
  

 

 فصل چهارم
 

 لقاح: فعال شدن رشد و نمو
 

 

اي براي نقشهايي كه در توليد  كنند كه بطور استادانه به اسپرم و تخم تمايز پيدا مي در طي گامتوژنز سلولهاي تناسلي

اند. لقاح فرايندي است كه در آن اسپرم و تخم با هم متحد شده و زيگوت را  نسل بعد بعهده دارند تطابق پيدا كرده

آورند و زيگوت سلولي است كه سر منشاء تمام سلولهاي جنين و حيوان بالغ خواهد بود. لقاح دو نتيجة  وجود ميب

افتد  گردد و اين موقعي اتفاق مي مهم دارد. اولين نتيجة آن اين است كه تعداد كروموزومها به حالت ديپلوئيد بر مي

اي  نتيجة لقاح فعال شدن رشد و نمو است. فعال شدن زنجيرهشوند. دومين  كه ژنوم  مادري و پدري با هم تركيب مي

به يك  و تبديل آن كند كه در نهايت منجر به تقسيم زيگوت اندازي مي از تغييرات متابوليك و مورفولوژيك را راه

 گردد. موجود پرسلولي مي

گان همهر ه روي بيدر حال حاضر بيشتر دانش ما از لقاح و فعال شدن حاصل بيش از يك قرن مطالعه است ك

گيرد  ي دريايي در تحقيقاتي كه روي لقاح و فعال شدن انجام مي دريازي بويژه توتياي دريايي انجام گرفته است. توتيا

كند و از طرف ديگر لقاح در آن  داراي اهميت بسياري است چراكه از يك طرف تعداد بسيار زيادي گامت توليد مي

از لحاظ تعداد مطالعاتي كه آنها افتد ليكن اكنون  داران بصورت داخلي اتفاق ميخارجي است. اگرچه لقاح در پستان

اي كه بر روي لقاح  گيرند. تحقيقات اوليه گيرد در رديف توتياي دريايي قرار مي بر روي فرآيند لقاح آنها صورت مي

تخم  in vitroادر نيست در شرايط اسپرم خارج شده از فرد نر ق شد زيرا گرفت با مشكل روبرو مي پستانداران انجام مي

كه اسپرم براي اينكه بتواند قابليت لقاح تخم را پيدا كند بايستي فرآيند  هرا لقاح دهد. در نهايت مشخص شد

افتد.  اي از رسيدگي است كه در داخل دستگاه تناسلي ماده اتفاق مي پذيري را پشت سر بگذارد و اين مرحله ظرفيت

شود  تناسلي ماده گرفته شوند و يا در مايعي از دستگاه تناسلي ماده خوابانده شوند مشاهده مياگر اسپرمها از دستگاه 

كه آنها فرآيند ظرفيت پذيري را پشت سر گذاشته و قادر به لقاح تخم خواهند بود. اين كشف منجر به توسعة 

گرفت. اكثر اطلاعات  مطالعه قرار مي مورد in vitroتكنيكهايي شد كه طي آنها فرآيند لقاح در پستانداران در شرايط 

بر روي اسپرم و تخمهاي موش،  in vitroشود كه در شرايط  ما در مورد لقاح در پستانداران از مطالعاتي ناشي مي

اند ما در اين فصل اساساً  اي كه در تحقيقات داشته هامستر، خرگوش و خوك صورت گرفته است. بدليل سهم عمده

تياي دريايي و پستانداران مورد بحث قرار خواهيم داد. اگرچه وقايع كلي لقاح در بسياري از فرآيند لقاح را در تو

هاي  باشد ليكن لقاح فرآيند متنوعي است كه بسته به طريقة زندگي و عادات گونه موجودات مختلف بهم شبيه مي

 را نداريم. كند ولي ما در اينجا قصد بيان اين سازگاريها مختلف سازگاريهاي خاصي پيدا مي
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 ( ساختمان اسپرم و تخم1-4

گرديم تا بطور مختصر ويژگيهاي اسپرم و تخم كه در لقاح اهميت  مي قبل از شروع بحث لقاح ما به انتهاي گامتوژنز بر

 شويم.  دارند مرور كنيم و براي اينكار روي توتيا و پستانداران متمركز مي

كند معمولاً داراي اندازة كوچك و ظاهري  طولاني را طي مي چون اسپرم غالباً براي رسيدن به تخم مسافت 

د. سر اسپرم محتوي هسته و رانده مي شوآئروديناميك است كه توسط دمي كه در انتهاي آن قرار دارد بجلو 

گيرد  آكروزوم است. در توتياي دريايي آكروزوم ساختاري پيازي شكل بوده كه در ناحية قدامي سر اسپرم قرار مي

ليكه در پستانداران آكروزوم كلاهك نازكي را بر روي هستة اسپرم تشكيل داده و كل ناحية قدامي سر اسپرم را در حا

باشند. قبل  هستند كه حاوي آنزيمهاي هيدروليتيك و ساير پروتئينها مي داريغشاءپوشاند. آكروزومها اندامكهاي  مي

گويند.  به اين اگزوسيتوز اصطلاحاً واكنش آكروزومي مي گردد كه در اينجا از لقاح آكروزوم دچار اگزوسيتوز مي

ريزد. محتويات آزاد شدة آكروزوم به اسپرم در  در جريان اين عمل آكروزوم محتويات خود را به بيرون از اسپرم مي

كنند. اسپرم توتياي دريايي همچنين داراي يك فرورفتگي  نفوذ به پوششهاي خارج سلولي تخم كمك مي

شود  ( خوانده ميanterior nuclear fossa) اي گودال قدامي هستهباشد كه بنام  در غشاء هسته مييافته  تخصص

اكتين( است كه در جريان تشكيل -Gاي ) گيرد. اين گودال حاوي آكتين گويچه بين هسته و آكروزوم قرار ميو در 

د. زائدة آكروزومي يك ساختار نخ مانند آي مي اكتين( در-Fاي ) مريزه شده و بشكل اكتين رشته زائدة آكروزومي پلي

يابد. يك  ها است كه در هنگام لقاح از نوك قدامي سر اسپرم به طرف سطح تخم امتداد مي متشكل از ميكروفيلامنت

 غشاء پلاسمايي اسپرم را احاطه كرده و غشاء حاوي تعدادي از پروتئينها است كه براي لقاح اهميت دارند. 

مسافتهاي طولاني نياز ندارد. در عوض آن  پيمودنناميك و قابليت تحرك براي تخم به ظاهري آئرودي 

گيرند. تخم  اي و سيتوپلاسمي است كه براي ساخت جنين مورد استفاده قرار مي تركيبات هسته ي ازحاوي ذخاير

ي، غشاء باشد. پوشش خارج سلول همچنين قابليت فيزيولوژيكي و مورفولوژيكي براي پذيرش اسپرم را دارا مي

توتياي   كنند. تخم جريان لقاح بازي ميپلاسمايي و سيتوپلاسم محيطي يا كورتكس تخم هر يك نقشهاي مهمي در 

دريايي حاوي يك پوشش خارج سلولي يا گليكوكاليكس متشكل از دو لاية غيرسلولي است. يك لاية خارجي يا 

باشد. يك لاية داخلي يا پاكت  سيدي بزرگ ميساكاريدهاي ا اي كه حاوي چندين پپتيد كوچك و پلي پوشش ژله

هاي پستانداران داراي يك پوشش خارجي است كه از  هاي گليكوپروتئيني. تخم اي از رشته اي متشكل از شبكه زرده

شود. براي مثال، در موش تاج شعاعي يك لاية سلولي است كه از سلولهاي  هاي سلولي و غيرسلولي تشكيل مي لايه

باشد. در زير تاج شعاعي منطقة شفاف قرار دارد كه  گرفته و مانع سختي در مقابل نفوذ اسپرم مي فوليكولي منشاء

اي و پاكت  شبكة ضخيمي از مولكولهاي گليكوپروتئيني است. منطقة شفاف تخم پستانداران معادل پوشش ژله

 باشد.  اي تخم توتياي دريايي مي زرده

هاي تخم( كه در اطراف تخم بعضي از موجودات ايجاد  وستهو پهاي خارج سلولي اضافي )كوريون  يهلا

شوند. در اين  شود بوسيلة سلولهاي فوليكولي يا ساير سلولهاي سوماتيك موجود در دستگاه تناسلي ماده توليد مي مي

به تخم  يلميكروپها عبور كند و بنابراين بايستي از طريق منفذي بنام  تواند از اين لايه موجودات اسپرم معمولاً نمي
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(. ميكروپيل كانال باريكي در كوريون يا پوستة تخم است كه از طريق آن اسپرم به تخم 4-1دسترسي پيدا كند )شكل 

 كند. رسيده و با آن لقاح پيدا مي

 
جوش خورده است. لقاح تخم ماهي استورژئون بوسيلة يك اسپرم كه وارد ميكروپيل شده و با برجستگي كوچكي از سيتوپلاسم تخم  ،A (4-1شكل 

جوش بخورد.  تخم دهد كه به برجستگي سيتوپلاسمي اجازه مي يك ميكروپيل فقط به يكي از آنهافضاي بارولي شوند مياگرچه چند اسپرم وارد ميكروپيل 

B،   .جذب اسپرم به ناحية ميكروپيل كوريون جدا شدة تخم ماهي 

 

ها غشاء پلاسمايي بشكل  ر بسياري از تخمغشاء پلاسمايي تخم در زير گليكوكاليكس قرار دارد. د

خورد. در زير غشاء پلاسمايي تخم، كورتكس يا ناحية قشري سيتوپلاسم قرار دارد كه  ميكروويليهاي ريزي چين مي

بيشتري برخوردار است. اين بخش  چگاليداراي ساختاري سازمان يافته بوده و معمولاً نسبت به سيتوپلاسم داخلي از 

باشد.  مي ندوپلاسميك غني هاي اسكلت سلولي و شبكة ا ي، شبكهاز نظر اندامكهاي سيتوپلاسماز سيتوپلاسم 

باشند. اين گرانولها  بزرگترين و فراوانترين ضمائم بخش قشري در توتياي دريايي و پستانداران گرانولهاي قشري مي

ليز كنندة ين گرانولها حاوي آنزيمهاي باشند. ا نظيري مي داري هستند كه داراي ساختار داخلي بي وزيكولهاي غشاء

گرانول قشري وجود  15000باشند. در تخم توتياي دريايي  ساكاريدها و پروتئينهاي ساختماني مي ، موكوپليپروتئيني

عدد از اين گرانولها شمارش شده است. همچنانكه خواهيم ديد در طي  4000دارد در حاليكه در تخم موش حدود 

شوند و در نتيجة آن سبب ايجاد تغييرات شديدي در غشاء پلاسمايي تخم  دچار اگزوسيتوز مي لقاح گرانولهاي قشري

 شوند. مي

 

 افتد تخم اتفاق مي -( آماده شدن براي لقاح: وقايعي كه قبل از اتحاد اسپرم2-4

لقاح دهد. اولاً  آميزي تخم را سازي را پشت سر گذراند تا بتواند بطور موفقيت اسپرم بايستي يكسري تغييرات آماده

