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Суз боши
Кейинги йилларда ривожланиш биологияси фани тез суръатлар билан 

ривожланиб бормокда. Айникса, бу фаннинг молекуляр биология, генетика, 
биокимё, геномика каби фанлар билан хамкорлиги асосида олиб борилаётган 
илмий тадкикот ишлари туфайли куплаб янги, кизикарли маълумотлар 
олинмокда. Эмбрионал индукция, дифференциация, гомеозис генлар 
фаолиятини урганиш натижасида гендан белгигача булган жараёнлар 
механизми хакида маълумотларга эга булинмокда. Бу маълумотлар асосида 
индивидуал ривожланишнинг умумий концепцияси морфология, генлар 
экспрессияси йуналишларида умумлаштирилмокда. Аммо узбек тилида тирик 
организмларда содир буладиган биологик жараёнларни молекула даражасида 
тадкик килиш ва тушунтиришга каратилган укув адабиётлари кам. Шунингдек, 
мавжуд адабиётларда хайвонлар онтогенези ва ривожланиш цикли хакида киска 
маълумотлар бор, холос.

Ушбу укув кулланмада хайвонлар ривожланиш цикли, жинсий 
хужайралар етилиши, эмбрионал ва постэмбрионал даврлари биология 
фанларининг сунгги ютуклари асосида ёритиб беришга харакат килинди. Х,ар 
бир тип ёки синф вакиллари жинсий органларининг тузилиши, купайиш 
турлари (жинсий ва жинссиз), уларнинг маълум бир систематик гурух учун 
характерли хусусиятари, зигота хосил булишидан эмбрион тугилишигача 
булган масалаларга купрок эътибор берилган. Постэмбрионал даврда 
организмнинг усиши ва ривожланишига оид кизикарли маълумотлар 
кетирилган. Укув кулланмада онтогенез классификацияси ва унинг 
конуниятлари янгича талкинда баён килинган.

Укув кулланмада хайвонот дунёсининг типлари ва синфлари 
вакилларининг онтогенези ва ривожланиш циклига оид маълумотлар хам 
берилган. Тупланган ушбу маълумотлардан кишлок хужалик экинларида 
паразитлик ва зараркунандалик билан хаёт кечирадиган хайвонларга карши 
кураш чораларини ишлаб чики тд а, чорвачиикда уй хайвонларини 
купайтиришда фойдаланиш мумкин. Шунингдек, тиббиётда турли хил 
касалликларни аниклаш ва олдини олишда хам кенг фойдаланиш мумкин. Укув 
кулланмада айрим муаммолар хам курсатиб берилганки, булар келажакда 
ёшларни илмий ишлар билан шугулланишига булган кизикиши-нинг ортишига 
хизмат килиши мумкин. Укув кулланма узбек тилида биринчи марта 
ёзилганлиги туфайли айрим хато ва камчиликлардан холи булмаслиги мумкин. 
Шунинг учун муаллиф хурматли китобхонлардан, айникса, талабалардан ушбу 
китоб хакидаги фикр-мулохазаларини миннатдорчилик билан кабул килади.

М уаллиф
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1-БОБ. ИНДИВИДУАЛ РИВО Ж ЛАНИШ НИНГ М ОЛЕКУЛЯР- 
ГЕНЕТИК ВА БИОКИМ ЁВИЙ АСОСЛАРИ

1.1. Ген хакида

Геннинг тузилиши. Ген организмлар ирсияти ва ирсийланишининг 
молекуяр-генетик бирлиги ёки моддий асосини ташкил килади. Классик 
биологлар ген дейилганда, ДНК молекуласининг бир кисми тушунилади, деб 
таъриф берганлар. Ген ДНК молекуласи полинуклеотид занжирининг 
маълум булаги булиб, у маълум сондаги, маълум тартибдаги кетма-кетликда 
жойлашган нуклеотидлардан ташкил топган булади. Ривожланиш 
генетикаси сохасида илмий тадкикот ишлари олиб бораётган мутахассислар 
эса, ДНК кетма-кетлигини кодлаштирувчи экзонлардан ва ДНК кетма- 
кетлигини кодлаштирмайдиган, экзонларни бир-биридан ажратиб турадиган 
интрон-лардан тузилган ДНКнинг кисми ген деб тушунилишни таклиф 
этмокдалар. Бу сохада молекуляр биологлар хозирча ягона хулосага келган 
эмас. Г енетик кодга эга булган нуклеотидлар экзонлар деб аталади. Г енетик 
кодга эга булмаган нуклеотидлар интронлар деб аталади. Экзонлар ва 
интронларнинг сони биттадан бир нечтагача булиши мумкин. 
Интронларнинг энг куп сони (50 га якин) коллагенли генларда учрайди. 
Коллагенли генлардаги экзонларнинг узунлиги 45-54 жуфт нуклеотидлардан 
иборат булиб, уларнинг хар бири 15-18 та аминокислоталар кетма-кетлигини 
кодлаштиради. Интронларнинг улчами бир неча унтадан бир неча 
мингтагача нуклеотидлар жуфтидан иборат булиши мумкин.

Генлар кандай ишлайди? Организмлар генотипини ифодалайдиган 
генлар функциясига кура куйидаги турларга булинади:

1.Струкуравий генлар струкурасида ферментатив ва струкуравий 
оксиллар тузилиши хакидаги ирсий ахборот кодланган булади.

2. тРНКнинг синтезланишини таъминловчи ирсий ахборот кодланган 
генлар.

3. рРНКнинг синтезланишини таъминловчи ирсий ахборот кодланган 
генлар.

4.Регулятор генлар, буларга ген-оператор, промотор, ген-регулятор 
киради ва улар структуравий генлар фаолиятини бошкаради.

Геннинг кодлашган кисми фаоллашган кодондан бошланиб, пассив 
кодон билан тугайди. Улар иРНКнинг марказий кисмида жойлашади ва 
полипептидни трансляциялайди. Уларда 5:-трансляцияланмайдиган соха, 
ундан кейин 3:-трансляцияланмайдиган соха келади. Бу кетма-кетлик
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трансляция жараёнининг регуляциясида катнашади. 3:-трансляцияланмайди- 
ган соха иРНК фаолияти вактига, 5:-трансляцияланмайдиган соха трансляция 
жараёнининг эффективлигига таъсир этади. Эукариот хужайраларда 
бирламчи транскрипт сплайсинги натижасида экзон ва интрон нусхасини 
узида жамлаган про-иРНК дан иРНК хосил булади. Сплайсинг бу-итрон 
нусхаларни киркиб иРНК молекуласига экзон транскриптларни улаш 
жараёни хисобланади. Одатда, про-иРНК етилган иРНК дан бир неча марта 
катта булади. Транскрипция жараёнида дастлаб про-иРНК хосил булади ва 
бу жараённи даслабки транскрипт дейилади. Про-иРНК даги экзонларни 
интронлардан ажратиб олиб, уларни бир-бирига улаб тайёр иРНК га 
айлантириш жараёни процессинг деб аталади. Экзон ва интрон мавжудлиги 
туфайли алтернатив сплайсинг (процессинг) ходисаси содир булади, яъни 
хар хил экзонларни битта транскрипция бирлигига бирлаштирилса, турли 
хил оксилларни синтезлайдиган хар хил РНК хосил булишига олиб келади. 
Куплаб генларда иРНК бошланиши билан бирламчи транскриптнинг 
ботттланиттти ДНК га мос келади (1-расм).

1-расм. Прокариотларда цистрон ва оперон генининг тузилиши
Транскрипция бошланиши билан про-мРНКнинг 5:-охири 71- 

метилгуанозин трифосфат группа билан бирикади. Бу 5:-охири билан 
“кэпирланиш” дейилади. “Кэпираниш” ёки “кэп” иРНКда сакданади. 
Шундай килиб, транскрипция бошланиши иРНК хосил булишининг
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бошланишига мос келади. Буни транскрипциянинг инициация нуктаси ёки 
кэп-сайт дейилади.

