکات شلاقی دم خود بدا

 نماید باز می) گیرد پروتئازي که پس از معکوس شدن غشاء داخلی آکروزوم روي غشاء قرار می(منطقه با کمک آکروزین 
  .)3-8شکل (

  
سر اسپرم قبل از واکنش آکروزومی که یک غشاء دست نخوردة آکروزومی را ، A. نمایی شماتیک از واکنش آکروزومی در اسپرم هامستر) 3-6شکل 

گردد  شدن غشاء خارجی آکروروم را که منجر به آزاد شدن محتویات آکروزوم می ، سر اسپرم در طی واکنش آکروزومی که وزیکولهB. دهد نشان می
  .شود اء پلاسمایی ناحیۀ قدامی اسپرم از غشاء داخلی آکروزوم مشتق میدهد غش ، سر اسپرم بعد از واکنش آکروزومی که نشان میC. دهد نشان می
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  . نمایی شماتیک از مراحل ورود مماسی اسپرم بداخل تخم هامستر) 3- 7شکل 

  
براي مثال، اگر . کند اي در پستانداران بازي می شفاف یک نقش مهم در جلوگیري از لقاح بین گونهمنطقۀ 

افتد مگر اینکه  اح اتفاق نمیگیرد لق ها قرار می یري را طی کرده در مجاورت تخم سایر گونهپذ اسپرمی که فرآیند ظرفیت
تخم ممکن است با -کند که اتصال اسپرم این آزمایش پیشنهاد می.  شفاف تخم از روي آن برداشته شده باشدمنطقۀ

 تخم موش حاوي سه منطقۀ شفاف. د در منطقۀ شفاف انجام گیرداي موجو هاي اسپرمی خاص گونه گري گیرنده میانجی
اي اسپرم و تخمک گونه- قبل از اتصال قوي و خاص.)3-8 شکل ( استZP3  و ZP1 ،ZP2گلیکوپروتئین بنامهاي 

 کیلودالتونی اسپرم به پروتئینی که بوسیلۀ لولۀ رحمی بر 250به این ترتیب که یک پروتئین . شودیک اتصال اولیه ایجاد می
سپس اسپرم از طریق پروتئین دومی . شودمتصل می) این ترکیب مربوط به خود تخمک نیست(سطح تخمک ترشح شده 

اي از غشاء این پروتئین بر روي ناحیه. چسبد میمنطقۀ شفافشود به مجموعۀ گلیکوپروتئینی  شناخته میSED1که بنام 
. شودمتصل می) و نه لقاح یافته( لقاح نیافته  تخمکمنطقۀ شفافپوشاند قرار گرفته و صرفاً به که مستقیماً آکروزوم را می

را استیل گلوکز آمین -Nپروتئین سومی از غشاء اسپرم که نوعی گالاکتوزیل ترنسفراز است و واحدهاي  در مرحلۀ نهائی
 ZP3قابلیت . کنداتصال برقرار می)  ی اسپرمگیرندةگلیکوپروتئین اصلی  (ZP3کند به بخش کربوهیدراتی شناسایی می

پاره (ایجاد این اتصال است که سبب القاء واکنش آکروزومی . هاي قندي آن است راي اتصال به اسپرم ناشی از زنجیرهب
- خاصی را غشاء اسپرم فعال میGهاي این اتصال پروتئینگردد، بدین ترتیب که می) هک آکروزومی سر اسپرمشدن کلا

می با واسطۀ یون کلسیم رخ اگزوسیتوز کلاهک آکروزغشاء شده و کند و این پروتئینها سبب باز شدن کانالهاي کلسیمی 
 ZP-3قابلیت . گیرد هاي قندي آن انجام می  بعنوان یک گیرندة اسپرمی با میانجی زنجیرهZP3در حالیکه عمل  .دهدمی

  .باشد براي شروع واکنش آکروزومی ناشی از بخش پروتئینی آن می
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  .هاي منطقۀ شفاف تخمکئیناتصال اسپرم به گلیکوپروت) 3- 8 شکل

  
  اتحاد اسپرم و تخم) 3-3

هاي خارج سلولی تخم نفوذ کرد غشاء پلاسمایی آن با غشاء پلاسمایی تخم ملحق  به محض اینکه اسپرم بداخل لایه
شاء اي از غشاء که از آکروزوم من در پستانداران فرآیند لقاح در ناحیۀ استوایی سر اسپرم بلافاصله پشت ناحیه. شود می
شود که غشاء تخم و غشاء اسپرم در امتداد هم قرار گرفته و یک پل  فرآیند لقاح باعث می. گردد گیرد آغاز می می

دهد به سیتوپلاسم تخم وارد  این پل بتدریج وسیع شده و سرانجام به هستۀ اسپرم امکان می. سیتوپلاسمی را تشکیل دهند
. شوند یولها، میتوکندریها و حتی آکسونم تاژك به سیتوپلاسم تخم وارد میمعمولاً کل اسپرم از جمله هسته، سانتر .شود

  .گردد ی از غشاء پلاسمایی تخم میشود و بخش غشاء پلاسمایی اولیۀ اسپرم نیز حفظ می
) fertilization cone (مخروط لقاحبعد از اینکه اسپرم به تخم ملحق شد یک برآمدگی از سیتوپلاسم تخم بنام 

). 3-9شکل (بلعد  مخروط لقاح سرانجام کل اسپرم را می. گیرد  اسپرم در حال دخول شکل میدر اطراف سر
این موضوع بوسیلۀ . باشند میکروفیلامنتهایی که در مخروط لقاح وجود دارند مسئول کشیده شدن اسپرم بداخل تخم می

اگر . ده گردیده نشان داده شده استاستفا) یک مهار کنندة تشکیل فیلامنت (Bلازیناآزمایشاتی که در آن از سیتوک
 تیمار شوند فرآیند تشکیل مخروط لقاح و بداخل کشیده شدن اسپرم مهار Bلازیناها در هنگام لقاح با سیتوک تخم
. بطور خلاصه نشان داده استرا در پستانداران  چگونگی وقایع نفوذ اسپرم و اتحاد اسپرم و تخم 3-10شکل . شود می

 تخم القاء شده و منطقۀ شفافسپس واکنش آکروزومی بوسیلۀ تماس با . شود رم به تخم نزدیک میدر اولین مرحله اسپ
کند و غشاء اسپرم با کمک فعالیت آنزیمهاي آکروزومی و حرکات دم خود به غشاء پلاسمائی تخمک تماس برقرار می

شود و ون سیتوپلاسم تخم کشیده میبا کمک مخروط لقاح هستۀ اسپرم به در. شودپلاسمائی در غشاء تخمک ادغام می
  .گیرددر کنار هستۀ تخمک قرار میسرانجام 
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  چگونگی تشکیل مخروط لقاح در جریان برخورد اسپرم با تخمک) 3- 9شکل 