اسپرم با استفاده از منابع انرژي محدودي كه در اختيار دارد بايستي مسافت نسبتاً طولاني را طي كند تا به محل لقاح 
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ها و يا مايع مني اتفاق  برسد. زمان فعال شدن قابليت تحرك اسپرم نيز بايد دقيق باشد و اين عمل نبايستي در بيضه

بايستي بطرف محل لقاح هدايت شده باشد. ثالثاً، هنگاميكه اسپرم به محل لقاح رسيد بايستي  بيفتد. ثانياً حركت اسپرم

 هاي خارج سلولي تخم بگذرد تا بتواند با تخم تركيب شود. قادر باشد از لايه

 فعال شدن قدرت تحرك اسپرم

اما هنگاميكه در مجاورت تحرك است  مديدي كه در داخل بيضه و مايع مني قرار دارد بيزمان اسپرم براي مدت 

نشان داده شده است فعال شدن اسپرم  4-2همانطور كه در شكل   كند. گيرد فوراً قدرت تحرك پيدا مي تخم قرار مي

داخل سلولي  pHشود كه  در مايع مني سبب مي CO2ود مقدار بالايي جشود. و كنترل مي pHتوتياي دريايي بوسيلة 

نگهداري شود. در اين حالت فرآيند تنفس سلولي و تحرك اتفاق  2/7ر حدود در هنگاميكه در بيضه قرار دارد د

شود عمل معاوضة  ( دارد وارد مي8بالايي )حدود  pHكم و  CO2افتد. هنگاميكه اسپرم به آب دريا كه مقدار  نمي

Hهمزمان 
Naداخلي با  +

 6/7ه حدود داخل سلولي را بالا برده و ب pHشود. و اين كار بسرعت  خارجي شروع مي +

كند.  تنفس سلولي فعال شده و اسپرم با كمك حركات شلاقي تاژك خود شروع به حركت مي pHرساند. در اين  مي

Naدر كنترل تحرك اسپرم بوسيلة آزمايشي كه در آن اسپرم در آب درياي فاقد  pHاهميت تغيير 
قرار داده شد  +

Hمشخص گرديده است. در اين شرايط عمل معاوضة 
+
/Na

داخل سلولي در حدي  pHگيرد و از اينرو  ورت نميص +

Naتحرك خواهد ماند. اما اگر  ماند و اسپرم بي آورد باقي مي كه از تنفس سلولي ممانعت بعمل مي
)كه  NH4OHيا  +

هاي  شود( به آب درياي فاقد سديم اضافه شود ملاحظه خواهد شد كه اسپرم داخل سلولي مي pHسبب بالا رفتن 

اسپراكت  اي نيز با توجه به دارا بودن آورند. پوشش ژله عاً قدرت تحرك خود را بدست ميتحرك سري بي

(speractكه يك پپتيد فعال كنندة اسپرم مي )  باشد در كنترل قابليت تحرك اسپرم نقش دارد. اسپراكت پپتيدي

ريق فعال كردن داينئين از ط pHگردد. تغيير  داخل سلولي مي pHاسيد آمينه است كه سبب افزايش  10مركب از 

آز است كه به سطح ميكروتوبولهاي آكسونم تاژك متصل ATPكند. داينئين يك  تحرك اسپرم را كنترل مي

اي ATPاسيدي داينئين غيرفعال است و هيچ  pHداخل سلولي بسيار حساس است. در  pHشود. فعاليت داينئين به  مي

رسد داينئين  مي 6/7رود و به  داخل سلولي بالا مي pH. موقعيكه ماند شود و اسپرم بدون تحرك باقي مي توليد نمي

 كند.  فعال شده و اسپرم شروع به حركت و شنا كردن مي

 
داخل سلولي  pHنشان داده شده در كنار سر اسپرم منعكس كنندة  pHداخل سلولي در فعال شدن حركت اسپرم توتياي دريايي.  pHنقش ( 4-2شكل 

 است.
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وتياي دريايي، در بارة فعال شدن قدرت تحرك اسپرم پستانداران شناخت كمي وجود دارد. در مقايسه با ت

كند. گمان  كسب ويژگي تحرك را تسهيل مي ،بحث شد فرآيند رسيدگي اسپرم در اپيديديم 2همچنانكه در فصل 

نگاميكه وارد دستگاه تناسلي نمايد. اسپرم ه رود كه با انزال به داخل دستگاه تناسلي ماده اسپرم شروع به حركت مي مي

تواند مناسب  كند. در پستانداران كسب تدريجي قدرت تحرك مي ماده شد بتدريج قدرت تحرك بيشتري كسب مي

كند. سرانجام موقعيكه اسپرم به  باشد زيراكه انقباضات دستگاه تناسلي ماده به هدايت اسپرم به محل لقاح كمك مي

پذيري است  آيد و علت آن كسب ويژگي ظرفيت درت تحرك آن بوجود ميمجاورت تخم رسيد يك افزايشي در ق

 كه ما بعداً آنرا در هنگام بررسي نفوذ اسپرم بداخل پوششهاي تخم مورد بحث قرار خواهيم داد.

 

 جذب اسپرم بطرف تخم

بزرگ،  يك اقيانوس ه درونبراي يافتن تخم تنها كسب قدرت تحرك اسپرم كافي نيست بويژه هنگاميكه اسپرم ب

هايي  باشند مكانيسم شود. در موجوداتي كه داراي لقاح خارجي مي استخر آب يا حتي دستگاه تناسلي ماده ريخته مي

( بصورت حركت يك chemotaxis) كموتاكسيشود.  تكامل پيدا كرده كه بوسيلة آن اسپرم بطرف تخم جذب مي

گردد. جذب كموتاكسيك اسپرم  شود تعريف مي سلول بطرف يك منبع مادة شيميايي كه از سلول ديگر ترشح مي

تعداد زيادي اسپرم و تخم بداخل  Fucus erratusاي عام است. در جلبك دريايي  بطرف تخم در گياهان پديده

( كه توسط fucoserratenشوند. اسپرمها بطرف يك مولكول هيدروكربني موسوم به فوكوسراتن ) اقيانوس رها مي

آوري كرد زيراكه آن  توان براي اهداف آزمايشگاهي جمع گردند. فوكوسراتن را مي شود جذب مي تخم ترشح مي

نسيون گردد. قرار دادن فوكوسراتن در يك لولة موئينه و نزديك كردن آن به سوسپا آب دريا آزاد مي هبوسيلة تخم ب

شوند.  وكوسراتن جذب مدت كوتاهي ابري از اسپرم بطرف نوك لولة موئينة حاوي ف زشود كه بعد ا اسپرم سبب مي

هاي حشرات و ماهيان در داخل يك پوشش خارج  تواند در پستانداران نيز اتفاق بيفتد. تخم كموتاكسي اسپرمي مي

تواند از طريق  شوند. اسپرم فقط مي گردد احاطه مي سلولي مقاوم به آب بنام كوريون كه در طي اووژنز ايجاد مي

ماهيها، موادي كه در اطراف منفذ ميكروپيل قرار دارند بعنوان جاذب اسپرمي ميكروپيل وارد كوريون گردد. در تخم 

شوند كه اسپرم بطور سريع در مجاورت ميكروپيل حركت كند. سرانجام اسپرم فعال  كنند. اين مواد باعث مي عمل مي

از سطح تخم شده از طريق منفذ ميكروپيل بداخل كوريون نفوذ كرده و با برآمدگي كوچكي از سيتوپلاسم كه 

(. براي اينكه نقش ميكروپيل را در A1-4 نمايد )رجوع به شكل  كند تماس برقرار مي بداخل ميكروپيل امتداد پيدا مي

جذب اسپرمها نشان دهند در يك آزمايش اسپرمها به محيط حاوي كوريون جدا شده از تخمهاي آزاد اضافه شده 

د تخم، اسپرمها در ناحية ميكروپيل تجمع يافته و بداخل ميكروپيل است. در اين شرايط ملاحظه شده كه با وجود نبو

بينيم كه  (. اگر ناحية ميكروپيل از كوريون جدا شود باز هم ميB1-4شوند )رجوع به شكل  خالي از تخم وارد مي

ند. از ده شوند و تمايلي به حركت بطرف ساير بخشهاي كوريون از خود نشان نمي اسپرمها بطرف اين ناحيه جلب مي

كند بايستي در نزديكي ميكروپيل قرار داشته باشند. كموتاكسي اسپرمي همچنين  اينرو موادي كه اسپرم را جذب مي

 كوپولكند پروتئيني است كه در ناحية  اي كه اسپرم را جذب مي افتد. ماده ماهي نيز اتفاق مي هاي ژله در تخم

(cupuleقرار دارد و كوپول يك ساختمان خارج سلو )ماهي را  لي تخصص يافته است كه قطب حيواني تخم ژله
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شود كه اسپرم مجاور رفتار شناي خود را تغيير داده و تخم را در  (. اين پروتئين باعث مي4-3كند )شكل  احاطه مي

 اين ناحيه لقاح دهد.

 
 دهد. قطبي قطب حيواني را نشان مي كنندة اسپرم و جسم ماهي كه كوپول محتوي پروتئين جذب تخم لقاح نيافتة يك ژله (4-3شكل  

  

براي ساليان متمادي اين بحث وجود داشت كه آيا در توتياي دريايي نيز كموتاكسي اسپرمي وجود دارد يا  

 رساكتاي تخم اين خارپوست وجود دارد.  خير ولي اكنون مشخص شده كه مواد جاذب اسپرمي در پوشش ژله

(resactيا پپتيد فعال كنندة تنفس ا ) اي تخم  گردد و از پوشش ژله اسيد آمينه تشكيل مي 14سپرمي پپتيدي است كه از

توتيا استخراج شده است. هنگاميكه مقدار اندكي رساكت بداخل سوسپانسيوني از اسپرم اضافه شود مشاهده خواهد 

اخل سوسپانسيون اضافه اي كه رساكت بد شد كه اسپرمها رفتار شناي خود را تغيير داده و پس از چند ثانيه در ناحيه

 اسپرمي است.    مادة جاذبدهد كه رساكت يك  كنند. اين آزمايشات نشان مي شده تجمع پيدا مي

 

 هاي سطحي تخم نفوذ اسپرم بداخل پوشش

قبل از اينكه اسپرم بتواند با تخم متحد شود بايستي از پوششهاي سطحي تخم عبور كند. پوششهاي سطحي از تخم 

كنش نمايد. تخم  آورد كه اسپرم اختصاصاً با تخم گونة خودش برهم اين اطمينان را بوجود مي كند و محافظت مي

هاي سطحي هستند كه  شود اما آنها نيز واجد يكسري پوشش توتياي دريايي و پستانداران بوسيلة كوريون احاطه نمي

 ها عبور كند. اسپرم قبل از اينكه بتواند به غشاء پلاسمايي تخم برسد ناگزير بايد از آن

 

 نفوذ اسپرم در پستانداران

اسپرم پستانداران قبل از اينكه بتواند واكنش آكروزومي را پشت سر گذارد و تخم را لقاح دهد به يك دورة رسيدگي 