И нициация дейилганда, рибосомаларнинг иРНК даги старт кодонни 
таниши ва оксил биосинтезининг бошланиш нуктаси тушунилади.Бирламчи 
транскриптнинг про-иРНК 3:-охири иРНКнинг 3:-охири билан мос келади. 
Транскрипция давом этиб, РНК-полимераза таъсирида ДНКнинг турли 
кисмларида РНК синтезланаверади ва нуклеотидлар сони юзлаб жуфтга 
етиши мумкин. Кейин узунлиги билан фарк киладиган пассив сохада 
транскрипция пасайиб, РНК-полимераза матирицадан ажралади. Хужайра 
ядросида про-мРНКда процессинг (етилиш) жараёни сплайсинг ёрдамида 
содир булади. Про-иРНК таркибидаги интронларнинг киркиб олиб 
ташланиши сплайсинг дейилади. иРНКнинг тула етилувчи молекуляр 
генетик жараёни процессинг дейилади.

Геннинг регулятор кисми. Генлар фаолиятининг генетик 
регуляцияси хакидаги назария ва бу назарияга асосланган оксилларнинг 
биосинтез килинишини ифодаловчи модель 1961 йилда француз олимлари 
Ф. Жакоб ва Ж. Монолар томонидан кашф этилди. Ушбу назарияга биноан 
структуравий генлар фаолиятини регуляция килувчи генлар функциясига 
караб икки гурухга булинади:

1. Оператор ген иРНКда структуравий генларнинг олдида жойлашган 
булади. Ушбу ген жойлашган иРНКнинг кисми оперон деб аталади. 
Оператор гени структуравий генлар фаолиятини бевосита бошкариш 
функциясини бажаради (2-расм).

2. Регулятор ген генотипнинг оперондан бошка кисмида жойлашган 
булиб, оператор генининг фаолиятини бошкариш функциясини бажаради. 
Мазкур ген репрессор деб номланган оксилни синтез килади.

Эукариот л ар гени
ДНКнинг маъноли (кодпаштирипган) занжири

регулятор цнсмн транс крнпцняланлъчн кнпчн
________ I____________________________I__________________

ш ш ш ш а т  ш  ш  ш ш тI 1ЮОН интрон ждон интрон м ю н  

5 занжнрн охнрн /  /  \  S занжнрн о \1фн

2-расм. Эукариотлар генининг тузилиши

Оператор гени фаолиятининг намоён булиш ёки булмаслиги репрессор 
оксилининг фаол ёки пассив холатда булишига боглик. Янги синтезланган
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соф холдаги репрессор фаолиятсиз (пассив) булади. Шу сабабли у оператор 
генининг фаолиятини тухтата олмайди. Агар хужайрада структуравий генлар 
фаолияти натижасида синтезланаётган сунгги модданинг микдори етарли 
булса, репрессор оксили пассив холатда булади. Бунинг натижасида 
оператор гени структуравий генларнинг нормал фаолият курсатишини 
таъминлайди. Шунинг учун маълум модданинг нормал микдордаги синтези 
давом этади. Агар хужайрада структуравий генлар фаолияти натижасида 
синтезланган модданинг микдори керагидан купайиб, тупланиб колса, бу 
модда репрессор билан дархол реакцияга киришиб, уни фаол холатга 
келтиради. Фаоллашган репрессор оператор гени билан уланиб, у оркали 
маълум моддани синтезлаётган структуравий генлар фаолиятини тухтатиб 
куяди ва синтез жараёни вактинча тухтатилади. Хужайрада маълум 
модданинг захира кисми тугаб, бу модданинг синтезлана бошлашига 
зарурият пайдо булиши билан репрессорнинг фаолияти тухтайди. Натижада 
оператор гени яна структуравий генлар фаолиятини тиклайди ва синтез 
жараёни яна бошланади.

Шундай килиб, хужайрада жойлашган генетик курилма -  регулятор ва 
оператор генлар маълум структурага эга булган оксилнинг синтез 
килинишини бошлаш ёки тухтатиш зарурлигини ифодаловчи индукция ва 
репрессия сигналларини кабул килиш ва унга самарали жавоб бериш 
хусусиятига эга эканлиги исботланди.

ДНКнинг кодлашган кетма-кетлиги бирламчи транскриптдан 
ташкаридаги, бир неча ун минг жуфт нуклеотид масофадаги геннинг 
регуятор кисмида жойлашган булади. Бу кэп-сайтдан олдинда жойлашган 
ДНК кисми промотор дейилиб, у транскрипция фаоллиги тугрилигини, 
баъзи пайтларда унинг юкори даражасини ва тукимага мослигини 
аниклайди. Ф.Жакоб ва Ж.Моно томонидан структуравий генлар 
фаолиятининг регуляцияси хакидаги назария ва модель яратилгандан кейин 
бу сохага оид яна мухим янги далиллар олинди. Бу далилларга кура, 
ДНКнинг полинуклеотид занжирида оператор генининг ёнида промотор деб 
аталадиган нуклеотидлар тартиби мавжуд. Промотор куйдаги учта 
функцияни бажаради:

1. ДНКнинг промотор жойлашган жойи РНК-полимераза ферментига 
уланиб, шу ернинг узида структура генлари жойлашган иРНК синтези 
бошланишини таъминлайди.

2. Промотор таркибидаги нуклеотидлар тартиби ДНК молекуласидаги 
иккита полинуклеотид занжиридан кайси бири узига РНК-полимеразанинг 
уланишини аниклайди. Шундай килиб, ДНКнинг кайси полинуклеотид
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занжири иРНКнинг синтези учун андозалик вазифасини бажариши 
промоторга боглик.

3. Транскрипция, трансляция жараёнларининг якунланганлигини UAA, 
UAG, UGA триплетлари белгилайди (3-расм).

Бу маълумотларга асосланиб, кенгрок маънодаги оперон тушунчасига 
промотор, ген-оператор ва структуравий генлар киради, деб хисоблаш 
мумкин. Молекуляр генетикада транскрипция натижасида синтезланган 
иРНКни транскриптон, репликация оркали хосил булган ДНКларни 
репликон, хромосомани узи эса сегрегон, айрим генларни цистрон деб хам 
аталади.

Купчилик промоторларнинг марказий элементи ТАТА-бокс деб 
аталувчи, уртача куриниши ТАТААА ва нисбатан GC-жуфт билан 
бойитилган, киска майдонлар билан уралган кетма-кетликдан иборат. ТАТА- 
бокс 25 жуфт нуклеотид оралигида, кэп-сайтдан олдинда жойлашган.

ТАТА-бокс мавжудлиги транскрипция нуктасининг тугри бошла- 
нишини билдиради.

регулятор досми
<--------------------- — >

г.ромогор омгр.«гор > юон 1 ttttrpo* I н и м 3 airrpoii 2 ■ООН 3 ГРрММНЛТПр ДНКнинг кодлоЕчи занжнри

транскрипция

псхж 1 141ГГ|КМ1 2 ЮОИ ? ИМТрСН 7 IKMII] пре-РН К

сплойеинх

эзоси) >*з01:3 етклган иРНК

3-расм. Эукариотлардаги ген экспрессияси (Л.И.Корочкин, 1999)

Кушимча узига хос кетма-кетликнинг мавжудлиги промоторни 
тезлаштиради, транскрипция эффективлигини оширади (4-расм). Промотор, 
айникса ТАТА-бокс ДНКнинг транскрипция омиллари билан боглаш 
вазифасини бажаради. Бу эса РНК-полимеразанинг ДНК билан фаол 
комплексини хосил килади ва РНК синтезлана бошлайди. Промоторнинг 
асосий кисми транскрипция эффективлигига таъсир этади. Бу таъсир 
промотордан ташкарида, купчилик холларда гендан ташкарида жойлашган 
цис-элементлар (регулятор) ёрдамида амалга оширилади. Цис-регуяторлар 
бир неча хил булади:

1. Энхансерлар -  транскрипция жараёнини кучайтирувчилар;
2. Сайленсерлар -  транскрипция жараёнини пасайтирувчилар;
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3. Инсуляторлар (MAR/SAR кетма-кетлик) -  ген функциясининг 
автономлигини ва транскрипция жараёнининг кушни генлар функциясига 
боглик эмаслигини таъминловчилар.