  
  مراحل نفوذ اسپرم به تخمک) 3-10شکل 

  
  افتد  تخم اتفاق می-وقایعی که بدنبال اتحاد اسپرم: پاسخ به لقاح) 4-3

. شود نامیده می) activation program (برنامۀ فعال شدنشود که بنام  گوت یکسري وقایع شروع میطی لقاح، در زی
. شود تقسیم می) late responses (پاسخهاي انتهاییو ) early responses (پاسخهاي ابتداییبه خود برنامۀ فعال شدن 

حالیکه پاسخهاي انتهایی بعد از کامل شدن پاسخهاي افتد در  پاسخهاي ابتدایی در طول چند دقیقه بعد از لقاح اتفاق می
دهیم که عملشان در نهایت جلوگیري از  در ابتدا ما پاسخهاي ابتدایی لقاح را مورد بررسی قرار می. پیوندد اولیه بوقوع می

  .دسپس در مورد پاسخهاي انتهایی بحث خواهد شد که مستقیماً به تشکیل جنین منجر خواهند ش. اسپرمی است پلی
  

  اسپرمی جلوگیري از پلی
توانند بداخل پوششهاي خارج سلولی نفوذ کنند ولی معمولاً فقط یکی از آنها موفق به لقاح  گرچه تعداد زیادي اسپرم میا

اتحاد اسپرم با تخم یک رویداد اساسی در رشد و نمو است که باعث می شود اطلاعات ژنتیکی مادري و . شود تخم می
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اگر بطور غیرطبیعی بیش از یک اسپرم .  هم ترکیب و دوباره شرایط دیپلوئیدي بر سلول حاکم گرددپدري بطور مساوي با
پلوئیدي، بروز  تواند به پلی ورود چندین اسپرم بداخل تخم می. اسپرمی گفته می شود وارد تخم شود به این حالت پلی

انگیز نخواهد بود که  بنابراین تعجب.  بیانجامداختلالات در جدایی کروموزومها طی تقسیم سلولی و سرانجام مرگ جنین
  .  باشنداسپرمی موجودات زنده داراي مکانیسمهاي بسیار دقیقی براي جلوگیري از پلی

اولین استراتژي محدود کردن تعداد .  شناسایی شده استاسپرمی فاوت براي جلوگیري از پلیسه استراتژي مت
ن دادیم که در تخم ماهیها اینکار از طریق محدود کردن راههاي ورودي ما نشا. رسند اسپرمهایی است که به تخم می

اگر کوریون برداشته شود . توانند از طریق میکروپیل به تخم برسند گیرد بدین طریق که اسپرمها فقط می صورت می
توانند بداخل  که میدومین استراتژي تعداد اسپرمهایی است . میرد اسپرمی می اسپرمهاي زیادي وارد تخم شده و جنین پلی

در توتیاي دریایی و پستانداران این . هاي خارج سلولی تخم نفوذ کرده و با غشاء پلاسمایی تخم ملحق شوند پوشش
رسند بواسطۀ لزوم  که به محل لقاح میدر پستانداران تعداد اسپرمهایی. اي پیدا نموده است العاده استراتژي تکامل فوق

نیز ) منطقۀ شفاف(اسپرمی دیگر  رسند ولی علاوه بر آن یک عامل ضد پلی ده به حداقل میمهاجرت از دستگاه تناسلی ما
شوند و هدف آن محدود  شود که تعداد زیادي اسپرم وارد تخم می سومین استراتژي در شرایطی وارد عمل می. وجود دارد

اسپرمی  پلیاستراتژي در حیوانات با این . توانند با هستۀ تخم ترکیب شوند هاي اسپرم است که می کردن تعداد هسته
براي مثال . افتد شوند اتفاق می که در آنها معمولاً چند اسپرم وارد تخم می) physiological polyspermy (فیزیولوژیکی

اگرچه هستۀ هر اسپرم به یک پرونوکلئوس نر تبدیل و یک استر اسپرمی . شوند اسپرم وارد تخم می20سمندر حدود در 
سایر . آورد هاي نر با پرونوکلئوس ماده ترکیب و هستۀ زیگوت را بوجود می کند ولی فقط یکی از پرونوکلئوس ایجاد می

  .   روند هاي نر قبل از اولین تسهیم در سیتوپلاسم تخم تحلیل می پرونوکلئوس
را با “  سطح تخمجلوگیري از ورود چندین اسپرم به”اسپرمی یعنی  در اینجا ما دومین استراتژي جلوگیري از پلی

مهرگان دریازي دیگر دو سد متوالی را  تخم توتیاي دریایی و بسیاري از بی. جزئیات بیشتر مورد بررسی قرار خواهیم داد
 که طی سه ثانیه اسپرمی سد سریع ضد پلیگذارند که عبارتند از یک سد موقتی یا  اسپرمی بنمایش می براي ممانعت از پلی

 که حدوداً یک دقیقه بعد از لقاح بوقوع اسپرمی سد آهستۀ ضد پلیافتد و دیگري سد دائمی یا  ق میبعد از تماس اسپرم اتفا
  .پیوندد می
  

  اسپرمی سد سریع ضد پلی
خوانده ) fertilization potential (پتانسیل لقاحاین سد بواسطۀ دپولاریزه شدن الکتریکی غشاء پلاسمایی تخم که بنام 

افتد و بطور موقت  تانسیل لقاح طی چند ثانیه بعد از تماس اولین اسپرم با سطح تخم اتفاق میپ. گردد شود ایجاد می می
دپولاریزاسیون ابتدایی . )3-11 شکل (دهد میلی ولت تغییر می+ 10 میلی ولت به حدود -70ولتاژ دو سوي غشاء را از 

شود و ولتاژ مثبت بوسیلۀ افزایش آهستۀ موقتی نفوذپذیري غشاء تخم به یون   میاز ورود یون کلسیم بداخل سلول ناشی
کند که پتانسیل لقاح از ورود اسپرم زیادي بداخل تخم ممانعت بعمل  آزمایشات زیر تایید می. شود سدیم حفظ می
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خم لقاح نیافته به سطح قابل اول اینکه، وقتی پتانسیل غشاء بطور آزمایشی با وارد کردن یک جریان مثبت به ت. آورد می
دوم اینکه، وقتی پتانسیل غشاء تخم لقاح یافته با . گردد یابد این حالت مانع از لقاح می مقایسه با پتانسیل لقاح افزایش می

توانند  گردد که چندین اسپرم می شود ملاحظه می پایین آوردن غلظت یون سدیم خارج سلولی در سطح منفی نگهداشته می
  . شوندوارد تخم

  
  .پتانسیل تخمک توتیاي دریایی قبل و بعد از تماس اولین اسپرم به غشاء تخمک) 3-11 شکل

   
کند؟ دو مدل براي توضیح این پدیده  چگونه پتانسیل لقاح از ورود اسپرمهاي اضافی بداخل تخم جلوگیري می