 5-6 تا كمتر از يك ساعت در موشاز در دستگاه تناسلي ماده نياز دارد. طول دورة ظرفيت پذيري پذيري  يا ظرفيت

پذيري در رحم يا لولة اويدكت و يا در هر دو اتفاق  كند. بسته به گونة پستاندار، ظرفيت سان فرق ميساعت در ان
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آيد كه از جملة  پذيري اسپرم مشتمل بر يكسري تغييرات است كه در غشاء پلاسمايي اسپرم بوجود مي افتد. ظرفيت مي

و نوترتيبي مواد داخل غشايي اشاره كرد. اما توان به برداشته شدن برخي تركيبات سطحي اسپرم  اين تغييرات مي

كنند نسبت به  پذيري را طي مي مكانيسم عمل اين تغييرات ناشناخته مانده است. اسپرمهايي كه فرآيند ظرفيت

دهند و اين  فتاده است فعاليت تنفسي و تحرك بيشتري از خود نشان ميديده هنوز در آنها اتفاق نياسپرمهايي كه اين پ

 كند. مالاً به نفوذ اسپرم به پوششهاي سطحي تخم كمك ميعوامل احت

تواند واكنش آكروزومي را انجام دهد. واكنش  كند مي پذيري را طي مي هنگاميكه اسپرم فرآيند ظرفيت 

آكروزومي در پستانداران همزمان با عبور اسپرم از تودة تخمكي و تاج شعاعي و رسيدن به منطقة شفاف شروع 

اكنش آكروزومي بخش خارجي غشاء آكروزوم به غشاء پلاسمايي ملحق شده، وزيكوله شده و شود. در طي و مي

گيرد )غشاء داخلي  اي از غشاء آكروزوم كه در مجاورت هسته قرار مي گردد. بر خلاف آن، ناحيه متعاقباً ناپديد مي

-4گردد )شكل  اسپرم مي آكروزوم( دست نخورده باقي مانده و جهت آن معكوس شده و بخشي از غشاء پلاسمايي

ساكاريد سطح  (. در جريان اگزوسيتوز آنزيمهاي موجود در آكروزوم از جمله هيالورونيداز )آنزيمي كه موكوپلي4

ده به تاج شعاعي به نواحي اطراف اسپرم ريخته نكند( و آنزيم نفوذ كن سلولي بنام اسيد هيالورونيك را هيدروليز مي

طات بين سلولهاي تودة تخمكي و تاج شعاعي را سست كرده و بدين طريق به رسيدن ها ارتبا شوند. اين آنزيم مي

شود  ند. اسپرم پستانداران با توجه به سطح تخم بطور مماس وارد منطقة شفاف مينك اسپرم به منطقة شفاف كمك مي

باشد.  ر اسپرم ميگذارد كه قطر آن حدوداً برابر قطر س ( و در پشت سر خود منطقة روشني را بجا مي4-5)شكل 

كند موضوعي است كه هنوز مورد بحث و جدل  مكانيسمي كه اسپرم پستانداران براي نفوذ به منطقة شفاف استفاده مي

كنند كه اسپرم منحصراً با كمك حركات شلاقي دم خود بداخل اين ناحيه نفوذ  است. بعضي از محققين فكر مي

راه خود را در اين منطقه با كمك آكروزين )پروتئازي كه پس از  كند در صورتيكه ديگران معتقدند كه اسپرم مي

 نمايد. گيرد( باز مي معكوس شدن غشاء داخلي آكروزوم روي غشاء قرار مي

كند. براي مثال، اگر  اي در پستانداران بازي مي شفاف يك نقش مهم در جلوگيري از لقاح بين گونه ناحية

افتد مگر  اح اتفاق نميگيرد لق ها قرار مي رده در مجاورت تخم ساير گونهپذيري را طي ك اسپرمي كه فرآيند ظرفيت

تخم ممكن -كند كه اتصال اسپرم ة شفاف تخم از روي آن برداشته شده باشد. اين آزمايش پيشنهاد مياينكه ناحي

ف تخم موش شفا د در منطقة شفاف انجام گيرد. ناحيةاي موجو هاي اسپرمي خاص گونه گري گيرنده است با ميانجي

و  يك گيرندة اسپرمي است ZP-3است. گليكوپروتئين  ZP-3و   ZP-1 ،ZP-2حاوي سه گليكوپروتئين بنامهاي 

هاي قندي آن  براي اتصال به اسپرم ناشي از زنجيره ZP-3. قابليت اسپرم بواسطة آنها به ناحية شفاف متصل ميشود

شود.  شفاف بلوكه مي ناحيةشوند اتصال اسپرم به  حذف مي ZP-3است. هنگاميكه اين قندها بوسيلة هضم آنزيمي از 

ZP-2 باشد ولي عمل  مسئول حفظ و نگهداري اتصال اسپرم به تخم ميZP-1  .در حال حاضر شناخته نشده است 
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نخوردة آكروزومي را  ، سر اسپرم قبل از واكنش آكروزومي كه يك غشاء دستAنمايي شماتيك از واكنش آكروزومي در اسپرم هامستر.  (4-4شكل 

گردد نشان  منجر به آزاد شدن محتويات آكروزوم ميكه شدن غشاء خارجي آكروروم را  ، سر اسپرم در طي واكنش آكروزومي كه وزيكولهBدهد.  نشان مي

 شود. كروزوم مشتق ميدهد غشاء پلاسمايي ناحية قدامي اسپرم از غشاء داخلي آ ، سر اسپرم بعد از واكنش آكروزومي كه نشان ميCدهد.  مي

 

ورود يون كلسيم بداخل اسپرم براي شروع واكنش آكروزومي در پستانداران ضروري است. اين موضوع را 

)مولكولي كه به غشاء پلاسمايي تخم وارد شده و كلسيم را به داخل  A23187ها با يونوفور  با تيمار كردن تخم

وان نشان داد. از اينرو گيرندة اسپرمي ممكن است در ايجاد ت خالص شده مي ZP-3كند( يا  سيتوپلاسم منتقل مي

هاي قندي  بعنوان يك گيرندة اسپرمي با ميانجي زنجيره ZP-3واكنش آكروزومي دخالت داشته باشد در حاليكه عمل 

 باشد. براي شروع واكنش آكروزومي ناشي از بخش پروتئيني آن مي ZP-3گيرد. قابليت  آن انجام مي

 

 در توتياي دريايينفوذ اسپرم 

گان دريايي براي شروع واكنش آكروزومي نيازي به گذراندن پروسة همهر اسپرم توتياي دريايي و ديگر بي

شود )شكل  كند دو واقعه شروع مي اي تخم تماس برقرار مي پذيري ندارد. در توتيا موقعيكه اسپرم با پوشش ژله ظرفيت

ه غشاء آكروزوم و غشاء پلاسمايي اسپرم بهم ملحق شوند. دوم، يك شود ك (. اول، واكنش آكروزومي باعث مي6-4

 شود. اي كشيده مي بنام زائدة آكروزومي از سر اسپرم خارج شده و بطرف پاكت زرده باريكبرآمدگي 

اي در تحريك واكنش آكروزومي با آزمايشي نشان داده شده است. در اين آزمايش  نقش پوشش ژله

ز آن جدا شده و سپس اين پوشش در مجاورت اسپرمها قرار داده شد. در اين آزمايش اي اطراف تخم ا پوشش ژله
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اي تخم در جوار آن  تواند در صورت وجود تركيبات ژله مشخص شد كه حتي در نبود تخم واكنش آكروزومي مي

گردد. اول  يوني مياي از تغييرات  كند دچار زنجيره اي تماس برقرار مي اتفاق بيفتد. هنگاميكه اسپرم با پوشش ژله

رسد يك مولكول قندي سولفاته بزرگ در  گردد. بنظر مي اينكه، يون كلسيم خارجي با يون پتاسيم داخلي معاوضه مي

باشد.  اي مسئول شروع فرآيند معاوضة مذكور و متعاقباً الحاق غشاء آكروزوم و غشاء پلاسمايي اسپرم مي پوشش ژله

 cAMP گليكوپروتئين موجود در غشاء پلاسمايي اسپرم باعث افزايش غلظتاتصال اين قند سولفاته به گيرندة 

اولين مرحله از زنجيره  cAMPشود. همچنانكه بعداً بحث خواهيم كرد تحريك  برابر مي 400سيتوپلاسم به ميزان 

تجمع د كه شواهد موجود نشان ميده كند. واكنشهايي است كه كروماتين اسپرم را در طي لقاح دوباره سازماندهي مي

 كند. كلسيم در اسپرم توتياي دريايي فرآيند الحاق غشاء آكروزوم و غشاء پلاسمايي اسپرم را كنترل مي

 
 نمايي شماتيك از مراحل ورود مماسي اسپرم بداخل تخم هامستر.  (4-5شكل 

 
( اتصال زائدة 3( تشكيل زائدة آكروزومي، )2) ( واكنش آكروزومي،1)توتياي دريايي. واكنش آكروزومي و تشكيل زائدة آكروزومي  (4-6شكل 

 ( ورود اسپرم بداخل تخم.4آكروزومي به غشاء تخم، )

 

كند آن بوسيلة  در همان حين كه زائدة آكروزومي از ناحية قدامي سر اسپرم بطرف سطح تخم پيشروي مي

شود. يكي از اين پروتئينها  مي پروتئينهايي كه در اصل با طرف داخلي غشاء آكروزومي معكوس شده مرتبطند پوشيده

بخشد. لقاح در  اي ارتقاء مي اي زائدة آكروزومي را با پاكت زرده گونه-( است كه اتصال خاص bindinبايندين )
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اي از روي تخم برداشته شود  افتد. اما اگر ابتدا پاكت زرده اي اتفاق مي گونه-توتياي دريايي معمولاً بصورت خاص 

پاكت رسد جفت شدن بايندين با گيرندة اسپرمي موجود در  افتد. بنظر مي اي نيز اتفاق مي گونه تشكيل هيبريدهاي بين

هاي اسپرمي را بطور خالص شده  ( است. اگر گيرندهspecies specificityاي ) گونه-اي تخم مسئول لقاح خاص زرده

چسبند.  ها نمي لي به اسپرم ساير گونهشوند و بينيم كه هر يك از آنها به اسپرم گونة خود متصل مي تهيه كنيم مي

 ه بايندين در اسپرم پستانداران يافت نشده است. يي شبيمولكولها

اي متصل شد باقيماندة اسپرم نيز به اين لايه چسبيده و در آن  بعد از اينكه زائدة آكروزومي به پاكت زرده

تريپسين اختصاصي از  شدن يك پروتئاز شبهاي با آزاد  (. نفوذ اسپرم بداخل پاكت زرده4-7كند )شكل  نفوذ مي

 اي است. شود. يكي از نقشهاي اين پروتئاز هضم پاكت زرده آكروزوم كامل مي

  
دهد. شكل پايين نمايي دقيقتر از پاكت  اي تخم توتياي دريايي نشان مي الكتروميكروگراف نگاره كه سر اسپرم را در حال اتصال به پاكت زرده (4-7شكل 

 كند.  اسپرمهاي متصل به آنرا نمايان مي اي و زرده

 