Промотор
3*

ТАТА box

-80 -30 < у 2000

Ген старт сайти

4-расм. ТАТА-бокс генларининг ишлаш и

Геномнинг цис-регуятор элементлари ДНК ва регулятор оксиллари- 
нинг богланиш жойини белгилайди (5-расм). ДНК молекуласининг 
мутаносиб тузилганлиги туфайли транскрипция жараёнининг содир 
булишини таъминловчи ДНК халкаси хосил булади. Регулятор оксиллар 
промотор оксиллари ёки бевосита РНК-полимераза билан алока урнатиб, 
транскрипция жараёнини фаоллаштириши ёки пасайтириши мумкин.

У---------------------------------------------------------- ►  ОН КРОН ^
С т р у к т у р  а х н и  г а с  •

Рггудвтор Промотор Оотратор I_____ X I А____________ ] Термина тор!
лик

0>;снл I 0 >;ooiY 0>;снл А

5-расм. Оперон модели
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Энхансерлар ДНКнинг киска (100-200 жуфт нуклеотид) кетма-кетлиги 
булиб, РНК синтези фаоллиги ёки пассивлиги нуктасида жойлашганлигидан 
катъий назар, узок масофалардан таъсир курсатади. ДНКнинг маълум 
кисмида кулай мухит шароити яратиб, генларнинг транскрипцион 
фаоллигини узгартиради. Энхансерлар бир нечта олигонуклеотид модуллар- 
дан иборат булиб, уларнинг хар бири маълум регулятор оксиллар билан 
бирлашиш учун жавоб беради. Шундай килиб, хар бир энхансер бир канча 
регулятор оксиллар билан богланиши мумкин. Регулятор оксиллар ва 
энхансерлар алокасини куйи молекуляр бирикмалар, гормонлар, металлар ва 
бошка моддалар оркали бошкаради. Бу бирикмалар генларнинг фаолият 
курсатиши ёки тухтаб туришига имкон беради.

Энхансерлар билан сайленсерлар уртасида аник чегара йук. Маълум 
бир кетма-кетлик хужайрада кандай регулятор оксил синтезланаётганлигига 
караб хам энхансер, хам сайленсер вазифасини бажаради. Эукариот 
ядросининг интерфаза боскичида ДНК даги хроматин иплари узунлиги 500
100.000 жуфт нуклеотиддан иборат булган, жойлашишига кура бошка 
нарсалар билан боглик булмаган халка хосил килади. ДНКнинг бу халкалари 
хромомерлар дейилади. Хромомерларнинг хосил булиши ядро матрикси 
(скэффолд ёки скелет) билан богланган нуклеотидлар кетма-кетлиги 
мавжудлиги туфайли амалга ошади. Ядро матрикси билан богланган 
нуклеотидларнинг бу кетма-кетлиги MAR (Matrix Associated Region) ёки 
SAR (Scaffold Associated Region) ёки MAR/SAR деб номланади. Унинг 
узунлиги 300-1000 жуфт нуклеотидлардан иборат. MAR/SAR кетма-кетлиги 
хроматин ёки локуснинг регулятор зонаси (Locus Control Regions-LCR) 
вазифасини бажаради. Шундай килиб, инсулятор бу цис-регулятор элемент 
булиб, энхансерлар ва промоторлар ёнма-ён жойлашган булса, уларни бир- 
биридан ажратиб туради, лекин энхансерлар хам, промоторлар хам 
функционал фаоллигини йукотмайди. Алока сайтлари сонининг камайиши 
инсуляторлар функциясининг пасайишига олиб келади. Маълумки, геном 
ДНКси махсус структуравий функционал кисм, яъни доменлардан иборат 
булиб, у 100-200.000 жуфт нуклеотиддан тузилган халкадан иборат. 
Доменлар охирги кисми билан ядро матриксининг оксилли структурасига 
ёпишиб туради. Шунинг учун хам LCR ДНК доменларига тускинлик килиб, 
маълум халкадан ташкаридаги генлар фаолиятини пасайтиради. Ядро 
матрикси ядро поралари билан туташган каналлар системаси куринишида 
булади. Бу каналлар оркали ферментлар, ДНК ва РНКнинг утмишдошлари, 
регулятор оксиллар, шунингдек, РНКнинг ядродан цитоплазмага транспорт
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килиш вазифаларини бажаради. Каналларнинг баъзи жойлари тармокланиши 
ва кенгайиши мумкин.

Экспрессия генларининг куп п0F0нали регуляция принципи. 
Транскрипция п0F0наси. Транскрипция дейилганда, ДНК молекуласи- 
нинг битта полипептид занжирида жойлашган битта оперондаги генлар 
нусхасининг иРНК молекуласига кучириб жойлаштириш жараёни 
тушунилади. Бошкача айтганда, оксил биосинтези хакидаги ахборотни ДНК 
“тилидан” иРНК “тилига” кучириб утказилиши транскрипция хисобланади. 
Рибосомаларда иРНК даги ахборотга мос оксиллар синтезланиши жараёни 
трансляция дейилади (6-расм). Экспрессия дейилганда, маълум геннинг 
вазифасини намоён булиш даражаси тушунилади. Масалан, ок ва кора 
корамоллар билан биргаликда, ок, кора догли, кора, ок догли корамоллар 
хам учрайди. Бу генларнинг намоён булиш даражаси, яъни генлар 
экспрессияси хисобланади. Генлар экспрессиясининг транскрипция 
погонаси ДНК ва у билан боглик булган хромосомалар оксили, жумладан 
хромосома тузилиш бирлиги булган нуклеосомалар холатига жавоб беради. 
Булар ДНКнинг асосий оксиллар-гистонлар билан узаро алокаси туфайли 
шаклланади. Транскрипция 50 дан купрок полипептидлардан иборат булган 
ва РНК синтезини фаоллаштирувчи сайт билан ёнма-ён жойлашган 
преинициация комплекси (PIC) хосил булиши билан бошланади. Бу 
комплексда мухим вазифани транскрипциянинг умумий омиллари (TFIA, 
TFIIB, TFIID, TFIIE, TFIIF, TFIIH) ва РНК-полимераза бажаради.

Транскрипцияга таъсир этувчи жараёнлар. Транскрипцияга иккита 
жараён: ДНКнинг узига таъсир этадиган метилланиш  ва хромосома 
оксилига таъсир этадиган ацетилланиш  таъсир этади.

Метилланиш махсус метилаза ферменти ёрдамида амалга ошади ва 
метил группа цитозинга бирикади. ДНК ана шу узгариш оркали 
транскрипция жараёнига таъсир курсатади. ДНКнинг бу узгариши одам ва 
товук эритроцитлари мисолида урганилган. Маълум булишича, ДНКнинг 
глобинни кодлаштирувчи ва унга мос келадиган мРНК синтез киладиган 
кисми тулик метиллашмаган, шу хужайранинг глобинни синтез килмайдиган 
генлари юкори даражада метиллашган. Гемоглобиннинг бир турини синтез 
килишдан бошкасига утишда хам деметилланиш жараёни содир булади. Энг 
мухими, метилланиш жараёни хужайра булиниши пайтида хосил булаётган 
янги хужайраларга хам утади. Самка ва самецнинг бирламчи жинсий 
хужайраларининг ядроси кучсиз метилланади, аксинча тухум ва спермалар- 
нинг генлари интенсив метилланади. Тухум ва сперманинг бир хил генлари 
хар хил метилланади. Бу ота ва она импритинги булиб, у геномда янги
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ирсий маълумотлар беради ва транскрипция даражасида хромосома 
фаолиятини ва ген экспрессиясини бошкаради. Метилланиш транскрипция 
даражасида генлар фаоллигини оширишда мухим ахамиятга эга, аммо бу 
жараён учун универсал эмас. Айрим сут эмизувчиларда баъзи генлар 
метилланиш холатида хам транскрипция хусусиятини саклаб колиши кенг 
таркалган. Дрозофилада метилаза булмаганлиги туфайли уларнинг ДНКсида 
метилланиш жараёни содир булмайди. Бу уларнинг нормал индивидуал
ривожланишига тускинлик килмайди.