 باشد که فقط در شرایطی که پتانسیل غشاء پلاسمایی تخم ممکن است حاوي یک گیرندة اسپرمی: اول. ارائه شده است
اسپرم در حال لقاح ممکن است یک پروتئین حساس به ولتاژ به : دوم. تواند با اسپرم برهم کنش کند غشاء منفی است می

روي گونه  بوسیلۀ آزمایشاتی هااین فرضیه. تخم را ارتقاء ببخشد-مغشاء پلاسمایی تخم وارد کند که فرآیند الحاق اسپر
کند که اسپرم احتمالاً یک پروتئین با بار  از این عقیده حمایت میاین آزمایشات .  تست گردیده استیاي دریاییهاي توت

تخم و ایجاد پتانسیل لقاح -کند که موجب تسریع و ارتقاء فرایند الحاق اسپرم مثبت به داخل غشاء پلاسمایی تخم وارد می
کرد وارد شدن یک پروتئین دیگر بداخل غشاء توسط سایر اسپرمها غیر به محض اینکه غشاء تخم بار مثبت پیدا . شود می

بر خلاف توتیاي دریایی، در پستانداران سد الکتریکی ضد پلی اسپرمی وجود ندارد، در عوض سد پلی . ممکن خواهد شد
  . پیوندد اسپرمی در این جانوران شامل تغییرات ساختمانی است که در منطقۀ شفاف بوقوع می

  ۀ ضد پلی اسپرمیسد آهست
سرانجام، پتانسیل لقاح به . باشد اسپرمی یک پاسخ موقتی براي ممانعت از ورود چند اسپرم به تخم می سد سریع ضد پلی

گردد و از اینرو بایستی از سایر امکانات استفاده شود تا از ورود تعداد بیشماري اسپرم که در سطح  حالت منفی خود بر می
اسپرمی به انجام  اینکار بوسیلۀ سد آهستۀ ضد پلی. د و آمادة ورود به آن هستند ممانعت بعمل آیدان تخم تجمع پیدا کرده

  .رسد می
اصطلاح واکنش قشري . شود ایجاد می) cortical reaction (واکنش قشرياسپرمی بواسطۀ  سد آهستۀ ضد پلی

این تغییرات بصورت موجی که . افتد تفاق میاولین بار براي تغییراتی بکار برده شد که در خصوصیات نوري سطح تخم ا
دانیم که این تغییر  ما اکنون می. کند مشهور است اطراف سطح تخم را جاروب می) fertilization wave (موج لقاحبنام 

افتد و در اثر الحاق غشاء آنها با غشاء  موجی ناشی از اگزوسیتوز گرانولهاي قشري است که در هنگام لقاح اتفاق می
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اي  فضاي دور زرده. گردد آزاد می) perivitelline space(اي  سمایی محتویات این گرانولها بداخل فضاي دور زردهپلا
تخم -واکنش قشري دقیقاً در نقطۀ اتحاد اسپرم. گیرد اي قرار می اي است که بین غشاء پلاسمایی تخم و پاکت زرده ناحیه

چگونگی اگزوسیتوز گرانولهاي . یابد طراف سطح تخم گسترش میشروع شده و در مدت کمتر از یک دقیقه در تمام ا
  . نشان داده شده است3-12شکل قشري در 

  
 تخورده، پاکت  هاي قشري دست ، تخم لقاح نیافته با دانهA. اي در تخم توتیاي دریایی شدن پاکت زرده دیاگرامی از واکنش قشري و بلند) 3-12شکل 
، اگزوسیتوز گرانولهاي قشري و آغاز بلند شدن غشاء لقاح در یک تخم بتازگی لقاح پیدا B. هاي کوچک ا میکروویلیاي نازك و غشاء پلاسمایی ب زرده
، یک زیگوت لقاح یافته که غشاء D. دهد هاي قشري که بلند شدن غشاء لقاح را با اسپرمهاي چسبیدة اضافی نشان می ، کامل شدن اگزوسیتوز دانهC. کرده

  . غشاء پلاسمایی در حال بازسازي شدن توسط اندوسیتوز است. دهد هاي طویل شده و لایۀ شفاف را نشان می یکروویلیلقاح بلند شده و م
  

. اسپرمی یک رویداد الکتریکی است، سد آهسته یک فرآیند مکانیکی است در حالیکه سد سریع ضد پلی
ساکاریدها  شامل پروتئینهاي هیدراته و موکوپلیشوند محتویات آنها که  همچنانکه گرانولهاي قشري دچار اگزوسیتوز می

در ). C12-3شکل (اي از سطح تخم بلند شود  اي را پر کرده و سبب می شوند که غشاء دور زرده است فضاي دور زرده
واکنش قشري از . شود گفته می) fertilization envelope (پاکت لقاحاي بلند شده  نتیجه از این به بعد به پاکت زرده

بلند شدن پاکت لقاح فاصلۀ بین غشاء پلاسمایی تخم و اسپرمهاي : اول. کند اسپرمی به سه طریق جلوگیري می اد پلیایج
گرانولهاي قشري پراکسید هیدروژن و : دوم). B12-3شکل (کند  اند زیاد می اي چسبیده اضافی را که به پاکت زرده

اي را بهم متصل کرده و آنرا به یک لایۀ سختی  جود در پاکت زردهکنند و این دو گلیکوپروتئینهاي مو پراکسیداز آزاد می
زاد گرانولهاي قشري پروتئازهایی آ: سوم). B12-3شکل (کنند که نسبت به پروتئازهاي اسپرمی مقاوم است  تبدیل می

گردند   و سبب میکنند اي را تجزیه و نابود می پروتئینی اسپرمی موجود بر روي پاکت زردههاي گلیکو کنند که گیرنده می
  .اي جدا شده و اسپرمهاي دیگر نیز نتوانند به آن متصل شوند که اسپرمهاي چسبیدة اضافی از پاکت زرده

یابد زیرا غشاء گرانولهاي قشري به غشاء پلاسمایی  مساحت سطح تخم در طی واکنش قشري شدیداً افزایش می
خوردن غشاء پلاسمایی تخم و تشکیل هزاران  با چینغشاء اضافی ). B-C12-3رجوع به شکل (شوند  تخم ملحق می

این غشاء اضافی بعداً توسط اندوسیتوز از سطح تخم برداشته ). 3-13شکل (شود  میکروویلی در اطراف تخم جا داده می
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) hyaline layer(اي باقی مانده و بصورت لایۀ شفاف   مقداري از محتویات گرانولهاي قشري در لایۀ دور زرده. شود می
لایۀ شفاف سبب نگهداشته شدن بلاستومرها در کنار هم شده و همچنین در تغییرات ). D12-3شکل (شوند  مریزه می پلی