 خلاصة مكانيسمهاي نفوذ اسپرم

كند. در توتياي  كنش مي هم اسپرم قبل و طي نفوذ بداخل گليكوكاليكس تخم با مولكولهاي فعال كننده و گيرنده بر

ارند در حاليكه اي قرار د اي هستند كه در پوشش ژله ها پپتيدهاي كوچك و قندهاي سولفاته كننده دريايي فعال

اي وجود دارند. در پستانداران عامل فعال كننده و گيرنده يك  ها گليكوپروتئينهايي هستند كه در پاكت زرده گيرنده

است. مولكولهاي فعال كننده و گيرنده سبب شروع يكسري تغييرات يوني در  ZP-3مولكول واحد بنام گليكوپروتئين 

اي اسپرم بداخل پوششهاي خارج  گونه-زومي و نفوذ خاصواكنش آكرو شوند كه اين تغييرات مسئول اسپرم مي

 باشد. سلولي تخم مي
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 ( اتحاد اسپرم و تخم3-4

هاي خارج سلولي تخم نفوذ كرد غشاء پلاسمايي آن با غشاء پلاسمايي تخم ملحق  به محض اينكه اسپرم بداخل لايه

(، در 4-6شود )شكل  ر نوك زائدة آكروزومي شروع ميشود. در توتياي دريايي فرآيند الحاق اين دو غشاء د مي

باشند فرآيند لقاح در ناحية استوايي سر اسپرم بلافاصله پشت  صورتيكه در پستانداران كه فاقد زائدة آكروزومي مي

 شود كه غشاء گردد. در هر دو حالت فرآيند لقاح باعث مي گيرد آغاز مي اي از غشاء كه از آكروزوم منشاء مي ناحيه

تخم و غشاء اسپرم در امتداد هم قرار گرفته و يك پل سيتوپلاسمي را تشكيل دهند. اين پل بتدريج وسيع شده و 

 دهد به سيتوپلاسم تخم وارد شود. سرانجام به هستة اسپرم امكان مي

دهد كه بايندين ممكن است داراي نقش دوگانه در لقاح باشد. اولين نقش  شواهدي وجود دارد كه نشان مي

كند و دومين نقش آن دخالت در الحاق دو سلول به يكديگر است.  آن اين است كه اتصال اسپرم به تخم را تسهيل مي

شوند.  معمولاً كل اسپرم از جمله هسته، سانتريولها، ميتوكندريها و حتي آكسونم تاژك به سيتوپلاسم تخم وارد مي

  گردد. غشاء پلاسمايي تخم مي شود و بخشي از غشاء پلاسمايي اولية اسپرم نيز حفظ مي

 
 تخم در توتياي دريايي.-اي از وقايع نفوذ اسپرم و الحاق اسپرم خلاصه (4-8شكل 

 

 fertilization) مخروط لقاحبعد از اينكه اسپرم به تخم ملحق شد يك برآمدگي از سيتوپلاسم تخم بنام 

cone(. 4-8بلعد )شكل  اح سرانجام كل اسپرم را ميگيرد. مخروط لق ( در اطراف سر اسپرم در حال دخول شكل مي

باشند. اين موضوع  ميكروفيلامنتهايي كه در مخروط لقاح وجود دارند مسئول كشيده شدن اسپرم بداخل تخم مي

)يك مهار كنندة تشكيل فيلامنت( استفاده گرديده نشان داده شده  Bلازينابوسيلة آزمايشاتي كه در آن از سيتوك

تيمار شوند فرآيند تشكيل مخروط لقاح و بداخل كشيده شدن  Bلازينادر هنگام لقاح با سيتوكها  است. اگر تخم

چگونگي وقايع نفوذ اسپرم و اتحاد اسپرم و تخم را در توتياي دريايي بطور خلاصه  4-8شود. شكل  اسپرم مهار مي
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زومي بوسيلة تماس با پوشش شود. سپس واكنش آكرو نشان داده است. در اولين مرحله اسپرم به تخم نزديك مي

شود. متعاقباً نوك زائدة  شود كه بطرف سطح تخم كشيده مي اي تخم القاء شده و يك زائدة آكروزومي ايجاد مي ژله

شود. سرانجام هستة اسپرم از طريق مخروط لقاح وارد سيتوپلاسم تخم  آكروزومي با غشاء پلاسمايي تخم متحد مي

 گردد. مي

 

 افتد  تخم اتفاق مي-وقايعي كه بدنبال اتحاد اسپرم ( پاسخ به لقاح:4-4

( ناميده activation program) برنامة فعال شدنشود كه بنام  طي لقاح، در زيگوت يكسري وقايع شروع مي

( late responses) پاسخهاي انتهايي( و early responses) پاسخهاي ابتداييبه خود . برنامة فعال شدن شود مي

افتد در حاليكه پاسخهاي انتهايي بعد از  پاسخهاي ابتدايي در طول چند دقيقه بعد از لقاح اتفاق مي شود. تقسيم مي

دهيم كه  پيوندد. در ابتدا ما پاسخهاي ابتدايي لقاح را مورد بررسي قرار مي كامل شدن پاسخهاي اوليه بوقوع مي

اي انتهايي بحث خواهد شد كه مستقيماً به اسپرمي است. سپس در مورد پاسخه عملشان در نهايت جلوگيري از پلي

 تشكيل جنين منجر خواهند شد.

 اسپرمي جلوگيري از پلي

توانند بداخل پوششهاي خارج سلولي نفوذ كنند ولي معمولاً فقط يكي از آنها موفق به  گرچه تعداد زيادي اسپرم ميا

و است كه باعث مي شود اطلاعات ژنتيكي شود. اتحاد اسپرم با تخم يك رويداد اساسي در رشد و نم لقاح تخم مي

مادري و پدري بطور مساوي با هم تركيب و دوباره شرايط ديپلوئيدي بر سلول حاكم گردد. اگر بطور غيرطبيعي بيش 

تواند به  اسپرمي گفته مي شود. ورود چندين اسپرم بداخل تخم مي از يك اسپرم وارد تخم شود به اين حالت پلي

اختلالات در جدايي كروموزومها طي تقسيم سلولي و سرانجام مرگ جنين بيانجامد. بنابراين پلوئيدي، بروز  پلي

 باشند.  اسپرمي انگيز نخواهد بود كه موجودات زنده داراي مكانيسمهاي بسيار دقيقي براي جلوگيري از پلي تعجب

راتژي محدود كردن تعداد شناسايي شده است. اولين است اسپرمي فاوت براي جلوگيري از پليسه استراتژي مت

رسند. ما نشان داديم كه در تخم ماهيها اينكار از طريق محدود كردن راههاي ورودي  اسپرمهايي است كه به تخم مي

توانند از طريق ميكروپيل به تخم برسند. اگر كوريون برداشته شود  گيرد بدين طريق كه اسپرمها فقط مي صورت مي

توانند  ميرد. دومين استراتژي تعداد اسپرمهايي است كه مي اسپرمي مي و جنين پلياسپرمهاي زيادي وارد تخم شده 

هاي خارج سلولي تخم نفوذ كرده و با غشاء پلاسمايي تخم ملحق شوند. در توتياي دريايي و  بداخل پوشش

رسند كه به محل لقاح مي ياي پيدا نموده است. در پستانداران تعداد اسپرمهاي العاده پستانداران اين استراتژي تكامل فوق

اسپرمي ديگر  رسند ولي علاوه بر آن يك عامل ضد پلي بواسطة لزوم مهاجرت از دستگاه تناسلي ماده به حداقل مي

شود كه تعداد زيادي اسپرم وارد تخم  )منطقة شفاف( نيز وجود دارد. سومين استراتژي در شرايطي وارد عمل مي

توانند با هستة تخم تركيب شوند. اين استراتژي  هاي اسپرم است كه مي د هستهشوند و هدف آن محدود كردن تعدا مي

( كه در آنها معمولاً چند اسپرم وارد physiological polyspermy) اسپرمي فيزيولوژيكي پليدر حيوانات با 

ة هر اسپرم به يك شوند. اگرچه هستاسپرم وارد تخم مي 20سمندر حدود افتد. براي مثال در  شوند اتفاق مي تخم مي

هاي نر با پرونوكلئوس ماده  كند ولي فقط يكي از پرونوكلئوس پرونوكلئوس نر تبديل و يك استر اسپرمي ايجاد مي



 لقاح: فعال شدن رشد و نمو  فصل چهارم: 

 

75 

هاي نر قبل از اولين تسهيم در سيتوپلاسم تخم تحليل  آورد. ساير پرونوكلئوس تركيب و هستة زيگوت را بوجود مي

 روند.    مي

“ جلوگيري از ورود چندين اسپرم به سطح تخم”اسپرمي يعني  تژي جلوگيري از پليدر اينجا ما دومين استرا

مهرگان دريازي ديگر دو سد  را با جزئيات بيشتر مورد بررسي قرار خواهيم داد. تخم توتياي دريايي و بسياري از بي

سد سريع ضد يا گذارند كه عبارتند از يك سد موقتي  اسپرمي بنمايش مي متوالي را براي ممانعت از پلي

سد آهستة ضد افتد و ديگري سد دائمي يا  كه طي سه ثانيه بعد از تماس اسپرم اتفاق مي اسپرمي پلي

 پيوندد. كه حدوداً يك دقيقه بعد از لقاح بوقوع مي اسپرمي پلي

 

 اسپرمي سد سريع ضد پلي

( fertilization potential) لقاح پتانسيلاين سد بواسطة دپولاريزه شدن الكتريكي غشاء پلاسمايي تخم كه بنام 

افتد و  گردد. پتانسيل لقاح طي چند ثانيه بعد از تماس اولين اسپرم با سطح تخم اتفاق مي شود ايجاد مي خوانده مي

دهد. دپولاريزاسيون ابتدايي از  + ميلي ولت تغيير مي10ميلي ولت به حدود  -70بطور موقت ولتاژ دو سوي غشاء را از 

شود و ولتاژ مثبت بوسيلة افزايش آهستة موقتي نفوذپذيري غشاء تخم به يون  سيم بداخل سلول ناشي ميورود يون كل

كند كه پتانسيل لقاح از ورود اسپرم زيادي بداخل تخم ممانعت بعمل  شود. آزمايشات زير تاييد مي سديم حفظ مي

يك جريان مثبت به تخم لقاح نيافته به سطح  آورد. اول اينكه، وقتي پتانسيل غشاء بطور آزمايشي با وارد كردن مي

گردد. دوم اينكه، وقتي پتانسيل غشاء تخم لقاح  يابد اين حالت مانع از لقاح مي قابل مقايسه با پتانسيل لقاح افزايش مي

گردد كه چندين  شود ملاحظه مي يافته با پايين آوردن غلظت يون سديم خارج سلولي در سطح منفي نگهداشته مي

 توانند وارد تخم شوند.  مي اسپرم

كند؟ دو مدل براي توضيح اين  چگونه پتانسيل لقاح از ورود اسپرمهاي اضافي بداخل تخم جلوگيري مي

پديده ارائه شده است. اول: غشاء پلاسمايي تخم ممكن است حاوي يك گيرندة اسپرمي باشد كه فقط در شرايطي 