Эукариотлардаги транскрипция
ДНК

промотор экзон интрон экзон интрон терминатор

транскрипция

пре-мРНК

кэп экзон интрон экзон интрон Поли А

процессинг

Етилган мРНК

КЭП экзон Поли А

6-расм. Эукариотларда транскрипция жараёни

Кейинги пайтларда транскрипцион фаоллик регуляциясининг яна бир 
хусусияти гистонлар ацетилланиш ига катта эътибор берилмокда. Бу 
жараён хромосомаларнинг нуклеосомаларида содир булади. Гистонларнинг 
посттранскрипцион ацетилланишини биринчи марта америкалик олим В. 
Оллфри 1964 йилда аниклаган. Маълум булишича, генлар экспрессиясининг 
биринчи боскичида гистонлар ацетилланмаган булса, ДНК транскрипцияси 
тормозланади, ацетилланса бу жараён тезлашади. В.Оллфри фикрича, 
ацетилланиш ДНК ва гистон алокасини бузиб, регулятор оксиллар 
транскрипциясини фаоллаштирувчи генлар фаоллигини оширади, 
деацетилланиш эса хроматин стуктурасини зичлаштириб, хар хил 
фаоллаштирувчи агентларнинг киришига йул куймайди. Ацетилланиш 
кайтар жараён булиб, NH2- гистоннинг терминал доменида жойлашган лизин 
колдиги оркали таъсир этади.

Транскрипцияни бошкарувчи оксиллар. Куплаб гистонсиз оксиллар 
аникланган булиб, улар ДНК билан алока урнатиб, транскрипция даражасида 
генлар экспрессиясини бошкаради (7-расм). ДНК билан алока урнатишга
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жавобгар булган оксил молекуласининг (доменининг) кичик кисми 100 
тагача аминокислотадан иборат булиб, улар оксил молекуласига специфик 
хусусият беради ва ДНК билан алока урнатади. Бундай доменларнинг учта 
тури бор.

1.“Спирал-бурилиш-спирал (helix-turn-helix, HTH)”, бу структурани 
гомеозис генлар ишлаб чикаради ва иккита альфа-спиралдан тузилган булиб, 
улар бета-бурилиш ёрдамида ажралиб туради. Буларнинг биттаси 
“танийдиган спирал” булиб, ДНК молекуласи билан богланган катта 
чукурчага ётади, иккинчиси кичик чукурчада жойлашади.

2. “мис бармоклар” -  транскрипциянинг активатори булиб, индиви
дуал ривожланишда ва жинсни аникдашда мухим ахамиятга эга. Х,ар бир 
молекуласида 30 та аминокислота колдиги булиб, уларда 2 тадан 10 тагача 
такрорланадиган бирликлар булади. Уларда 7-11та мис атоми булади.

3. “лейцинли зиппер, бу оксилнинг молекуласида 4-5 та лейцин 
колдиги булиб, улар бир-биридан 7 та бошка аминокислоталар билан 
ажралиб туради. Альфа-спиралда яна шундай лейцин молекуласи кетма- 
кетлигининг булиши, уларни “камалак” каби бир-бирига бирлашишига 
ёрдам беради.

Х,олат эффекти. ДНКнинг ва хромосома оксилининг турли хил 
омиллар таъсирида узгариши ДНК композициясида намоён булади ва зич 
кадокланади. ДНКнинг бундай холати морфологик жихатдан 
гетерохроматин дейилади. ДНКнинг гетерохроматин кисми 
транскрипцияланмайди, аммо транскрипция регуляцияси учун мухим омил 
хисобланади. Геномда шунингдек, конституцион гетерохроматин хам 
учрайди. Улар юксак даражада такрорланадиган сателлит ДНКдан (йулдош, 
чикинди ДНК) тузилган булиб, уларнинг узи транскрипцияланмайди, лекин 
геномнинг фаоллигини оширади. Агар турли омиллар таъсирида маълум ген 
гетерохроматин зонасига тушиб колса, у транскрипция хусусиятини 
йукотади. Бу холат эффекти деб аталади. Х,олат эффекти ДНКнинг 
гетерохроматинга якинлашган кисмининг компактизацияси натижасида 
содир булади. Масалан, дрозофила кузининг пигментациясига жавоб 
берадиган white ген гетерохроматинга якинлашади. Бундай холатда 
дрозофиланинг кузи мозаик рангга киради. Шундан маълумки, white гени 
экспрессияси бир хужайрада репрессияланади, бошкасида эса 
репрессияланмайди. Бу гетерохроматизация таркалиш даражаси билан тугри 
корреляцияланади. Эухроматиннинг якин кисмларининг гетерохроматиза- 
цияси жараёнида генларнинг репрессив стабил холатда маълум хужайралар 
субпопуляциясида ирсийланиши мозаик типдаги х,олат эффекти (PVE-
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Position Variegation Effect) дейилади. Хроматиннинг ортирилган 
конденцацияланиши потенциал фаол хроматин генларининг транскрипция- 
сини тулик репрессиясига олиб келади. Ривожланишнинг дастлабки 
боскичларида генларнинг инактивация холатида мозаик типдаги холат 
эффекти хар бир хужайраларда статистик холатда утади. Кейин ортирилган 
репрессор холат янги авлодда хар бир хужайрани химоя килади. Мозаик 
типдаги холат эффекти хар хил биотик ва абиотик омилларга сезгир булади. 
Дрозофилада мозаик типдаги холат эффектининг мутацияга таъсир этадиган 
120 дан ортик локуслари тури маълум. Улар куйидаги гурухларга булинади:

1. Унлаб supressor of variegation (Su(var) локуслар булиб, геномда 
уларнинг учта нусхаси мозаик типдаги холат эффектини супрессиялайди.

2. 75 та supressor of variegation (Su(var) локуслар булиб, геномда 
уларнинг битта нусхаси мозаик типдаги холат эффектини супрессиялайди.

3. Унлаб E(var)- Enhanser of variegation локуслар булиб, геномда 
уларнинг битта нусхаси мозаик типдаги холат эффекти таъсирини 
кучайтиради.

4. 25 га якин локусларнинг геномдаги битта нусхаси мозаик типдаги 
холат эффектини кучайтиради.

Сп«*с«р Эмммс#р Огчрятор Эмом №тро* Эыо* fcVipoM Эмом Тгрмимдтор

▼
Tpiw uM tiiM )> и > и > :

Етилган иРНК

7-расм. Эукариот геномининг ш аклланиш и. Э -  экзон, И -  интрон

Гетерохроматин мураккаб тузилганлиги учун хам мозаик типдаги 
холат эффектига куплаб генлар таъсир этади. Мозаик типдаги холат 
эффектига таъсир этадиган генларнинг оксилли махсулоти хам маълум. 
Жумладан, Su(var) 2-5 гени гетерохроматин тузилишининг асосини ташкил 
этадиган HPI оксилини кодлаштиради. Бу оксил гетерохроматин центромери 
ва 4-хромосоманинг гетерохроматин кисми билан кушилиб кетган булади. 
Бу оксил 167 та аминокислотадан иборат булиб, унинг гомологлари одам ва 
сичконларда топилган. Su(var) 3-7 гени хам гетерохроматин тузилишига 
киради. Улар HPI оксили билан алока урнатади ва 1169 та аминокислотадан 
иборат булиб, уларнинг рухли бармок доменлари бор. Бу ген хажмининг 
ошиши мозаик типдаги холат эффектининг кучайишига олиб келади. 
Индивидуал ривожланиш жараёнида сателлитли кетма-кетлик генлар
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фаоллиги регуляциясида мухим ахамиятга эга. Дрозофиланинг хар хил 
органларида сателлитли ДНК хар хил булади. Дрозофиланинг геномида 
сателлитли ДНКнинг учта фракцияси аникланган. Бу фракцияларнинг 
нисбати дрозофиланинг хар хил органларидан кескин фарк килади. Бу 
хужайра узига хослигининг регуляциясидаги ахамиятида, дифференциация 
жараёнида, ядронинг молекуляр ва стуктуравий узгаришида намоён булади. 
Масалан, Р.Хеникоф brown генида генлар супрессиясига олиб келадиган ва 
гетерохроматин хосил киладиган бир миллион жуфт GAGA 
минисателлитлар транслокацияси аниклаган. Гетерохроматизация баъзан 
хромотосома-нинг катта кисмида содир булади. Бунда таркибида “рух 
бармоклари” булган оксиллар мухим ахамиятга эга. Иккита ногомологик 
хромасомалар маълум кисмларининг бир-бирига алмашиб олишларини ёки 
бирорта хромасоманинг маълум кисмининг узилиб бошка бир хромасомага 
уланиб колиши транслокация деб аталади.