  .کند شکل زایی جنین در حال نمو شرکت می

  
، قبل از لقاح، بخش A. حیک تصویر ترکیبی با میکروسکوپ الکترونی نگاره از سطح تخم توتیاي دریایی در مراخل مختلف قبل و بعد از لقا) 3-13شکل 

، یک دقیقه بعد از B. خورد  می هاي ریزي چین شود، در این مرحله غشاء پلاسمایی توسط میکرویلی اي دیده می از غشاء در اثر پاره شدن پاکت هسته
اح، متعاقب برداشته مواد تشکیل دهدة ، پنج دقیقه بعد از لقC. شود دار دیده می هاي قشري بشکل دانه لقاح، سطح تخم بدلیل خارج شدن محتویات دانه

هاي بلند، سطح غشاء کرکی  ، سیزده دقیقه بعد از لقاح، وجود میکروویلیD. هاي بلندي است در این مرحله غشاء پلاسمایی داراي میکروویلی. لایۀ شفاف
  .شکل نموده است

  
ن و سایر موجوداتی است که تخم آنها اسپرمی موجود در توتیاي دریایی داراي همتایی در پستاندارا سد آهستۀ پلی

گرانولهاي قشري در تخم موش حاوي آنزیمهاي هیدرولیتیک است که در طی واکنش . حاوي گرانولهاي قشري است
متعاقباً منطقۀ شفاف سخت شده و نسبت به نفوذ اسپرم خاصیت دافعه پیدا . شوند اي آزاد می قشري بداخل فضاي دور زرده

ته گف) zona reaction (واکنش زونابه این تغییرات منطقۀ شفاف . گردند سپرمی آن غیرفعال میهاي ا کرده و گیرنده
 دیگر ZP3تخم -بعد از الحاق اسپرم.  را بدنبال داشته باشدZP3واکنش زونا ممکن است یک تغییر شیمیایی در . شود می

 بوسیلۀ پروتئاز غیرفعال ZP3اما . قاء نمایدمی را الوتواند واکنش آکروز کند و نمی بعنوان گیرندة اسپرمی عمل نمی
شود، در عوض احتمالاً در نتیجۀ هیدرولیز گروههاي قندي آن توسط گلیکوزیدازهاي آزاد شده از گرانولهاي قشري  نمی

رسد که اتصالات متقابل  مکانیسم سخت شدن منطقۀ شفاف ناشناخته است اما بنظر نمی. دهد تغییر شکل می
  .ر ایجاد آن دخالت داشته باشندگلیگوپروتئینها د

گیرد صورت می) واکنش قشري(خلاصه اینکه ایجاد غشاء لقاح که در نتیجۀ اگزوسیتوز وزیکولهاي قشري 
هاي دیگر از اطراف تخم سبب ایجاد یک سد دائمی در اطراف تخم لقاح یافته شده و این سد سبب دفع و حذف اسپرم

   ).  3-14شکل (گردد می
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سپس .  اضافه شدبراي تصویر برداري از این حالت در توتیاي دریایی، اسپرمها به تخمک. هاي اضافی شکل گیري غشاء لقاح و حذف اسپرم)3- 14شکل 

انیه  ثB (25.  ثانیه بعد از اضافه نمودن، اسپرمها تخمک را احاطه کرده اندA (10. سوسپانسیون براي جلوگیري از پیشرفت واکنش در فرمالدئید تثبیت شد
 این D ثانیه این غشاء تقریباً در سرتاسر تخمک تشکیل شده و در 35در ) C .شود شروع می تشکیل غشاء لقاح از نقطۀ ورود اسپرم،بعد از اضافه نمودن

  . پوشش کامل شده است

  
  کنترل واکنش قشري

ۀ اندوپلاسمیک واقع در ناحیۀ اي از یون کلسیم محبوس شده در شبک هاي لقاح نیافتۀ توتیاي دریایی حاوي ذخیره تخم
تخم کلسیم حبس شده در این اندامک آزاد شده و در نتیجه میزان کلسیم -در طی الحاق اسپرم. قشري سیتوپلاسم هستند

این افزایش بارز در کلسیم سیتوپلاسمی نباید با جریان نسبتاً اندك . یابد آزاد داخل سلولی به مقدار زیادي افزایش می
گیرد در  این جریان نسبتاً اندك کلسیم از خارج تخم منشاء می. شود اشتباه گردد شروع پتانسیل لقاح میکلسیم که باعث 

اي از تغییراتی است که در محل قرارگیري کلسیم داخل سلولی  حالیکه افزایش بارز کلسیم در مرحلۀ واکنش قشري نتیجه
  .آید بوجود می

هاي توتیاي  اول، تخم. یشات متعددي نشان داده شده استنقش مهم کلسیم در تحریک واکنش قشري با آزما
شود حتی در فقدان لقاح دچار واکنش  شوند یا کلسیم بداخل آنها تزریق می  تیمار میA23187دریایی که با یونوفور 

 ها بعد شود تخم بداخل تخم توتیاي دریایی تزریق می) یک چنگ زنندة کلسیم (EGTAدوم، هنگامیکه . شوند قشري می
اي  ها را جدا و سپس آنها را به یک لام شیشه سوم، اگر ناحیۀ قشري تخم. از لقاح قادر به انجام واکنش قشري نخواهند بود

بینیم که در این  طوري بچسبانیم که گرانولهاي قشري آنها رو به بالا قرار گیرند و بعد یون کلسیم به آنها اضافه کنیم می
چهارم، این امکان وجود دارد که میزان کلسیم . شود شاء پلاسمایی تخم ملحق میشرایط غشاء گرانولهاي قشري به غ

آکورین یک پروتئین نورزا است که از . گیري نماییم اندازه) aequorin(داخل سلولی را بطور مستقیم با تزریق آکورین 
ون کلسیم آزاد بالا باشد آکورین وقتی سطح ی. آید و براي تولید نور شدیداً به کلسیم وابسته است  ماهی بدست می ژله

اولین آزمایشات تزریق . شود کند اما وقتی سطح این یون پایین است هیچ نوري توسط این پروتئین تولید نمی نورزایی می
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. هاي بزرگ و روشن است انجام گرفت که داراي تخم) medaka(هاي توتیاي دریایی و ماهی مداکا  آکورین بر روي تخم
اي که بلافاصله  ناحیه(افتد  بینی سطح تخم اتفاق می تخم و واکنش قشري در یک ناحیۀ قابل پیش- اسپرمدر مداکا الحاق

کنند اولین نشانۀ نورزایی  هایی که قبلاً آکورین به آنها تزریق شده لقاح پیدا می هنگامیکه تخم). زیر میکروپیل قرار دارد
سرعت انتشار نور با . گیرد ورت موجی تمام سطح تخم را در بر میشود و سپس این نور بص دقیقاً در محل لقاح ظاهر می