برهم كنش كند. دوم: اسپرم در حال لقاح ممكن است يك پروتئين  تواند با اسپرم كه پتانسيل غشاء منفي است مي

بوسيلة  هاتخم را ارتقاء ببخشد. اين فرضيه-محساس به ولتاژ به غشاء پلاسمايي تخم وارد كند كه فرآيند الحاق اسپر

كند كه اسپرم  از اين عقيده حمايت مياين آزمايشات تست گرديده است.  روي گونه هاي توتياي درياييآزمايشاتي 

كند كه موجب تسريع و ارتقاء فرايند الحاق  احتمالاً يك پروتئين با بار مثبت به داخل غشاء پلاسمايي تخم وارد مي

شود. به محض اينكه غشاء تخم بار مثبت پيدا كرد وارد شدن يك پروتئين ديگر  تخم و ايجاد پتانسيل لقاح مي-اسپرم

توسط ساير اسپرمها غير ممكن خواهد شد. بر خلاف توتياي دريايي، در پستانداران سد الكتريكي ضد بداخل غشاء 

پلي اسپرمي وجود ندارد، در عوض سد پلي اسپرمي در اين جانوران شامل تغييرات ساختماني است كه در منطقة 

 پيوندد.  شفاف بوقوع مي

 سد آهستة ضد پلي اسپرمي

باشد. سرانجام، پتانسيل لقاح  پاسخ موقتي براي ممانعت از ورود چند اسپرم به تخم مي اسپرمي يك سد سريع ضد پلي

گردد و از اينرو بايستي از ساير امكانات استفاده شود تا از ورود تعداد بيشماري اسپرم كه در  به حالت منفي خود بر مي
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اسپرمي  يد. اينكار بوسيلة سد آهستة ضد پلياند و آمادة ورود به آن هستند ممانعت بعمل آ سطح تخم تجمع پيدا كرده

 رسد. به انجام مي

شود. اصطلاح واكنش  ( ايجاد ميcortical reaction) واكنش قشرياسپرمي بواسطة  سد آهستة ضد پلي

افتد. اين تغييرات بصورت  قشري اولين بار براي تغييراتي بكار برده شد كه در خصوصيات نوري سطح تخم اتفاق مي

كند. ما اكنون  ( مشهور است اطراف سطح تخم را جاروب ميfertilization wave) موج لقاحبنام موجي كه 

افتد و در اثر  دانيم كه اين تغيير موجي ناشي از اگزوسيتوز گرانولهاي قشري است كه در هنگام لقاح اتفاق مي مي

( آزاد perivitelline spaceاي ) ر زردهالحاق غشاء آنها با غشاء پلاسمايي محتويات اين گرانولها بداخل فضاي دو

گيرد. واكنش  اي قرار مي اي است كه بين غشاء پلاسمايي تخم و پاكت زرده اي ناحيه گردد. فضاي دور زرده مي

تخم شروع شده و در مدت كمتر از يك دقيقه در تمام اطراف سطح تخم گسترش -قشري دقيقاً در نقطة اتحاد اسپرم

 نشان داده شده است. 4-9شكل يتوز گرانولهاي قشري در يابد. چگونگي اگزوس مي

 
تخورده، پاكت   هاي قشري دست ، تخم لقاح نيافته با دانهAاي در تخم توتياي دريايي.  شدن پاكت زرده دياگرامي از واكنش قشري و بلند (4-9شكل 

اي قشري و آغاز بلند شدن غشاء لقاح در يك تخم بتازگي لقاح پيدا ، اگزوسيتوز گرانولهBهاي كوچك.  اي نازك و غشاء پلاسمايي با ميكروويلي زرده

، يك زيگوت لقاح يافته كه Dدهد.  هاي قشري كه بلند شدن غشاء لقاح را با اسپرمهاي چسبيدة اضافي نشان مي ، كامل شدن اگزوسيتوز دانهCكرده. 

 دهد. غشاء پلاسمايي در حال بازسازي شدن توسط اندوسيتوز است.  ميهاي طويل شده و لاية شفاف را نشان  غشاء لقاح بلند شده و ميكروويلي

 

اسپرمي يك رويداد الكتريكي است، سد آهسته يك فرآيند مكانيكي است.  در حاليكه سد سريع ضد پلي

شوند محتويات آنها كه شامل پروتئينهاي هيدراته و  همچنانكه گرانولهاي قشري دچار اگزوسيتوز مي

اي از سطح تخم بلند  اي را پر كرده و سبب مي شوند كه غشاء دور زرده ا است فضاي دور زردهساكاريده موكوپلي

( گفته fertilization envelope) پاكت لقاحاي بلند شده  (. در نتيجه از اين به بعد به پاكت زردهC9-4شود )شكل 

ل: بلند شدن پاكت لقاح فاصلة بين كند. او اسپرمي به سه طريق جلوگيري مي شود. واكنش قشري از ايجاد پلي مي
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(. دوم: B9-4كند )شكل  اند زياد مي اي چسبيده غشاء پلاسمايي تخم و اسپرمهاي اضافي را كه به پاكت زرده

اي  كنند و اين دو گليكوپروتئينهاي موجود در پاكت زرده گرانولهاي قشري پراكسيد هيدروژن و پراكسيداز آزاد مي

-B9كنند كه نسبت به پروتئازهاي اسپرمي مقاوم است )شكل  به يك لاية سختي تبديل ميرا بهم متصل كرده و آنرا 

پروتئيني اسپرمي موجود بر روي پاكت هاي گليكو كنند كه گيرنده زاد مي(. سوم: گرانولهاي قشري پروتئازهايي آ4

اي جدا شده و  اكت زردهگردند كه اسپرمهاي چسبيدة اضافي از پ كنند و سبب مي اي را تجزيه و نابود مي زرده

 اسپرمهاي ديگر نيز نتوانند به آن متصل شوند.

يابد زيرا غشاء گرانولهاي قشري به غشاء  مساحت سطح تخم در طي واكنش قشري شديداً افزايش مي

خوردن غشاء پلاسمايي تخم و تشكيل  (. غشاء اضافي با چينB-C9-4شوند )رجوع به شكل  پلاسمايي تخم ملحق مي

(. اين غشاء اضافي بعداً توسط اندوسيتوز از سطح 4-10شود )شكل  ميكروويلي در اطراف تخم جا داده ميهزاران 

اي باقي مانده و بصورت لاية شفاف   شود. مقداري از محتويات گرانولهاي قشري در لاية دور زرده تخم برداشته مي

(hyaline layerپلي ) شكل  مريزه مي( شوندD9-4 لاية شفاف سبب .) نگهداشته شدن بلاستومرها در كنار هم شده و

 كند. همچنين در تغييرات شكل زايي جنين در حال نمو شركت مي

 
، قبل از لقاح، Aيك تصوير تركيبي با ميكروسكوپ الكتروني نگاره از سطح تخم توتياي دريايي در مراخل مختلف قبل و بعد از لقاح.  (4-10شكل 

، يك دقيقه بعد از Bخورد.  مي  هاي ريزي چين شود، در اين مرحله غشاء پلاسمايي توسط ميكرويلي اي ديده مي پاكت هستهبخش از غشاء در اثر پاره شدن 

، پنج دقيقه بعد از لقاح، متعاقب برداشته مواد تشكيل دهدة لايةْ Cشود.  دار ديده مي هاي قشري بشكل دانه لقاح، سطح تخم بدليل خارج شدن محتويات دانه

هاي بلند، سطح غشاء كركي  ، سيزده دقيقه بعد از لقاح، وجود ميكروويليDهاي بلندي است.  در اين مرحله غشاء پلاسمايي داراي ميكروويليشفاف. 

 شكل نموده است.

 

اسپرمي موجود در توتياي دريايي داراي همتايي در پستانداران و ساير موجوداتي است كه  سد آهستة پلي

ي قشري است. گرانولهاي قشري در تخم موش حاوي آنزيمهاي هيدروليتيك است كه در تخم آنها حاوي گرانولها

شوند. متعاقباً منطقة شفاف سخت شده و نسبت به نفوذ اسپرم  اي آزاد مي طي واكنش قشري بداخل فضاي دور زرده

 واكنش زوناشفاف  گردند. به اين تغييرات منطقة هاي اسپرمي آن غيرفعال مي خاصيت دافعه پيدا كرده و گيرنده
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(zona reactionگف )شود. واكنش زونا ممكن است يك تغيير شيميايي در  ته ميZP3  را بدنبال داشته باشد. بعد از

مي را القاء نمايد. اما وتواند واكنش آكروز كند و نمي ديگر بعنوان گيرندة اسپرمي عمل نمي ZP-3تخم -الحاق اسپرم

ZP-3 شود، در عوض احتمالاً در نتيجة هيدروليز گروههاي قندي آن توسط  بوسيلة پروتئاز غيرفعال نمي

دهد. مكانيسم سخت شدن منطقة شفاف ناشناخته است  گليكوزيدازهاي آزاد شده از گرانولهاي قشري تغيير شكل مي

 رسد كه اتصالات متقابل گليگوپروتئينها در ايجاد آن دخالت داشته باشند.  اما بنظر نمي

 

 شريكنترل واكنش ق

اي از يون كلسيم محبوس شده در شبكة اندوپلاسميك واقع در ناحية  هاي لقاح نيافتة توتياي دريايي حاوي ذخيره تخم

تخم كلسيم حبس شده در اين اندامك آزاد شده و در نتيجه ميزان -قشري سيتوپلاسم هستند. در طي الحاق اسپرم

بد. اين افزايش بارز در كلسيم سيتوپلاسمي نبايد با جريان نسبتاً يا كلسيم آزاد داخل سلولي به مقدار زيادي افزايش مي

شود اشتباه گردد. اين جريان نسبتاً اندك كلسيم از خارج تخم منشاء  اندك كلسيم كه باعث شروع پتانسيل لقاح مي

قرارگيري اي از تغييراتي است كه در محل  گيرد در حاليكه افزايش بارز كلسيم در مرحلة واكنش قشري نتيجه مي

 آيد. كلسيم داخل سلولي بوجود مي

هاي  نقش مهم كلسيم در تحريك واكنش قشري با آزمايشات متعددي نشان داده شده است. اول، تخم

شود حتي در فقدان لقاح دچار  شوند يا كلسيم بداخل آنها تزريق مي تيمار مي A23187توتياي دريايي كه با يونوفور 

شود  )يك چنگ زنندة كلسيم( بداخل تخم توتياي دريايي تزريق مي EGTAنگاميكه شوند. دوم، ه واكنش قشري مي

ها را جدا و سپس آنها را به  ها بعد از لقاح قادر به انجام واكنش قشري نخواهند بود. سوم، اگر ناحية قشري تخم تخم

عد يون كلسيم به آنها اضافه كنيم اي طوري بچسبانيم كه گرانولهاي قشري آنها رو به بالا قرار گيرند و ب يك لام شيشه

شود. چهارم، اين امكان وجود  بينيم كه در اين شرايط غشاء گرانولهاي قشري به غشاء پلاسمايي تخم ملحق مي مي

گيري نماييم. آكورين يك  ( اندازهaequorinدارد كه ميزان كلسيم داخل سلولي را بطور مستقيم با تزريق آكورين )