Мозаик типдаги холат эффектининг урганилишига И.Ф.Жимулев,
В.А.Гвоздев мактабларининг вакиллари катта хисса кушганлар. Жумладан, 
И.Ф.Жимулев лабораториясида оксил компактизаторининг статистик 
таркалишига асосланган мозаик типдаги холат эффекти модели яратилган.

Генларнинг дифференциал фаоллиги. Транскрипция даражасида 
генлар экспрессияси регуляциясининг йуналишларидан бири генлар 
дифференциал фаоллигининг хар хил типлари, жумладан ота-она геноми 
дифференциал фаоллигининг мавжудлигидир. Баъзи хайвонлар тухум 
хужайраси майдаланишининг дастлабки боскичларида унинг таркибида икки 
баробар куп махсулот булади. Бу ота-она хромосомаси гаплоид наборининг 
нисбий мустакиллиги билан аникланади. Айрим гибрид усимлик ва хайвон 
хужайраларида хромосома наборининг хар хил буялиши ва спиралланишини
А.А.Прокофьева-Бельговская кокцидларнинг самецида битта хромосома 
комплексининг инактивациясини кузатиш оркали аниклаган. Эмбриогенез- 
нинг дастлабки боскичларида бу самецларда отадан олинган хромосома 
комплексининг тулик гетерохроматизацияси содир булади. Самецларнинг 
баъзи тукималарида ривожланишнинг маълум боскичида конденсацияланган 
хромосома эухроматин холатига кайтади. Агар организмга нурлантирилган 
ота геноми ёки бошка тур геноми кириб колса, худди шу тукималар нормал 
ривожлана олмайди. Дегетерохроматизация хамма хужайраларда учрайди. 
Шунинг учун бундай тукималар функционал жихатдан мозаик булади. 
Кокцидларда ота геноми инактивациясининг механизмини исботлаш учун 
У.Нур фикрича, самкалар икки хилдаги: ота геномида гетерохроматизация 
пайдо киладиган ва пайдо килмайдиган моддали тухум ишлаб чикаради. Бу
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тухумлар уруглангандан кейин биринчисидан самка, иккинчисидан эса 
самец ривожланади.

Х-хромосомалар инактивацияси. Генлар дифференциал фаоллиги- 
нинг яна бир тури гомологик хромосомалар ва уларнинг кисмларининг 
дифференциал фаоллигидир. М.Лайон томонидан аникланган лайонизация 
ходисасига кура, сут эмизувчилар самкаси Х-хромосомасининг биттасида 
инактивация уларда дозали компенсация содир булиши билан исботланади. 
ХХ-хромосомали самканинг Х-хромосомасида инактивация содир булиши, 
уларнинг гетерохроматизациясини таъминлайди ва жинсий хроматиннинг 
гетеропикнотик таначаси -  Барр таначаси шаклланади. М.Лайон маълумот- 
ларига кура, гетеропикнотик Х-хромосомалар битта хайвоннинг хар хил 
хужайраларида, ота ёки онадан келиб чиккан булиши мумкин ёки бу 
хромосома генетик жихатдан фаол булмаслиги мумкин. Биокимёвий 
текширишлар натижасида Х-хромосоманинг катта кисми 
инактивацияланган-лиги аникланган. Эмбрионал ривожланишнинг 
дастлабки боскичида Х-хромосома биттасининг инактивацияланиши содир 
булади. Ооцитда ва майдаланишнинг дастлабки боскичида Х- 
хромосомаларнинг иккаласи хам фаолият курсатади. Г етерозиготали жинсга 
бириккан холда гликозо-6-фосфатдегидрогеназа ферментини фракциясини 
топиш мумкин. Инактива-циянинг мухим курсатгичи жинсий хроматин 
таначаси (Барр таначаси) хосил булишидир. Одамда ва макакада жинсий 
хроматин трофобласт хужайраларида 10-12-кунда, эмбрион хужайраларида 
16-19-кунда, яъни 2000-5000 хужайрали боскичида аникланган. Жумладан, 
одам эмбрионининг 13-кунида жинсий хроматин (Барр таначаси) 
трофобластнинг 14% хужайрасида топилган, аммо хорион мезодермасида 
учрамаган. Шунга ухшаш маълумотлар бошка хайвонлар мисолида хам 
олинган. Маълумотларга караганда, инактивация эмбриобласт хужайралари 
шакллангандан кейин, мезодерма ва эктодерма ажралишидан олдин содир 
булади ва имплантация вакти билан мос келади.

Жинсий хроматин хосил булиши эмбрионнинг хамма хужайраларида 
кузатилмайди. Одамнинг 3 ойлик эмбрионининг соматик хужайралари 
ядросида жинсий хроматин таначаси учрайди, оогоний ва ооцит ядросида 
гетеропикноз аникланмаган. Демак, Х-хромосома инактивацияси хар хил 
хужайраларда асинхрон содир булади.

П.Расселл (1965) фикрича, Х-хромосома инактивацияси битта цис- 
локус ёрдамида бошкарилади ва одамнинг Х-хромосомасида жойлашган 
булиб, Xic (X-inactivation center) деб белгиланади. Тахминларга кура, Xic 
хромосома атрофида таркаладиган инактивация сигналлар хосил килади.
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Маълум булишича, Xic инактивация регуляциясининг ва Х-инактивациянинг 
таркалишини бошкаради. 1991 йилда Х-хромосомани инактивацияловчи 
махсус Xist транскрипти аникланди. Бу транскрипт факат соматик 
хужайранинг фаол булмаган Х-хромосомасида топилган. Xist РНК ядрода 
топилган булиб, фаол булмаган Х-хромосомада жойлашган. Сичконлар 
эмбрионининг 4-8 хужайрали боскичида Xist генининг фаоллиги аникланган. 
Шунингдек, ривожланишнинг имплантациядан олдинги боскичида Xist 
экспрессиясини отанинг Х-хромосомасида урганилган.

Х-хромосома атрофида инактивация таркалишига оид иккита way- 
station модели мавжуд. Биринчи моделга кура, Xist РНК оксил сайти (way- 
station elements) билан богланган юкори афинли РНК билан ассоциацияла- 
нади. Иккинчи моделга кура, Xist РНК Х-хромосоманинг РНК- богловчи 
оксил кисмига фаол транспортланади. Х,ар иккала моделда Xic-локусда 
РНК/ДНК/оксил комплекси хосил булиши хроматиннинг локал узгариши 
туфайли содир булади. Шундай килиб, инактивациянинг таркалиш 
тулкинини осонлаштиради. ДНКнинг биринчи даражали суперспирали 
айрим нуклеосомалар шаклида амалга ошади. Нуклеосома ДНК молекуласи 
билан гистон оксилларининг иштирокида хосил буладиган комплекс 
курилма булиб, нуклеосоманинг узаги ДНК учун таянч вазифасини 
бажаради.