از اینرو . کند که ارتباطی بین این دو فرآیند وجود دارد سرعت اگزوسیتوز گرانولهاي قشري برابر است و این پیشنهاد می
  . افتد فاق می نیز ات )calcium wave(موج کلسیمی همزمان با واکنش قشري آزاد شدن یون کلسیم داخل سلولی یا 

ها است که هر یک از آنها بوسیلۀ افزایش بارزي در کلسیم  اي از الحاق غشاء بطور خلاصه، لقاح شامل زنجیره
این الحاق . افتد اولین الحاق طی واکنش آکروزومی بین غشاء پلاسمایی اسپرم و غشاء آکروزوم اتفاق می. رسد بانجام می

تخم با افزایش بارزي در یون کلسیم همراه است که این -اتحاد اسپرم. رسد نجام میبا ورود یون کلسیم بداخل اسپرم به ا
شود و آن الحاق غشاء  این افزایش خود باعث وقوع عمل الحاق سوم می. شود افزایش از ذخایر داخل سلولی تامین می
 که بالا رفتن کلسیم آزاد در در صفحات بعدي در همین فصل خواهیم دید. باشد گرانول قشري با غشاء پلاسمایی تخم می

  . گردند شود که منجر به شروع رشد و نمو جنینی می تخم همچنین سبب تحریک وقایعی می
  

  هاي اسپرم و تخم اتحاد هسته
هاي اسپرم و تخم با هم ترکیب  این فرآیند در سیتوپلاسم تخم و  موقعی که هسته. اتحاد اسپرم و تخم تنها آغاز لقاح است

کاریون بلافاصله بعد  سین. شود دهندکامل می را تشکیل می) synkaryon (کاریون سیندیپلوئید زیگوت یا شده و هستۀ 
 دقیقه بعد از اتصال اسپرم کامل 20 تا 10شود و این مثالی از پاسخ انتهایی به لقاح است که بین  از لقاح تشکیل نمی

ون باشد لازم است اسپرم یک دورة رسیدگی را در سیتوپلاسم کاری قبل از اینکه هستۀ اسپرم قادر به تشکیل سین. شود می
  .تخم طی کند و آن شامل معکوس شدن سریع مراحلی است که طی اسپرمیوژنز سبب تغییر طرح هستۀ اسپرم شده است

هاي توتیاي دریایی در زمان لقاح هر دو تقسیم خود را کامل کرده و بصورت اووتید  همچنانکه قبلاً ذکر شد تخم
هسته یا  یابد و اکنون بعنوان پیش بعد از تقسیم میوز نهایی هستۀ هاپلوئید تخم تجدید سازمان می. اند قف شدهمتو

به محض اینکه هستۀ اسپرم وارد تخم شد و دورة رسیدگی . شود شناخته می) female pronucleus (پرونوکلئوس ماده
وقایعی که طی آن هستۀ اسپرم اولیه . شود خوانده می) male pronucleus (پرونوکلئوس نرکند بعنوان  خود را شروع می

این تبدیل شامل سه مرحله . کند هاي مختلف فرق می شود بسیار پیچیده است و در بین گونه به پرونوکلئوس نر تبدیل می
وکلئوس اي پرون اي، کاسته شدن از تراکم و فشردگی کروماتین و تشکیل پاکت هسته  شدن پاکت هسته شکسته: باشد می
  . ما در این قسمت جزئیات این مراحل را در تخم توتیاي دریایی مورد بحث قرار خواهیم داد. نر

بزودي پس از ورود به سیتوپلاسم تخم هستۀ اسپرم . شود در توتیا هستۀ اسپرم ابتدا بداخل مخروط لقاح وارد می
ر اطراف کروماتین اسپرم که در حال از دست اي آن قطعه قطعه شده و بشکل وزیکولهایی د متورم شده و پاکت هسته

این وزیکولها نهایتاً در داخل اندامکهاي غشایی سیتوپلاسم تخم از نظر محو . گیرد باشد قرار می دادن تراکم خود می
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این بخشها . افتد اي اسپرم عمل وزیکوله و پراکنده شدن اتفاق نمی هایی از ناحیۀ خلفی پاکت هسته در بخش. شوند می
. گیرند شود قرار می اي جدیدي که در اطراف پرونوکلئوس نر ایجاد می  نخورده باقی مانده و بعداً داخل پاکت هستهدست

  . اي هنوز شناخته نشده است اهمیت این بخش باقیماندة پاکت هسته
. دکن فرآیند کاهش تراکم کروماتین از ناحیۀ محیطی هستۀ اسپرم شروع شده و بطرف مرکز هسته پیشروي می

 که از سیتوپلاسم تخم منشاء H1 اسپرم و جایگزینی آن با گونۀ جدیدي از هیستون H1این فرآیند با از دست رفتن هیستون 
کند میزان   توصیف شد، هنگامیکه اسپرم با پوشش  تخم تماس برقرار می3-2همچنانکه در بخش . رسد گیرد بانجام می می

cAMPتولید . کند  آن به میزان زیادي افزایش پیدا میcAMP فسفوکیناز وابسته به ،cAMPکند و فسفوکیناز   را فعال می
این عمل همچنانکه اسپرم بداخل گلیکوکالیکس . کند  اسپرمی را شروع میH1آنزیمی است که فسفوریلاسیون هیستون 

هاي جدید هیستون  نهگو. کند  اسپرمی را به کروماتین سست میH1شود ادامه پیدا کرده و اتصال هیستون  تخم وارد می
H1همچنانکه .  ممکن است سازمان فضایی کروماتین را تغییر داده و این تغییر براي تشکیل پرونوکلئوس نر لازم است

شود وزیکولهاي غشایی در اطراف کروماتین اسپرم تجمع پیدا کرده و سپس بهم  فرآیند کاهش تراکم کروماتین کامل می
  .آورند اي پرونوکلئوس نر را بوجود می متصل شده و در نهایت پاکت هسته

در هنگام کامل شدن میوز پرونوکلئوس ماده در ناحیۀ مرکزي تخم قرار دارد در حالیکه پرونوکلئوس نر در ناحیۀ 
ها آنها بایستی مسافت قابل  قبل از الحاق پرونوکلئوس. شود قشري تخم و نزدیک به محل ورود اسپرم تشکیل می

 sperm (آستر اسپرمیگري  در توتیاي دریایی این حرکت با میانجی. وپلاسم طی کنند تا بهم برسنداي را در سیت ملاحظه

aster (رسد که کمپلکسی از میکروتوبولهاي بلند است که از سانتریولهاي زوج اسپرم بطرف خارج امتداد  بانجام می
 دهندة میکروتوبولی سازمان مرکزن بخشی از این سانتریولها به همراه هستۀ اسپرم وارد تخم شده و بعنوا. یابند می

)MTOC (میکروتوبولهاي آستري بطرف ناحیۀ قشري تخم و در مجاورت غشاء . کند براي تشکیل آستر اسپرمی عمل می
طی .  خلاصه شده است3-15حرکات پرونوکلئوس نر و ماده بعد از لقاح در شکل . یابند پرونوکلئوس نر امتداد می