آيد و براي توليد نور شديداً به كلسيم وابسته است. وقتي سطح يون  ماهي بدست مي  از ژله پروتئين نورزا است كه

كند اما وقتي سطح اين يون پايين است هيچ نوري توسط اين پروتئين توليد  كلسيم آزاد بالا باشد آكورين نورزايي مي

( كه داراي medakaو ماهي مداكا )هاي توتياي دريايي  شود. اولين آزمايشات تزريق آكورين بر روي تخم نمي

تخم و واكنش قشري در يك ناحية قابل -هاي بزرگ و روشن است انجام گرفت. در مداكا الحاق اسپرم تخم

هايي كه قبلاً  اي كه بلافاصله زير ميكروپيل قرار دارد(. هنگاميكه تخم افتد )ناحيه بيني سطح تخم اتفاق مي پيش

شود و سپس اين نور  كنند اولين نشانة نورزايي دقيقاً در محل لقاح ظاهر مي پيدا مي آكورين به آنها تزريق شده لقاح

گيرد. سرعت انتشار نور با سرعت اگزوسيتوز گرانولهاي قشري برابر است  بصورت موجي تمام سطح تخم را در بر مي

با واكنش قشري آزاد شدن يون  كند كه ارتباطي بين اين دو فرآيند وجود دارد. از اينرو همزمان و اين پيشنهاد مي

 افتد.  نيز اتفاق مي  (calcium wave)موج كلسيمي كلسيم داخل سلولي يا 

ها است كه هر يك از آنها بوسيلة افزايش بارزي در  اي از الحاق غشاء بطور خلاصه، لقاح شامل زنجيره

افتد.  اسپرم و غشاء آكروزوم اتفاق مي رسد. اولين الحاق طي واكنش آكروزومي بين غشاء پلاسمايي كلسيم بانجام مي
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تخم با افزايش بارزي در يون كلسيم همراه -رسد. اتحاد اسپرم اين الحاق با ورود يون كلسيم بداخل اسپرم به انجام مي

شود و  شود. اين افزايش خود باعث وقوع عمل الحاق سوم مي است كه اين افزايش از ذخاير داخل سلولي تامين مي

باشد. در صفحات بعدي در همين فصل خواهيم ديد كه بالا  اء گرانول قشري با غشاء پلاسمايي تخم ميآن الحاق غش

 گردند.  شود كه منجر به شروع رشد و نمو جنيني مي رفتن كلسيم آزاد در تخم همچنين سبب تحريك وقايعي مي

 

 هاي اسپرم و تخم اتحاد هسته

هاي اسپرم و تخم با هم  فرآيند در سيتوپلاسم تخم و  موقعي كه هسته اتحاد اسپرم و تخم تنها آغاز لقاح است. اين

كاريون  شود. سين دهندكامل مي ( را تشكيل ميsynkaryon) كاريون سينتركيب شده و هستة ديپلوئيد زيگوت يا 

قه بعد از اتصال دقي 20تا  10شود و اين مثالي از پاسخ انتهايي به لقاح است كه بين  بلافاصله بعد از لقاح تشكيل نمي

كاريون باشد لازم است اسپرم يك دورة رسيدگي  شود. قبل از اينكه هستة اسپرم قادر به تشكيل سين اسپرم كامل مي

را در سيتوپلاسم تخم طي كند و آن شامل معكوس شدن سريع مراحلي است كه طي اسپرميوژنز سبب تغيير طرح 

 هستة اسپرم شده است.

هاي توتياي دريايي در زمان لقاح هر دو تقسيم خود را كامل كرده و بصورت  خمهمچنانكه قبلاً ذكر شد ت

هسته  يابد و اكنون بعنوان پيش اند. بعد از تقسيم ميوز نهايي هستة هاپلوئيد تخم تجديد سازمان مي اووتيد متوقف شده

م وارد تخم شد و دورة شود. به محض اينكه هستة اسپر ( شناخته ميfemale pronucleus) پرونوكلئوس مادهيا 

شود. وقايعي كه طي آن  ( خوانده ميmale pronucleus) پرونوكلئوس نركند بعنوان  رسيدگي خود را شروع مي

كند. اين  هاي مختلف فرق مي شود بسيار پيچيده است و در بين گونه هستة اسپرم اوليه به پرونوكلئوس نر تبديل مي

اي، كاسته شدن از تراكم و فشردگي كروماتين و تشكيل  شدن پاكت هسته  باشد: شكسته تبديل شامل سه مرحله مي

اي پرونوكلئوس نر. ما در اين قسمت جزئيات اين مراحل را در تخم توتياي دريايي مورد بحث قرار  پاكت هسته

 خواهيم داد. 

لاسم تخم هستة شود. بزودي پس از ورود به سيتوپ در توتيا هستة اسپرم ابتدا بداخل مخروط لقاح وارد مي

اي آن قطعه قطعه شده و بشكل وزيكولهايي در اطراف كروماتين اسپرم كه در حال از  اسپرم متورم شده و پاكت هسته

گيرد. اين وزيكولها نهايتاً در داخل اندامكهاي غشايي سيتوپلاسم تخم از نظر  باشد قرار مي دست دادن تراكم خود مي

افتد. اين  اي اسپرم عمل وزيكوله و پراكنده شدن اتفاق نمي ة خلفي پاكت هستههايي از ناحي شوند. در بخش محو مي

شود  اي جديدي كه در اطراف پرونوكلئوس نر ايجاد مي بخشها دست نخورده باقي مانده و بعداً داخل پاكت هسته

 اي هنوز شناخته نشده است.  گيرند. اهميت اين بخش باقيماندة پاكت هسته قرار مي

ش تراكم كروماتين از ناحية محيطي هستة اسپرم شروع شده و بطرف مركز هسته پيشروي فرآيند كاه

كه از  H1اسپرم و جايگزيني آن با گونة جديدي از هيستون  H1كند. اين فرآيند با از دست رفتن هيستون  مي

سپرم با پوشش توصيف شد، هنگاميكه ا 4-3رسد. همچنانكه در بخش  گيرد بانجام مي سيتوپلاسم تخم منشاء مي

، فسفوكيناز cAMPكند. توليد  آن به ميزان زيادي افزايش پيدا مي cAMPكند ميزان  اي تخم تماس برقرار مي ژله

كند.  اسپرمي را شروع مي H1كند و فسفوكيناز آنزيمي است كه فسفوريلاسيون هيستون  را فعال مي cAMPوابسته به 
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اسپرمي را به  H1شود ادامه پيدا كرده و اتصال هيستون  تخم وارد مي اين عمل همچنانكه اسپرم بداخل گليكوكاليكس

ممكن است سازمان فضايي كروماتين را تغيير داده و اين تغيير  H1هاي جديد هيستون  كند. گونه كروماتين سست مي

اي غشايي شود وزيكوله براي تشكيل پرونوكلئوس نر لازم است. همچنانكه فرآيند كاهش تراكم كروماتين كامل مي

اي پرونوكلئوس نر را  در اطراف كروماتين اسپرم تجمع پيدا كرده و سپس بهم متصل شده و در نهايت پاكت هسته

 آورند. بوجود مي

در هنگام كامل شدن ميوز پرونوكلئوس ماده در ناحية مركزي تخم قرار دارد در حاليكه پرونوكلئوس نر در 

ها آنها بايستي مسافت قابل  شود. قبل از الحاق پرونوكلئوس پرم تشكيل ميناحية قشري تخم و نزديك به محل ورود اس

 آستر اسپرميگري  اي را در سيتوپلاسم طي كنند تا بهم برسند. در توتياي دريايي اين حركت با ميانجي ملاحظه

(sperm asterبانجام مي ) سپرم بطرف رسد كه كمپلكسي از ميكروتوبولهاي بلند است كه از سانتريولهاي زوج ا

دهندة  سازمان مركزيابند. اين سانتريولها به همراه هستة اسپرم وارد تخم شده و بعنوان بخشي از  خارج امتداد مي

كند. ميكروتوبولهاي آستري بطرف ناحية قشري تخم  ( براي تشكيل آستر اسپرمي عمل ميMTOC) ميكروتوبولي

 4-11حركات پرونوكلئوس نر و ماده بعد از لقاح در شكل  يابند. و در مجاورت غشاء پرونوكلئوس نر امتداد مي

رسد كه  خلاصه شده است. طي مهاجرت پرونوكلئوس نر ميكروتوبولهاي آستر اسپرمي طويل شده و چنين بنظر مي

دهند. سرانجام ميكروتوبولهاي آستري با پرونوكلئوس ماده تماس پيدا  پرونوكلئوس نر را بطرف مركز تخم هل مي

كشند. در نتيجة ادامة فعاليت آستر اسپرمي  اهراً پرونوكلئوس ماده را بطور ناگهاني بطرف پرونوكلئوس نر ميكرده و ظ

دهند(  كاريون را تشكيل مي دو پرونوكلئوس تغيير مكان داده و در مركز تخم )جايي كه آنها با هم تركيب شده و سين

مريزه كنندة ميكروتوبولي تجويز شود  ساير عوامل دپليسين يا  گيرند. اگر در اين مرحله به تخم كلشي قرار مي

 گردد. ها و اتحاد آنها مهار مي ملاحظه خواهد شد كه فرآيند مهاجرت پرونوكلئوس

شود. براي مثال در پستانداران  ها ايجاد نمي كاريون با الحاق پرونوكلئوس هاي جانوران سين در بعضي از تخم

ها  آيد. همجواري حالتي است كه در آن پرونوكلئوس ( بوجود ميapproximation) همجواريكاريون بوسيلة  سين

ها تا  شوند. در اينجا پرونوكلئوس گيرند ولي با هم تركيب نمي كنند و در كنار يكديگر قرار مي بطرف هم حركت مي

اي شكسته شده و  ستهمانند. در موقع اولين تقسيم ميتوزي پاكتهاي ه اولين تقسيم ميتوزي تسهيم در كنار هم باقي مي

شوند. پستانداران و توتياي دريايي از نظر حركات  كروموزومهاي مادري و پدري در صفحة متافازي با هم تركيب مي

كنند. در زيگوت  اسپرم يا تخم براي تشكيل آستر با هم فرق مي  MTOCپرونوكلئوسها در تخم و استفادة آنها از  

 آيد. گيرند بوجود مي در اصل از سيتوپلاسم تخم منشاء ميكه  MTOCموش، آستر از تعداد زيادي 
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 دياگرام حركات پرونوكلئوسها در طي لقاح توتياي دريايي. (4-11شكل 

 

افتد توسط سيگنالهاي  تغييري كه طي تشكيل پرونوكلئوس نر در سيتوپلاسم تخم توتياي دريايي اتفاق مي

شود. بر خلاف اولين هجوم  ح مقدار زيادي يون سديم وارد تخم ميشود. حدود يك دقيقه بعد از لقا يوني كنترل مي

Hيون سديم كه مسئول ايجاد پتانسيل لقاح است اين هجوم سديم بداخل تخم با خروج يون 
همراه است، بعبارتي  +

Hاثر است. خروج  اين جابجايي از نظر الكتريكي بي
برد.  الا ميب 3/7به  8/6سيتوپلاسم تخم را از  pH)يا اسيد لقاح(  +

فاقد سديم نشان داده شده  ها در آب با لقاح دادن تخم در مهاجرت پرونوكلئوسها بطور تجربي pHنقش افزايش 

Naاست. اين شرايط مانع از معاوضة 
+
/H

شود. اين آزمايش  گردد و در نتيجه پرونوكلئوس نر و ماده تشكيل نمي مي +

شود. در  داخل سلولي شروع مي pHا بطور طبيعي بوسيلة بالا رفتن كند كه فرآيند مهاجرت پرونوكلئوسه پيشنهاد مي

در تخم توتياي دريايي همچنين اثرات مهمي روي شروع رشد  pHبخش بعدي فصل حاضر خواهيم ديد كه بالا رفتن 

 و نمو جنيني دارد.