Дрозофилада дозали компенсация. Сут эмизувчилар лайонизация 
таъсирида дозали компенсация эффектига учрайди. Натижада самецнинг 
битта Х-хромосомаси узининг “вазифаси”ни самканинг иккита хромосома- 
сидан яхширок “бажаради”. Дрозофилада лайонизация кузатилмайди ва 
генларнинг дозали компенсацияси самка ва самецларда генлар сони фаркини 
компенсация килувчи бошка регулятор механизмлар ёрдамида амалга 
оширилади. Дрозофилада биокимё даражасида дозали компенсация 6- 
фосфоглюконатдегидрогеназа (6-ФГД) ёрдамида Х-хромосомада жойлашган 
Pgd гени билан бошкарилади. Ферментларнинг фаоллик даражаси билан 
генларнинг структуравий дозаси хар бир жинсда тугри корреляцияланади. 
Самка ва самецларда 6-ФГДнинг бир хил микдори генлар фаоллигини бир 
хил белгилайди. В.А.Гвоздев аниклашича, хар хил белгиларни назорат 
киладиган Х-хромосома сегментлари геномдаги холатидан катъий назар 
дозали компенсацияга олиб келиш кобилиятига эга. Баъзи холатларда 
геннинг дозали компенсацияга олиб келиниши унинг хромосомада 
жойлашиш жойига хам боглик. Самка ва самецларда дозали компенсация 
механизми жинсий хромосомалаларнинг хар хил стуктуравий-функционал 
тузилиши билан аникланади. Жумладан, дрозофиланинг битталик Х-
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хромосомали самецини сулак бези кучли емиради ва унинг калинлиги 
иккиталик Х-хромосомали самканинг сулак безининг калинлигича булади. 
Радиоавтографик тадкикотлардан маълум булишича, Х-хромосомали 
самецларда транскрипцион фаоллик хроматинлар компактизациясига боглик 
холда ошиб боради. Дозали компенсацияни маълум такрорланиш типидаги 
нуклеотидлар кетма-кетлиги амалга оширади. Бунда mle гени мухим урин 
эгаллайди. Дрозофиланинг факат Х-хромосомасининг куплаб кисмларида 
жойлашган 372 жуфт кетма-кетлик асосида такрорланадиган нуклеотидлар 
бунга киради. Шунингдек, Х-хромосомадаги сони аутосомадаги сондан икки 
баробар ортик булган AC/GT типидаги моно- ва динуклеотидларнинг оддий 
такрорланиши дозали компенсацияга олиб келади. Айрим маълумотларга 
караганда, аутосомалардаги генларда хам дозали компенсация содир булади. 
Масалан, дрозофиланинг трисомик аутосомаларида диплоид формаларидаги 
каби баъзи генлар фаоллиги ва РНК синтези интенсив бориши аникланган.

Гомологик генларнинг дифференциал фаоллиги. Генларнинг 
транскрипцион фаоллиги регуляциясининг йуналишларидан бири 
хромосомалар гомологик локусларининг дифференциал фаоллигидир. Бу 
гетероморф пуфлар (хромосомаларнинг интенсив транскрипция содир 
буладиган кисми) хосил булиши жараёнида аникланди. Бундай 
дифференциал фаоллик иккита мезон билан аникланади: 1. Генотипик 
мухитга боглик холда гомологик локусларда пуф хосил булиш 
йуналишининг узгариши; 2. Органларнинг маълум хужайраларида пуфлар 
гетероморфлигининг хар хиллиги. М.Ашбюрнер гипотезасига кура, пуф 
хосил булиш жойини стимуллаштирувчи регулятор ген ва шу зонада 
жойлашган структуравий генлар мавжуд. Агар регулятор ген махсулотини 
ишлаб чикарса, уни мутация натижасида пуф хосил килмайдиган регулятор 
генга чикариб юборади. Шундай килиб, пуфлар коррекцияланади. Баъзан 
ядроча ташкилотчисидаги хромосоманинг рРНКни кодлаштирадиган ва 
унинг фаол синтезланишини бошкарадиган ген жойлашган кисми фаол 
дифференциаллашганлиги аникланган.

Генлар амплификацияси ва магнификацияси. Генлар фаоллиги 
регуляциясининг узига хос йуналиши маълум геннинг транскрипцияни бир 
неча марта кучайтириши натижасида генетик материални купайтирувчи 
амплификация ва магнификация ходисаларининг содир булишидир. 
Амплификация дейилганда, ДНКнинг куп сондаги РНК синтезланадиган 
кисмининг куп марта нусхаланиши (амплификацияланиши) тушунилади. 
Масалан, амфибиялар ооцити рибосомасида кушимча рДНК (рибосомал 
ДНК) синтезланади. Молекуляр гибридизация оркали аникланишича, бака
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ооцитида ДНКнинг ортикча булиши ядроча ташкилотчисида экстра-нусха 
пайдо булишига олиб келади. Бу ооцитларда куплаб рДНК булади. Ортикча 
рДНК ооцит ядросининг ичидаги куплаб ядроча куринишидаги экстра- 
хромосомал локализацияга эга. Куплаб рДНКнинг кутттимча. нусхаси халка 
куринишида булади. Бакаларда рДНК мейознинг пахитен боскичида 
синтезланади. Ядрода лептотен боскичида битта ядроча булади, пахитен 
боскичидан бошлаб кушимча ядрочалар пайдо була бошлайди ва уларнинг 
сони диплотен боскичида тез купайиб 1000 га етади. Амплификация 
жараёнида ядроча ташкилотчиси нусхасининг сони 2500-5000 тагача булиши 
аникланган. Цитологик препаратларда гибридизация усули оркали 
аникланишича, премейознинг интерфаза боскичида 20-40 та амплификация- 
ланган ДНК нусхаси учрайди.

Махсус рДНК амплификацияси факат амфибияларда эмас, балки 
баликларда, кунгизларда ва бошка хайвонларда хам урганилган. Жуда кам 
холатларда у ёки бу оксилни кодлаштирувчи ДНК амплификациясининг 
ноёб кетма-кетлиги аникланган. 3-хромосомада жойлашган ДНКнинг 
маълум кисмидаги 3та ген эмбрион кобиги (хорион) оксилини 
кодлаштиради. Тут ипаккуртининг (Bombyx mori) ипак ажратувчи безида 
иРНКнинг маълум турини интенсив синтезланиши натижасида 300 мкг 
фиброин оксили бешинчи личинкалик ёшининг охирги 4 кунида хосил 
булади. ^ ар  бир гигант полиплоид хужайрада 0,2 г ДНК булиб, унинг
0,022% и фиброинли иРНКни кодлаштиради. Гаплоид хужайраларда 1-3 та 
ген фиброинли иРНКни кодлаштиради ва битта нусхаси булади. Куп 
микдорда оксил хосил киладиган айрим хужайраларда амплификация 
ходисаси аникланмаган. Шунинг учун хам геномда амплификация содир 
булиши шарт эмас, деб хисобланмокда.

Магнификация ходисаси хам кам учрайдиган ходиса булиб, рДНК 
репликациясининг диспропорцияси магнификация дейилади. Магнификация 
туфайли мутантларда рибосома генлари бир кисмининг йуколишига олиб 
келади. Натижада гавданинг хитинли коплами юпкалашади, усимталар сони 
камаяди, усиш тезлиги пасаяди. Ф.Ритосса магнификациянинг куйидаги 
механизмларини таклиф этди:

-  магнификация bobbed фенотипига эга булган самецларда бошланади 
(самкаларда эмас);

-  магнификациянинг биринчи боскичи bobbed-индивидумларда 
бошланади ва рДНКнинг экстра нусхаси синтезланади. Бу биринчи авлодда 
фенотипик намоён булмайди (premagnification);
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-  premagnification боскичида синтезланган рДНК экстра нусхаси 
эмбрион хужайрасининг хромосомаси билан кушилиб кетади;

-  бу жараён эффективлиги 100% га якиндан жуда кичик сонгача 
булади;

-  рДНК магнификацияси кейинги авлодда хам давом этиши мумкин.
К.Тартоф маълумотларига кура, митотик киз хроматидларда

магнификация моддалар алмашинувининг нотекис амалга ошиши туфайли 
содир булади. Бу ходиса маълум мутантнинг индивидуал ривожланиши 
жараёнида ва хужайра дифференциациясида рибосома сонининг камлиги 
билан ифодаланади.