رسد که پرونوکلئوس نر را بطرف مرکز   نر میکروتوبولهاي آستر اسپرمی طویل شده و چنین بنظر میمهاجرت پرونوکلئوس
سرانجام میکروتوبولهاي آستري با پرونوکلئوس ماده تماس پیدا کرده و ظاهراً پرونوکلئوس ماده را بطور . دهند تخم هل می

 آستر اسپرمی دو پرونوکلئوس تغییر مکان داده و در مرکز در نتیجۀ ادامۀ فعالیت. کشند ناگهانی بطرف پرونوکلئوس نر می
اگر در این مرحله به تخم . گیرند قرار می) دهند کاریون را تشکیل می جایی که آنها با هم ترکیب شده و سین(تخم 

مریزه کنندة میکروتوبولی تجویز شود ملاحظه خواهد شد که فرآیند مهاجرت  سین یا سایر عوامل دپلی کلشی
  .گردد ها و اتحاد آنها مهار می وکلئوسپرون

براي مثال در پستانداران . شود ها ایجاد نمی کاریون با الحاق پرونوکلئوس هاي جانوران سین در بعضی از تخم
ها بطرف  همجواري حالتی است که در آن پرونوکلئوس. آید بوجود می) approximation (همجواريکاریون بوسیلۀ  سین

ها تا اولین تقسیم  در اینجا پرونوکلئوس. شوند گیرند ولی با هم ترکیب نمی  در کنار یکدیگر قرار میکنند و هم حرکت می
اي شکسته شده و کروموزومهاي  در موقع اولین تقسیم میتوزي پاکتهاي هسته. مانند میتوزي تسهیم در کنار هم باقی می
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اران و توتیاي دریایی از نظر حرکات پرونوکلئوسها در پستاند. شوند مادري و پدري در صفحۀ متافازي با هم ترکیب می
در زیگوت موش، آستر از تعداد . کنند   اسپرم یا تخم براي تشکیل آستر با هم فرق میMTOCتخم و استفادة آنها از  

  .آید گیرند بوجود می  که در اصل از سیتوپلاسم تخم منشاء میMTOCزیادي 

  
  .وسها در طی لقاح توتیاي دریاییدیاگرام حرکات پرونوکلئ) 3-15شکل 

  
افتد توسط سیگنالهاي یونی  تغییري که طی تشکیل پرونوکلئوس نر در سیتوپلاسم تخم توتیاي دریایی اتفاق می

بر خلاف اولین هجوم یون سدیم . شود حدود یک دقیقه بعد از لقاح مقدار زیادي یون سدیم وارد تخم می. شود کنترل می
 همراه است، بعبارتی این جابجایی از +Hیل لقاح است این هجوم سدیم بداخل تخم با خروج یون که مسئول ایجاد پتانس

 pHنقش افزایش . برد  بالا می3/7 به 8/6 سیتوپلاسم تخم را از pH) یا اسید لقاح (+Hخروج . اثر است نظر الکتریکی بی
این شرایط مانع از . قد سدیم نشان داده شده است فاها در آب  با لقاح دادن تخمدر مهاجرت پرونوکلئوسها بطور تجربی

کند که فرآیند  این آزمایش پیشنهاد می. شود گردد و در نتیجه پرونوکلئوس نر و ماده تشکیل نمی  می+Na+/Hمعاوضۀ 
در بخش بعدي فصل حاضر . شود  داخل سلولی شروع میpHمهاجرت پرونوکلئوسها بطور طبیعی بوسیلۀ بالا رفتن 

  . در تخم توتیاي دریایی همچنین اثرات مهمی روي شروع رشد و نمو جنینی داردpH که بالا رفتن خواهیم دید
 
  تکوین جنینشروع ) 5-3

گردد که مجموعاً بنام برنامۀ  همانطور که قبلاً نیز ذکر شد اتحاد اسپرم و تخم سبب شروع یکسري از وقایع مولکولی می
بطور مستقیم با ) 3-14رجوع به شکل (ایع از جمله پاسخهاي انتهایی به لقاح بعضی از این وق. شود فعال شدن شناخته می



  فعال شدن رشد و نمو: لقاح    : مفصل سو

  
75

این پاسخهاي انتهایی شامل تغییرات متابولیک از جمله فعال شدن انتقال یون پتاسیم و اسید . تشکیل جنین ارتباط دارد
اینوزیتول تري  کننده مثل تولید  به همراه وقایع تنظیمDNAآمینه، افزایشی در نرخ سنتز پروتئین و شروع همانند سازي 

در این بخش ما وقایع تنظیم . باشد  میpH، آزاد شدن کلسیم سیتوپلاسمی و افزایش دي اسیل گلیسرولو ) IP3(فسفات 
توصیف سایر . دهیم افتد مورد بررسی قرار می کنندة کلیدي را که در طی برنامۀ فعال شدن در توتیاي دریایی اتفاق می

  . و پروتئین و تقسیم سلولی در فصول بعدي خواهد آمدDNA ، RNAی به لقاح، مثل فعال شدن سنتزپاسخهاي انتهای
تحقیقاتی که روي چگونگی فعال شدن رشد و نمو توتیا انجام گرفته سعی در پاسخ به سوالات زیر را داشته   

چیست؟ آیا این برنامه نمایش دهندة یک افتد  ارتباط بین هر یک از این وقایع که در طی برنامۀ فعال شدن اتفاق می. است
اي از هم  سري خطی از وقایع است یا معرف چندین مسیر موازي است؟ اگر مسیرهاي موازي وجود دارد آنها از چه نقطه

شود که آیا ایجاد  شوند؟ براي مثال، چون ایجاد پتانسیل لقاح یکی از اولین اتفاقات است این سوال مطرح می منشعب می
توان بطور مصنوعی با وارد نمودن یک جریان  گردد یا خیر؟ پتانسیل لقاح را می سیل سبب تحریک وقایع بعدي میاین پتان

تواند سبب بالا رفتن غلظت یون کلسیم و یا القاء شروع سایر  مثبت به تخم لقاح نیافته ایجاد نمود لیکن این پتانسیل نمی
دهد که پتانسیل لقاح براي بالا رفتن یون کلسیم و واکنش قشري کافی  مینتایج مذکور نشان . وقایع برنامۀ فعال شدن شود

بنابراین پتانسیل لقاح بخشی از یک مسیر موازي است که بعد از لقاح خاتمه یافته و بطور مستقیم در برنامۀ فعال . نیست
. گردد عدي برنامۀ فعال شدن میبر خلاف پتانسیل لقاح بالا رفتن یون کلسیم سبب راه اندازي وقایع ب. شدن دخالت ندارد