 

 ( شروع رشد و نمو5-4

گردد كه مجموعاً بنام  از وقايع مولكولي مي همانطور كه قبلاً نيز ذكر شد اتحاد اسپرم و تخم سبب شروع يكسري

( بطور 4-13شود. بعضي از اين وقايع از جمله پاسخهاي انتهايي به لقاح )رجوع به شكل  برنامة فعال شدن شناخته مي
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مستقيم با تشكيل جنين ارتباط دارد. اين پاسخهاي انتهايي شامل تغييرات متابوليك از جمله فعال شدن انتقال يون 

به همراه وقايع تنظيم كننده مثل توليد  DNAم و اسيد آمينه، افزايشي در نرخ سنتز پروتئين و شروع همانند سازي پتاسي

باشد.  مي pH، آزاد شدن كلسيم سيتوپلاسمي و افزايش دي اسيل گليسرول( و IP3)اينوزيتول تري فسفات 

افتد مورد بررسي  ل شدن در توتياي دريايي اتفاق ميدر اين بخش ما وقايع تنظيم كنندة كليدي را كه در طي برنامة فعا

و پروتئين و تقسيم سلولي  DNA  ،RNAدهيم. توصيف ساير پاسخهاي انتهايي به لقاح، مثل فعال شدن سنتز قرار مي

 در فصول بعدي خواهد آمد.

زير را داشته تحقيقاتي كه روي چگونگي فعال شدن رشد و نمو توتيا انجام گرفته سعي در پاسخ به سوالات  

افتد چيست؟ آيا اين برنامه نمايش دهندة  است. ارتباط بين هر يك از اين وقايع كه در طي برنامة فعال شدن اتفاق مي

يك سري خطي از وقايع است يا معرف چندين مسير موازي است؟ اگر مسيرهاي موازي وجود دارد آنها از چه 

ايجاد پتانسيل لقاح يكي از اولين اتفاقات است اين سوال مطرح  شوند؟ براي مثال، چون اي از هم منشعب مي نقطه

توان بطور مصنوعي  گردد يا خير؟ پتانسيل لقاح را مي شود كه آيا ايجاد اين پتانسيل سبب تحريك وقايع بعدي مي مي

 رفتن غلظت يون تواند سبب بالا با وارد نمودن يك جريان مثبت به تخم لقاح نيافته ايجاد نمود ليكن اين پتانسيل نمي

دهد كه پتانسيل لقاح براي بالا رفتن  كلسيم و يا القاء شروع ساير وقايع برنامة فعال شدن شود. نتايج مذكور نشان مي

يون كلسيم و واكنش قشري كافي نيست. بنابراين پتانسيل لقاح بخشي از يك مسير موازي است كه بعد از لقاح خاتمه 

ة فعال شدن دخالت ندارد. بر خلاف پتانسيل لقاح بالا رفتن يون كلسيم سبب راه اندازي يافته و بطور مستقيم در برنام

واكنش قشري را  A23187گردد. تحريك آزاد شدن يون كلسيم توسط يونوفور  وقايع بعدي برنامة فعال شدن مي

ه از چنين آزمايشاتي ارتباط شود. با استفاد و پروتئين در تخم لقاح نيافته مي DNAايجاد و سبب فعال شدن ناقص سنتز 

خلاصه  4-12باشد. نتايج مقدماتي اين مطالعات در شكل  بين وقايع مختلف در برنامة فعال شدن در حال تحقيق مي

 شده است.

اند  كيناز فقط به بالا رفتن يون كلسيم وابستهDNAدهد كه واكنش قشري و فعال شدن  نشان مي 4-12شكل 

در فعال شدن سنتز  pHشود. نقش  القاء مي pHشدن بوسيلة تركيبي از اثرات يون كلسيم و  اما ساير وقايع برنامة فعال

هاي لقاح نيافتة توتياي دريايي با آمونياك تيمار شدند نشان داده شد. هنگامي كه  پروتئين با آزمايشاتي كه در آن تخم

Hشود با يون  آمونياك به سيتوپلاسم وارد مي
NH3) دهد كمپلكسي را تشكيل مي+

 +
 H

+
→NH4 كه نتيجة آن بالا )

شود. دو آزمايش ديگر انجام  و پروتئين مي DNAباشد. اين تغيير  منجر به تحريك سنتز  داخل سلولي مي pHرفتن 

Naبه فرآيند معاوضة  pHدهد. اول: چون تغيير  در برنامة فعال شدن را نشان مي pHشده و در آنها نقش 
+
/H

وابسته  +

Naاست اگر 
افتد. دوم: با قرار دادن تخم در آميلوريد  اتفاق نمي pHيط خارج سلولي برداشته شود اين تغيير از مح +

Na)يك مهار كنندة فرآيند معاوضة 
+
/H

جلوگيري كرد. عاري كردن محيط خارج سلولي  pHتوان از تغيير  ( نيز مي+

Naاز 
گردد. اما اگر اين تيمارها  رشد و نمو ميسبب بلوكه شدن  pHو يا تجويز آميلوريد قبل از بالا رفتن طبيعي  +

صورت گيرد تخم قادر به رشد و نمو و پشت سر گذراندن چندين تقسيم سلولي خواهد بود. اين  pHبعد از بالا رفتن 

يكي ديگر از مراحل تنظيم كنندة مهم در برنامة فعال شدن توتياي دريايي  pHكند كه بالا رفتن  آزمايشات تاييد مي

 است.



 لقاح: فعال شدن رشد و نمو  فصل چهارم: 

 

83 

 
 ارتباط بين وقايع برنامة فعال شدن در توتياي دريايي.  (4-12 شكل

 

Caچگونه اتحاد اسپرم و تخم هم سبب تغيير 
كند كه هر  شود؟ مطالعات اخير پيشنهاد مي مي pHو هم  +2

اي از آبشاري از واكنشها است كه در اثر شكسته شدن يك ليپيد غشايي بنام فسفاتيديل  دوي اين تغييرات نتيجه

پپتيدي  پيوندد. اين آبشار در سلولهاي سوماتيك كشف شده بطوريكه با اتصال يك هورمون پلي زيتول بوقوع مياينو

و  pHگردد. مسير فرضي كه طي اتصال اسپرم منجر به بالا رفتن  به سلول يكسري پيامهاي داخل سلولي ايجاد مي

آغازين اين آبشار در غشاء پلاسمايي تخم نشان داده شده است. وقايع  4-13شود در شكل  غلظت يون كلسيم مي

افتد. اتصال اسپرم يك پروتئيني را كه در طرف داخلي غشاء پلاسمايي تخم قرار دارد و بنام پروتئين اتصال  اتفاق مي

كه  Cكند. اين پروتئين بنوبة خود سبب فعال شدن آنزيم فسفوليپاز پروتئين( معروف است فعال مي-G) GTPيابنده به 

گردد. اين موضوع دقيقاً مشخص نيست كه آيا اسپرم به يك گيرنده  داخلي غشاء پلاسمايي وجود دارد ميدر طرف 

يا اينكه اسپرم در هنگام الحاق با تخم يك فعال  كند پروتئين را فعال مي-Gدر غشاء پلاسمايي تخم متصل شده و آن 

اسيل  ب هيدروليز فسفاتيديل اينوزيتول به ديسب Cكند. فسفوليپاز پروتئيني بداخل غشاء تخم تزريق مي-Gكنندة 

Naاسيل گليسرول در غشاء تخم باقي مانده و در آنجا مسئوليت معاوضة  شود. دي مي IP3گليسرول و 
+
/H

را به  +

يابد و در  از غشاء جدا و بداخل سيتوپلاسم انتشار مي IP3شود. بر عكس  مي pHگيرد و موجب بالا رفتن  عهده مي

 IP3شود. نقش  اندوپلاسميك متصل و فرآيند آزادسازي يون كلسيم بداخل سيتوپلاسم را موجب ميآنجا به شبكة 
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شود. اول: نشان داده شده كه افزايش موقتي در  در بالا رفتن غلظت يون كلسيم سيتوپلاسم با آزمايشات زير تاييد مي

IP3 توان با تزريق  ها را مي دوم: تخمافتد.  يكي از اولين وقايعي است كه طي برنامة فعال شدن اتفاق ميIP3  فعال

بخشي از يك چرخة فيدبك در برنامة فعال شدن تخم است. بر طبق اين عقيده  IP3نمود. بعلاوه، پيشنهاد شده كه 

شود و فعال  تخم به ساير بخشهاي مجاور غشاء منتشر مي-شود از نقطة الحاق اسپرم آزاد مي IP3كلسيمي كه توسط 

گردد )اشكال  بيشتري توليد شود كلسيم بيشتري نيز آزاد مي IP3كند بطوريكه هرچه  را تحريك مي Cشدن فسفوليپاز

 رود اين چرخة فيدبك مسئول گسترش موج كلسيمي به ساير نقاط تخم است. (. گمان مي4-13و  12-4

يند بالا رفتن بطور خلاصه الحاق تخم و اسپرم ظاهراً از طريق مسير شكسته شدن فسفاتيديل اينوزيتول فرآ

است كه بالا رفتن غلظت يون  IP3شدن  كند. يكي از محصولات اين شكسته را تنظيم مي pHغلظت يون كلسيم و 

كند. شكسته شدن  را كنترل مي pHاسيل گليسرول( افزايش  كند در حاليكه محصول ديگر )دي كلسيم را تنظيم مي

است كه در آنجا مسيرهاي موازي در برنامة فعال شدن شروع فسفاتيديل اينوزيتول معرف يكي از نقاط انشعاب مهم 

 (.4-12نمايند )شكل  به شكل گرفتن مي

 
 در تخم لقاح يافتة تويتياي دريايي.  pHشدن فسفاتيديل اينوزيتول و نقش آن در فعال شدن يون كلسيم و بالارفتن  مسير شكسته (4-13شكل 

 

كند در ساير موجودات نيز وجود دارند؟  دريايي را كنترل مي آيا وقايعي كه برنامة فعال شدن تخم توتياي

شود كه مشابه  شود يك موج كلسيمي در آن ايجاد مي و آكورين بداخل تخم ماهي مداكا تزريق مي IP3موقعيكه 

شامل بالا ها )اگر نه تماماً(  رسد كه برنامة فعال شدن در بيشتر تخم افتد. بنظر مي حالتي است كه متعاقب لقاح اتفاق مي