Хроматинлар диминуцияси. Диминуция дейилганда, индивидуал 
ривожланиш жараёнида генетик материалнинг тескари купайиши 
тушунилади. Аскарида зиготасида иккита хромосома булади. Уларнинг хар 
бирининг ингичка центромери ва йугонлашган охирги кисми булади. 
Т.Бовери (1887) маълумотига кура, аскарида индивидуал ривожланиши 
жараёнида булажак соматик ва жинсий хужайралар хромосомаларининг 
хусусиятлари бир-биридан фарк килди. Иккинчи майдаланишдаёк соматик 
хужайрани хосил киладиган хромосоманинг йугонлашган охирги кисми 
центромери йуклиги туфайли урта кисмдан ажралиб митотик дук уртасида 
колади ва дегенерацияланади. Соматик хужайраларда генетик материални 
бундай бир кисмининг йуколишини ёки ташлаб юборишини Т.Бовери 
хроматинлар диминуцияси деб атади. Эмбрион йули хужайраларида 
(бирламчи жинсий хужайраларда) хромосома узининг бир бутунлигини 
сакдаб колиши эвазига ота-она ирсий белгиларини авлоддан-авлодга 
утказади. А.Вейсман бу маълумотлардан узининг “эмбрион йули” 
назариясини исботлашда фойдаланди. Бу назарияга кура, жинсий 
хужайралар ривожланишининг дастлабки боскичидаёк бир бутунлигини ва 
генетик материалини сакдаб колади. Х,ар хил соматик хужайралар эса ирсий 
материалининг хар хил кисмини йукотади ва хар хил йуналишда 
ривожланади. Шунинг учун жинсий вояга етган организмларда хам жинсий 
хужайралар бир хил, соматик хужайралар хар хил булади. Элиминацияга 
учрайдиган ДНКда куплаб такрорланадиган кетма-кетлик булади. 
Хроматинлар элиминацияси натижасида таркибида 90% ноёб ДНК ва 10% 
такрорланувчи ДНК булган соматик ядро хосил булади, тахминан 0,01
0,05% ДНК жуда куп такрорланадиган кетма-кетликка эга булади. 
Хромосоманинг охирги кисми олиб ташлангандан кейин, уларда янги 
теломерлар хосил булади. Эмбрион хужайраларида ДНК микдори соматик 
хужайраларга нисбатан икки баробар куп булади. Транскрипция фаоллиги
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даражасига харакатчан генетик элементларнинг таркалиши хам таъсир 
этади.

Посттранскрипцион даража. Посттранскрипцион даража регуляция- 
сининг биринчи боскичида сплайсинг натижасида мРНК етилади ва 
процессинг содир булади. Процессинг жараёнида про-мРНКдан ташкари 
рестриктаза, метилаза каби ферментлар, шунингдек Г.П.Георгиев ва
О.П.Самариналар аниклаган ядро рибонуклеопротеид (РНП) комплексини 
хосил киладиган информомер (ядро информосомалари) оксиллар катнашади. 
Информомернинг оксилли таркиби жуда мураккаб булиб, унинг 60% и 
глицин ва аргинин анологларидан иборат булган оксилдан ташкил топган. 
РНП кисмларининг кадокланиши шу оксилга боглик. Посттранскрипцион 
даража регуляциясининг иккинчи боскичида етилган мРНК стабиллашади. 
мРНКнинг танлаб стабиллашиши, унинг ядро РНКсидан чикиб полиаденил- 
ланишга кушилиши бошланишига олиб келади. мРНКнинг яшаш муддати ва 
цитоплазмада трансляцияси полиаденил “дум”нинг узунлигига боглик. 
мРНКнинг дифференциал стабиллиги хужайра дифференциалланишининг 
механизмларидан бири булиб, мРНК молекуласи стабиллигининг фарки 
маълум оксил синтезланишида билинади. Посттранскрипцион даража 
регуляциясининг учинчи боскичида мРНК ядродан цитоплазмага утади. Бу 
боскичда оксил синтези регуляцияси мРНКнинг хамма турларини ядродан 
цитоплазмага тез ёки секин утишига, мРНК айрим турлари чикишининг 
тухтаб колишига, мРНК бир турининг ядродан чикиши ва бошкасининг 
деградациясига боглик. Жумладан, гистонли мРНК цитоплазмада бошка 
фракцияларга нисбатан тез топилади.

Я.Е.Эдстрем хрономид сулак бези хужайраларида гетеродисперцион 
РНКнинг дастлабки ва кечки типларини аниклади. Дастлабки РНК нисбатан 
тез (30 минутда) цитоплазмага миграция килади. Кечки РНК юкори 
дисперцион хусусиятга эга булиб, 3 соатдан кейин цитоплазмада топилган. 
^ар  иккала фракция стабиллиги буйича бир-биридан фарк килади. Агар 
дастлабки РНК бир кун яшаса ва икки кун давомида цитоплазмада уни 
аниклаш мумкин булса, кечки РНК бир неча кун яшайди ва хужайрада 
мавжудлигини икки хафта давомида аниклаш мумкин. Сичкон бласто- 
цистасида таркибида полиаденил булган мРНКнинг иккита популяцияси 
топилган булиб, уларнинг бири 7 соат, иккинчиси 18 соат яшайди. 
мРНКнинг дифференциал стабиллиги маълум оксил синтезига таъсир этади.

Трансляцион ва посттрансляцион даража. Транскрипция ва 
посттранскрипция ходисалари хужайра цитоплазмасида мРНК микдори 
билан бошкарилади. Аммо оксилнинг охирги концентрацияси ва тегишли
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структуравий генлар экспрессияси трансляцион ва посттрансляцион 
жараёнларни регуляция килувчи локусларга боглик булади. Хужайрадаги 
маълум оксил концентрациясининг маълум даражада сакланишида, унинг 
синтезланиш ва парчаланиш тезлиги нисбати мухим ахамиятга эга. Бу 
нисбатни махсус генлар бошкаради. Масалан, сичконларнинг AK(Lv-a 
аллеллар) линияси жигаридаги аминолевуинатдегидратаза C57BL/6(Lv-b 
аллеллар) линиясига нисбатан юкори даражада фаол булади. Lv-a/Lv-b 
гетерозиготалар ферментларнинг оралик фаоллигини ифодалайди. Lv локуси 
ферментлар синтези тезлигини оширади, аммо деградация тезлигига таъсир 
этмайди. Шундай килиб, тукимада ферментлар молекуласи сони ва унга 
боглик холда умумий ферментатив фаоллик аникланади. Дрозофилада 
алкогольдегидрогеназа тез ва секин фаоллиги вариантлари уртасидаги фарк 
бу икки изоферментнинг синтезланиш тезлиги билан белгиланади. 
Трансляция конуниятлари аминоацил-тРНК-синтез занжирини бир хил фаол 
эмаслигини билдиради. Бу нисбатлар маълум хужайра типига мансуб оксил 
аминокислотаси билан корреляцияланади. Бундай корреляция тут 
ипаккуртининг ипак ажратувчи безида, хар хил хайвонларнинг ретикулоцит 
хужайраларида аникланган. Транспорт РНК набори амфибияларнинг 
дифференциаллашмаган тукималарида ухшаш булади, хар хил йуналишда 
дифференциаллашганларида фарк килади. Айрим хайвонларда кутикула 
оксили синтезини бошкарувчи генларнинг фенотипик ифодаланишини 
гормонлар бошкаради. Бу трансляция даражасида амалга ошади ва янги 
тРНК хамда унинг ферментларини фаоллаштирувчи омил пайдо булади. 
Кутикула оксили учун стабил тРНК олдинрок синтезланади, аммо тРНК 
таркибини узгартирадиган ювенил гормони таъсир этгунча 
трансляцияланмайди.