 و DNA واکنش قشري را ایجاد و سبب فعال شدن ناقص سنتز A23187تحریک آزاد شدن یون کلسیم توسط یونوفور 
با استفاده از چنین آزمایشاتی ارتباط بین وقایع مختلف در برنامۀ فعال شدن در حال . شود پروتئین در تخم لقاح نیافته می

  . خلاصه شده است3-16یج مقدماتی این مطالعات در شکل نتا. باشد تحقیق می
اند اما  کیناز فقط به بالا رفتن یون کلسیم وابستهDNAدهد که واکنش قشري و فعال شدن   نشان می3-16شکل 

ن  در فعال شدن سنتز پروتئیpHنقش . شود  القاء میpHسایر وقایع برنامۀ فعال شدن بوسیلۀ ترکیبی از اثرات یون کلسیم و 
هنگامی که آمونیاك به . هاي لقاح نیافتۀ توتیاي دریایی با آمونیاك تیمار شدند نشان داده شد با آزمایشاتی که در آن تخم

 داخل pHکه نتیجۀ آن بالا رفتن ) NH3 + H+→NH4(دهد  کمپلکسی را تشکیل می+Hشود با یون  سیتوپلاسم وارد می
 pHدو آزمایش دیگر انجام شده و در آنها نقش . شود  و پروتئین میDNAنتز این تغییر  منجر به تحریک س. باشد سلولی می

 از محیط +Na وابسته است اگر +Na+/H به فرآیند معاوضۀ pHچون تغییر : اول. دهد در برنامۀ فعال شدن را نشان می
یک مهار کنندة فرآیند معاوضۀ (د با قرار دادن تخم در آمیلوری: دوم. افتد  اتفاق نمیpHخارج سلولی برداشته شود این تغییر 

Na+/H+ (توان از تغییر  نیز میpHعاري کردن محیط خارج سلولی از .  جلوگیري کردNa+ و یا تجویز آمیلورید قبل از 
 صورت گیرد تخم pHاما اگر این تیمارها بعد از بالا رفتن . گردد  سبب بلوکه شدن رشد و نمو میpHبالا رفتن طبیعی 
 pHکند که بالا رفتن  این آزمایشات تایید می. نمو و پشت سر گذراندن چندین تقسیم سلولی خواهد بودقادر به رشد و 

  .یکی دیگر از مراحل تنظیم کنندة مهم در برنامۀ فعال شدن توتیاي دریایی است
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  . ارتباط بین وقایع برنامۀ فعال شدن در توتیاي دریایی) 3-16شکل 

  
کند که هر دوي  شود؟ مطالعات اخیر پیشنهاد می  میpH و هم +Ca2سبب تغییر چگونه اتحاد اسپرم و تخم هم 

اي از آبشاري از واکنشها است که در اثر شکسته شدن یک لیپید غشایی بنام فسفاتیدیل اینوزیتول بوقوع  این تغییرات نتیجه
پپتیدي به سلول یکسري  پلیاین آبشار در سلولهاي سوماتیک کشف شده بطوریکه با اتصال یک هورمون . پیوندد می

شود   و غلظت یون کلسیم میpHمسیر فرضی که طی اتصال اسپرم منجر به بالا رفتن . گردد پیامهاي داخل سلولی ایجاد می
اتصال اسپرم یک . افتد وقایع آغازین این آبشار در غشاء پلاسمایی تخم اتفاق می.  نشان داده شده است3-17در شکل 

معروف ) پروتئین-GTP) Gرف داخلی غشاء پلاسمایی تخم قرار دارد و بنام پروتئین اتصال یابنده به پروتئینی را که در ط
 که در طرف داخلی غشاء پلاسمایی وجود Cاین پروتئین بنوبۀ خود سبب فعال شدن آنزیم فسفولیپاز. کند است فعال می

-Gرنده در غشاء پلاسمایی تخم متصل شده و آن این موضوع دقیقاً مشخص نیست که آیا اسپرم به یک گی. گردد دارد می
پروتئینی بداخل غشاء تخم تزریق -G یا اینکه اسپرم در هنگام الحاق با تخم یک فعال کنندة کند پروتئین را فعال می

اسیل گلیسرول در  دي. شود  میIP3اسیل گلیسرول و   سبب هیدرولیز فسفاتیدیل اینوزیتول به ديCفسفولیپاز. کند می
بر عکس . شود  میpHگیرد و موجب بالا رفتن   را به عهده می+Na+/H تخم باقی مانده و در آنجا مسئولیت معاوضۀ غشاء
IP3یابد و در آنجا به شبکۀ اندوپلاسمیک متصل و فرآیند آزادسازي یون   از غشاء جدا و بداخل سیتوپلاسم انتشار می

 بالا رفتن غلظت یون کلسیم سیتوپلاسم با آزمایشات زیر تایید  درIP3نقش . شود کلسیم بداخل سیتوپلاسم را موجب می
. افتد  یکی از اولین وقایعی است که طی برنامۀ فعال شدن اتفاق میIP3نشان داده شده که افزایش موقتی در : اول. شود می
خۀ فیدبک در برنامۀ فعال  بخشی از یک چرIP3بعلاوه، پیشنهاد شده که .  فعال نمودIP3توان با تزریق  ها را می تخم: دوم

تخم به سایر بخشهاي -شود از نقطۀ الحاق اسپرم  آزاد میIP3بر طبق این عقیده کلسیمی که توسط . شدن تخم است
 بیشتري تولید شود کلسیم IP3کند بطوریکه هرچه   را تحریک میCشود و فعال شدن فسفولیپاز مجاور غشاء منتشر می

رود این چرخۀ فیدبک مسئول گسترش موج کلسیمی به  گمان می). 3-17 و 3-16 اشکال(گردد  بیشتري نیز آزاد می
  .سایر نقاط تخم است
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بطور خلاصه الحاق تخم و اسپرم ظاهراً از طریق مسیر شکسته شدن فسفاتیدیل اینوزیتول فرآیند بالا رفتن غلظت 
 که بالا رفتن غلظت یون کلسیم را  استIP3شدن  یکی از محصولات این شکسته. کند  را تنظیم میpHیون کلسیم و 

شکسته شدن فسفاتیدیل . کند  را کنترل میpHافزایش ) اسیل گلیسرول دي(کند در حالیکه محصول دیگر  تنظیم می
اینوزیتول معرف یکی از نقاط انشعاب مهم است که در آنجا مسیرهاي موازي در برنامۀ فعال شدن شروع به شکل گرفتن 

  ).3-16شکل (نمایند  می

  
  .  در تخم لقاح یافتۀ تویتیاي دریاییpHشدن فسفاتیدیل اینوزیتول و نقش آن در فعال شدن یون کلسیم و بالارفتن  مسیر شکسته) 3-17شکل 

  
کند در سایر موجودات نیز وجود دارند؟ موقعیکه  آیا وقایعی که برنامۀ فعال شدن تخم توتیاي دریایی را کنترل می