شود كه در منبع اين كلسيم تفاوتهايي وجود دارد. در توتياي دريايي و  رفتن كلسيم داخل سلولي است. اما تصور مي

گردد در صورتيكه در نرمتنان و كرمهاي حلقوي از خارج  داران يون كلسيم از اندامكهاي سيتوپلاسمي آزاد مي مهره

آيد  ن كلسيم در تمام موجودات يك تحريك كنندة تخم بحساب ميرسد يو گيرد. اگرچه بنظر مي تخم منشاء مي

كند. اين اختلافات ممكن  دهد در موجودات مختلف فرق مي ولي وقايعي كه بدنبال بالا رفتن كلسيم در تخم رخ مي
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ساير  شود براي مثال، تخم توتياي دريايي نسبت به است ناشي از تفاوتهايي باشد كه در زمان وقايع ميتوزي ديده مي

شود و در زمان لقاح از لحاظ متابوليكي كاملاً غيرفعال است. برعكس تخم  ها در مرحلة متفاوتي متوقف مي تخم

شود و از لحاظ متابوليكي بسيار فعال است. در دوزيستان لقاح  دوزيستان در متافاز دومين تقسيم ميوز متوقف مي

 20شود كه سنتز پروتئين بين  ر توتياي دريايي لقاح سبب ميگردد ولي د موجب افزايش متوسطي در سنتز پروتئين مي

رسد اين تغييرات نتيجة سازگاري است تا نتيجة فعال شدن. واضح است كه  برابر افزايش پيدا كند. اما بنظر مي 40تا 

ة فعال بايستي تحقيقات بيشتري روي موجودات مختلف انجام شود تا اينكه در نهايت بتوان يك تصوير كلي از برنام

 شدن تخم ارائه داد.

 

 بكرزايي ( 6-4

( فرآيندي است كه در آن تخم در فقدان ژنوم پدري فعال شده و شروع به رشد و نمو partenogenesisبكرزايي )

شامل فعال شدن تخم بوسيلة  بكرزايي مصنوعيكند. بكرزايي ممكن است بطور طبيعي يا مصنوعي اتفاق بيافتد.  مي

ها افزايش يون كلسيم  ا شيميايي است. چون عامل همگاني و اصلي شروع برنامة فعال شدن تخمابزارهاي فيزيكي ي

تواند بكرزايي را القاء نمايد. براي مثال توضيح  باشد از اينرو تيمارهايي كه سبب ايجاد چنين پاسخي شود مي تخم مي

فعال نمود. اما اين امر فقط  A23187يونوفور توان بوسيلة  ها را مي داديم كه چگونه تخم توتياي دريايي و ساير تخم

شود و تقسيم  و پروتئين تا سطح طبيعي تحريك نمي DNAفرآيند سنتز  انجامد بطوريكه  به فعال شدن ناقص تخم مي

افتد چراكه آنها فاقد سانتريول و آستر اسپرمي هستند.  اتفاق نمي A23187هاي فعال شده با  سلولي نيز در تخم

( نوعي القاء بكرزايي مصنوعي در توتياي دريايي است كه شامل تيمار double method) ضاعفروش ماصطلاح 

نمودن اولية تخم با اسيد بوتيريك )فعال كنندة ريزش يون كلسيم( و متعاقباً اضافه نمودن آب هيپرتونيك دريا )القاء 

مو كامل جنين منجر و تشكيل لارو بيانجامد. تواند به رشد و ن باشد. اين روش مي كنندة آستر تخم و تقسيم سلولي( مي

به همين ترتيب اگرچه سوراخ نمودن تخم قورباغه با يك سوزن تميز )القاء كنندة ريزش كلسيم( منجر به فعال شدن 

هايي مي شود كه تا مرحلة لاروي رشد  گردد ولي استفاده از سوزن آغشته به خون منجر به ايجاد جنين ناقص تخم مي

سلولهاي خوني پاره شدة موجود بر روي سوزن فرآيند فعال شدن را  MTOCليل اين موضوع اين است كه كنند. د مي

 كند.  كامل مي

بعضي از جانوران از جمله كرمهاي پهن، روتيفرها، حشرات، دوزيستان و خزندگان با روش بكرزايي طبيعي 

حيوان بدون شركت ژنوم پدري است. حيواناتي  كنند. بكرزايي طبيعي عبارت از رشد و نمو طبيعي يك توليد مثل مي

شود چيره شوند. اول:  كنند بايستي بر دو مشكل مهم كه معمولاً توسط اسپرم حل مي كه بدين طريق توليد مثل مي

شود در  اندازي شود. روشي كه براي اينكار استفاده مي فرآيند فعال شدن آنها بايستي توسط عاملي غير از اسپرم راه

دات متفاوت است اما معمولاً شامل آشفتگي فيزيكي تخم مي باشد. براي مثال، در زنبورهاي بكرزا فعال بين موجو

شدن تخم با كمك يك تحريك مكانيكي كه تخم در حين عبور از دستگاه تناسلي ماده دريافت ميكند شروع 

كنند كار تحريك تخم را  مي شود. در سوسكهاي بكرزا باكتريهاي همزيستي كه در دستگاه تناسلي ماده زيست مي

دهند بدين صورت كه در حين عبور تخم اين باكتريها بداخل تخم نفوذ كرده و موجب شروع برنامة فعال  انجام مي
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كنند بدين  گردند. بعضي از سمندرهاي بكرزا از يك روش غيرطبيعي براي فعال كردن تخم استفاده مي شدن تخم مي

كند. در اينجا اسپرم ناهمگون به تخم وارد  ر نر از يك گونة ديگر جفت گيري ميترتيب كه سمندر ماده با يك سمند

كند و اسپرم متعاقباً  كند ولي اطلاعات ژنتيكي هستة اسپرم در تشكيل جنين شركت نمي و تخم گونة بكرزا را فعال مي

هستة نر  ا بتوانند در فقدان پيشرود. دوم: موجودات بكرزا بايستي ابزاري داشته باشند ت در سيتوپلاسم تخم تحليل مي

و  DNAحالت ديپلوئيد كروموزومها را مجدداً برقرار نمايند. اين مشكل معمولاً با تحميل يك دور اضافي سنتز 

شود. روش بكرزايي طبيعي  همانندسازي كروموزوم بوسيلة ميتوز يا ميوز در طي مراحل اولية تسهيم زيگوت حل مي

داران شركت  ته نشده است زيرا بر خلاف اكثر حيوانات ديگر در اين گروه از مهرهدر پستانداران تاكنون شناخ

 اطلاعات ژنتيكي هر دو جنس نر و ماده براي رشد و نمو جنين ضروري است. 

 

 ( خلاصة فصل7-4

ين را شوند تا تعداد ديپلوئيد كروموزومها را بازسازي و رشد و نمو جن اسپرم و تخم در مرحلة لقاح با هم متحد مي

باشند كه در پيشبرد لقاح موثر است. اسپرم يك  شناسي منحصر به خود مي آغاز كنند. گامتها داراي ويژگيهاي ريخت

كند در حاليكه تخم سلولي  سلول آئروديناميك و متحرك است كه اطلاعات ژنتيكي پدري را به تخم منتقل مي

ضروري بوده و بوسيلة پوششهاي  و نمو جنينشد بزرگ و حاوي ذخايري از مواد است كه براي حمايت از ر

نمايند. بخش اعظم  كنند كنترل مي شود كه تعداد اسپرمهايي را كه در لقاح شركت مي اي احاطه مي يافته تخصص

دانش ما در بارة لقاح حاصل مطالعاتي است كه روي توتياي دريايي و پستانداران صورت گرفته است. قبل از لقاح 

كند. در توتيا رها شدن اسپرم به  هاي تخم عبور مي يدا كرده و بطرف تخم شنا كرده و از غشاءاسپرم قدرت تحرك پ

شود. در پستانداران اسپرم  سيتوپلاسم و در نتيجه كسب قدرت تحرك بوسيلة اسپرم مي pHآب دريا سبب بالا رفتن 

آورد ولي براي عبور از  پس از قرار گرفتن در داخل دستگاه تناسلي ماده قدرت تحرك خود را بدست مي

پذيري را نيز پشت سر بگذراند. واكنش آكروزومي با هجوم كلسيم  هاي اطراف تخم بايستي فرآيند ظرفيت پوشش

گيرد. اگزوسيتوز آكروزوم سبب بيرون ريختن  خارج سلولي در هنگام تماس اسپرم با پوشش تخم صورت مي

كنند.  تخم را هيدروليز و عبور اسپرم از ميان آنها را تسهيل ميآنزيمهاي هيدروليتيك شده و اين آنزيمها پوششهاي 

شود. اسپرم توتياي بداخل  اسپرم پستانداران بداخل منطقة شفاف نفوذ كرده و در حالت مماس با تخم متحد مي

شود. يك زائدة آكروزومي از نوك  اي نفوذ كرده و بحالت عمودي با تخم متحد مي اي و پاكت زرده پوشش ژله

تخم -شود. در ناحية الحاق اسپرم امي اسپرم توتيا خارج شده و بعد از تماس با غشاء پلاسمايي تخم با آن تركيب ميقد

 شود.  يك مخروط لقاح تشكيل و در نهايت اسپرم بداخل تخم بلعيده مي

شود تا با  يبندي آن دچار تغيير شده و اين امكان براي آن فراهم م موقعيكه هستة اسپرم وارد تخم شد سازمان

نمايد. وقايع اولية اين برنامه از  شدن تخم را شروع مي تخم برنامة فعال-آميختگي اسپرم هستة تخم تركيب شود. درهم

اسپرمي وجود دارد: يكي سد سريع كه ناشي از دپولاريزه  كند. در توتياي دريايي دو سد پلي اسپرمي جلوگيري مي پلي

آهسته كه ناشي از اگزوسيتوز گرانولهاي قشري و بلند شدن پاكت لقاح  شدن غشاء پلاسمائي است و ديگري سد

گردد  باشد. اگزوسيتوز گرانولهاي قشري بوسيلة موجي از كلسيم سيتوپلاسمي كه در نقطة ورود اسپرم ايجاد مي مي
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قسيم سلولي و تغييرات متابوليكي در نهايت منجر به ت pHشود. ساير وقايع فعال شدن تخم شامل افزايش  شروع مي

شود. اين تغييرات شامل تجزية فسفاتيديل  گردد. اين وقايع بوسيلة تغييراتي در غشاء پلاسمايي تخم شروع مي مي

و فعال شدن يون كلسيم داخل سلولي  pHاست كه به ترتيب سبب افزايش IP3  و گليسرول اسيل دياينوزيتول به 

گردد. در بعضي موارد فعال  پيشبرد مراحل برنامة فعال شدن ميبطور متقابل سبب  pHشود. افزايش يون كلسيم و  مي

گردد اتفاق بيافتد. اين  تواند در فقدان اسپرم و توسط يك محركي كه سبب شروع موج كلسيمي مي شدن تخم مي

 بدون شركت ژنوم پدري.     د و بكرزايي يعني توليد يك جانور گرد حالت منجر به بكرزايي مي

                          

         

        

   

                          