IP3 شود که مشابه حالتی است که  شود یک موج کلسیمی در آن ایجاد می ماهی مداکا تزریق می و آکورین بداخل تخم
شامل بالا رفتن کلسیم داخل ) اگر نه تماماً(ها  رسد که برنامۀ فعال شدن در بیشتر تخم بنظر می. افتد متعاقب لقاح اتفاق می

داران یون کلسیم از  در توتیاي دریایی و مهره. د داردشود که در منبع این کلسیم تفاوتهایی وجو اما تصور می. سلولی است
اگرچه . گیرد گردد در صورتیکه در نرمتنان و کرمهاي حلقوي از خارج تخم منشاء می اندامکهاي سیتوپلاسمی آزاد می

آید ولی وقایعی که بدنبال بالا رفتن  رسد یون کلسیم در تمام موجودات یک تحریک کنندة تخم بحساب می بنظر می
این اختلافات ممکن است ناشی از تفاوتهایی باشد که در . کند دهد در موجودات مختلف فرق می کلسیم در تخم رخ می

شود و  ها در مرحلۀ متفاوتی متوقف می شود براي مثال، تخم توتیاي دریایی نسبت به سایر تخم زمان وقایع میتوزي دیده می
برعکس تخم دوزیستان در متافاز دومین تقسیم میوز متوقف . عال استدر زمان لقاح از لحاظ متابولیکی کاملاً غیرف

گردد ولی  در دوزیستان لقاح موجب افزایش متوسطی در سنتز پروتئین می. شود و از لحاظ متابولیکی بسیار فعال است می
رسد این تغییرات   بنظر میاما.  برابر افزایش پیدا کند40 تا 20شود که سنتز پروتئین بین  در توتیاي دریایی لقاح سبب می

واضح است که بایستی تحقیقات بیشتري روي موجودات مختلف انجام شود تا . نتیجۀ سازگاري است تا نتیجۀ فعال شدن
  .ز برنامۀ فعال شدن تخم ارائه داداینکه در نهایت بتوان یک تصویر کلی ا
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  بکرزایی ) 6-3
. کند خم در فقدان ژنوم پدري فعال شده و شروع به رشد و نمو میفرآیندي است که در آن ت) partenogenesis(بکرزایی 

 شامل فعال شدن تخم بوسیلۀ ابزارهاي بکرزایی مصنوعی. بکرزایی ممکن است بطور طبیعی یا مصنوعی اتفاق بیافتد
باشد از  یها افزایش یون کلسیم تخم م چون عامل همگانی و اصلی شروع برنامۀ فعال شدن تخم. فیزیکی یا شیمیایی است

براي مثال توضیح دادیم که چگونه تخم . تواند بکرزایی را القاء نماید اینرو تیمارهایی که سبب ایجاد چنین پاسخی شود می
اما این امر فقط به فعال شدن ناقص تخم .  فعال نمودA23187توان بوسیلۀ یونوفور  ها را می توتیاي دریایی و سایر تخم

هاي فعال  شود و تقسیم سلولی نیز در تخم  و پروتئین تا سطح طبیعی تحریک نمیDNA سنتز فرآیند انجامد بطوریکه  می
 double (روش مضاعفاصطلاح . افتد چراکه آنها فاقد سانتریول و آستر اسپرمی هستند  اتفاق نمیA23187شده با 

method ( اولیۀ تخم با اسید بوتیریک نوعی القاء بکرزایی مصنوعی در توتیاي دریایی است که شامل تیمار نمودن) فعال
این . باشد می) القاء کنندة آستر تخم و تقسیم سلولی(و متعاقباً اضافه نمودن آب هیپرتونیک دریا ) کنندة ریزش یون کلسیم

به همین ترتیب اگرچه سوراخ نمودن تخم قورباغه . تواند به رشد و نمو کامل جنین منجر و تشکیل لارو بیانجامد روش می
گردد ولی استفاده از سوزن آغشته به خون  منجر به فعال شدن ناقص تخم می) القاء کنندة ریزش کلسیم(یک سوزن تمیز با 

 سلولهاي MTOCدلیل این موضوع این است که . کنند هایی می شود که تا مرحلۀ لاروي رشد می منجر به ایجاد جنین
  . کند  کامل میخونی پاره شدة موجود بر روي سوزن فرآیند فعال شدن را

بعضی از جانوران از جمله کرمهاي پهن، روتیفرها، حشرات، دوزیستان و خزندگان با روش بکرزایی طبیعی تولید 
حیواناتی که بدین . بکرزایی طبیعی عبارت از رشد و نمو طبیعی یک حیوان بدون شرکت ژنوم پدري است. کنند مثل می

فرآیند فعال شدن : اول. شود چیره شوند ل مهم که معمولاً توسط اسپرم حل میکنند بایستی بر دو مشک طریق تولید مثل می
شود در بین موجودات متفاوت  روشی که براي اینکار استفاده می. اندازي شود آنها بایستی توسط عاملی غیر از اسپرم راه

فعال شدن تخم با کمک یک براي مثال، در زنبورهاي بکرزا . است اما معمولاً شامل آشفتگی فیزیکی تخم می باشد
در سوسکهاي بکرزا . شود تحریک مکانیکی که تخم در حین عبور از دستگاه تناسلی ماده دریافت میکند شروع می

دهند بدین صورت که در  کنند کار تحریک تخم را انجام می باکتریهاي همزیستی که در دستگاه تناسلی ماده زیست می
بعضی از سمندرهاي . گردند تخم نفوذ کرده و موجب شروع برنامۀ فعال شدن تخم میحین عبور تخم این باکتریها بداخل 

کنند بدین ترتیب که سمندر ماده با یک سمندر نر از یک  بکرزا از یک روش غیرطبیعی براي فعال کردن تخم استفاده می
کند ولی اطلاعات  ا را فعال میدر اینجا اسپرم ناهمگون به تخم وارد و تخم گونۀ بکرز. کند گونۀ دیگر جفت گیري می

موجودات : دوم. رود کند و اسپرم متعاقباً در سیتوپلاسم تخم تحلیل می ژنتیکی هستۀ اسپرم در تشکیل جنین شرکت نمی
این . هستۀ نر حالت دیپلوئید کروموزومها را مجدداً برقرار نمایند بکرزا بایستی ابزاري داشته باشند تا بتوانند در فقدان پیش

 و همانندسازي کروموزوم بوسیلۀ میتوز یا میوز در طی مراحل اولیۀ DNAل معمولاً با تحمیل یک دور اضافی سنتز مشک
روش بکرزایی طبیعی در پستانداران تاکنون شناخته نشده است زیرا بر خلاف اکثر حیوانات . شود تسهیم زیگوت حل می

 .                  هر دو جنس نر و ماده براي رشد و نمو جنین ضروري استداران شرکت اطلاعات ژنتیکی دیگر در این گروه از مهره