Транспорт РНК ва аминоацил-тРНК-синтетаза системасида куплаб 
модификатор генлар таъсири намоён булади. Масалан, дрозофилада 
гистобластлар ва абдоминал гиподерма дифференциацияси бузилиши 
бирламчи мутант эффекти хисобланади. Аммо белгиларнинг экспрессивлиги 
ва пенетрантлиги купчилик холатда Х-хромосомаларда ва аутосомаларда 
жойлашган модификатор генларга хамда атроф мухит омиллари (намлик, 
популяция зичлиги, усимлик ёши ва бошкалар) таъсирига боглик. 
М одификатор генлар дейилганда, мустакил равишда организм белги ва 
хусусиятларини ривожлантира олмайдиган, структуравий генлар фаолиятига 
кушимча таъсир курсатадиган генлар тушунилади. Модификатор генлар 2 
гурухга булинади: 1. Асосий генларнинг таъсирини кучайтирувчи модифи
катор генлар; 2. Асосий генларнинг таъсирини сусайтирувчи модификатор
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генлар. Шунингдек, ферментлар деградацияси тезлигини узгартирадиган 
мутациялар хам маълум. Жумладан, сичконлар жигарида деградация тезлиги 
регуляцияси йули билан каталаза микдорини бошкарадиган генетик омил 
топилди. Бу генетик омил сичконлар буйрагида каталаза деградацияси 
тезлигига таъсир этмайди.

Трансляция ва посттрансляция жараёнига таъсир этадиган баъзи 
мутациялар мухим морфогенетик ахамиятга эга булиши мумкин. Масалан, 
аксолотлда g мутацияси аникланган булиб, бу мутация гомозигота g/g 
мутациясини бартараф этади. Бу мутация эстераза ферментини хужайра 
мембранаси билан боглайди. Дастлаб бу ходиса эмбрион ривожланишининг 
дастлабки боскичларига таъсир этмайди, аммо кейинги боскичларда 
пигментогенез, кон айланиш системаси, жабра хосил булиши жараёнларини 
бузади. Натижада дифференциаллашаётган тукима кислород етишмаслигига 
учрайди ва эмбрион нобуд булади. Демак, мутацияга учраган ген мембрана 
оксили синтезини бошкаради. Шундай килиб, трансляция тезлигига 
комплекс таъсир этиш, шунингдек посттрансляцион ходисалар 
(мультиферментатив комплекс хосил булиши, мембрана ёки ингибитор 
билан алока урнатиш, деградация ва бошкалар) хужайра фенотипида 
биокимёвий белгиларни дифференциал ифодаланишида мухим холат 
хисобланади. Хужайра фенотипида биокимёвий белгиларнинг юзага 
чикишида ген транскрипцияси ва унда кодлаштирилган оксиллар уртасидаги 
вакт хам мухим ахамиятга эга. Маълум генлар мутацияси эволюцион 
ахамиятга эга булиб, бир-бири билан богланган тукималар системасининг 
етилишига ва морфогенетик жараёнларга таъсир этади.

1.2. Организмлар тузилиш ининг молекуляр-генетик таъминоти
Онтогенез качон бошланади? Кайси боскич ёки фаза индивидуал 

ривожланишнинг бошланиш нуктаси хисобланади? Т.Морган фикрича, 
индивидуал ривожланишнинг бошланиш нуктаси тухум хужайра етилиши- 
нинг бошланиши хисобланади. Унинг фикрича, тухум хужайра юксак 
даражада ихтисослашган хужайра булиб, унинг етилиши жараёнида булажак 
организмнинг тузилиш схемаси шаклланади. Ооцит ривожланиши даврида 
ооплазматик сегрегация содир булади. Шу даврда деярли барча генлар 
фаолият курсата бошлайди. Амфибиялар тухум хужайрасида хар хил мРНК 
набори булиб, уларнинг купчилиги ривожланишининг охирги боскичларида 
керак булади. Ривожланаётган ооцит ядроси нафакат хозир учун, балки 
келажак учун хам ишлайди.
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Ооплазматик сегрегация нима? Ооплазматик сегрегация жараёнида 
цитоплазманинг шундай регионал хусусиятлари шаклланадики, организм- 
нинг булажак тузилиш режасини кимёвий даражага олиб чикади. 
Сегрегация деб, ДНКнинг репликацияси натижасида синтезланиб купайган 
янги ДНК молекулаларининг янги (киз) хосил булаётган хужайраларнинг 
хромосомаси таркибига таксимланиб утказилиш жараёнига айтилади.

Прокариот организмларда ДНК молекуласи эркин холатда булгани 
учун сегрегация жараёни оддий холатда кечади. Уларда ДНК 
молекуласининг репликацияси натижасида хосил булган янги ДНК 
молекулалари янги хосил булаётган хужайраларга оксилларсиз -  “ялангоч” 
холатда таксимланиб утказилади. Эукариот организимларда эса сегрегация 
жараёни ДНК репликацияси натижасида хосил булган янги ДНК 
молекулалари келгуси хужайра авлодларига янги хосил булган 
хромосомалар таркибига таксимланиб утказилади. Хромосомалар 
организмлар ва уларнинг барча хужайралари хаётини таъмин этувчи 
куйидаги функцияларни бажаради. 1) узида генетик ахборот кодланган ДНК 
молекуласини жойлаштириш ва саклаш функцияси; 2) бошлангич хужайрада 
репликация окибатида синтезланган янги ДНК молекулаларини келгуси 
авлод хужайраларига тенг микдорда таксимлаб утказиш, яъни сегрегация 
функцияси; 3) янги авлод хужайраларига утказилган генетик ахборотнинг 
реализациясини (ДНК репликацияси, иРНК транскрипцияси) таъмин этиш 
функцияси.

Хромосомаларнинг молекуляр структураси унинг функцияларини 
бажаришига, яъни руёбга чикаришига мослашган булади. Хужайраларнинг 
булиниб купайиб фаолият курсатиши (хужайра цикли) даврида иккита 
кетма-кет алмашиб турувчи структуравий-функционал боскич содир булади:
1) сегрегацияга тайёргарлик ва уни амалга ошириш, ДНК молекулаларини 
саклаш ва янги хужайраларга утказиш, яъни транспорт вазифасини бажариш 
боскичи. Бу боскич хужайра циклининг булиниб купайиш даврига тугри 
келади; 2) хромосомалар ва уларнинг таркибидаги ДНК молекуласининг 
функционал фаол холатда булиши боскичи. Бу боскич хужайра циклининг 
интерфаза даврига тугри келади. Ооплазматик сегрегация поляр градиент 
хосил килиб, биологик фаол моддаларнинг таркалишини бошкаради. 
Жумладан, тухум хужайрада анимал-вегетатив градиент хосил булиб, у РНК 
ва оксил концентрациясини боскичма-боскич пасайтиради, РНК ва оксил 
синтези фаоллашуви анимал кутбдан вегетатив кутбга борган сари ортиб 
боради. Тухум хужайранинг вегетатив кутбида метаболик инерт захира озик 
моддалар тупланади. Шундай килиб, тухум хужайра гетероген тузилма
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булиб, таркиби кимёвий жихатдан узгарувчан, юксак даражада ихтисослаш- 
ган системадан иборат. Ж.Браше центрифуга ёрдамида цитоплазмада 
моддаларнинг таркалиш градиентини икки усулда бузди. 1. Градиентни 
бузиб цитоплазмада РНК ва оксилнинг бир хил таркалишини таъминлаган. 2. 
Анимал-вегетатив градиентни иккита мустакил градиентга булган. Бу 
бузилишлар ривожланаётган эмбрион хаётига турлича таъсир этган. Биринчи 
тажрибада ривожланишнинг дастлабки боскичида ривожланиш тухтаб 
эмбрион нобуд булган. Иккинчи тажрибада икки ук органли ва икки бошли 
эмбрион хосил булган. Демак, градиент булмаса, ук орган умуман хосил 
булмайди, иккита градиент булса, иккита ук орган хосил булади. 
Аникланишича, цитоплазмада РНКнинг нотекис таркалиши ривожланаётган 
эмбрионда керакли оксилнинг регионал синтезланишига олиб келади. 
Майдаланиш жараёнида бластомерлар уларнинг физиологик ва молекуляр 
жихатдан фарк килинишига олиб келадиган моддаларга эга булади. Бундай 
холат ядро-цитоплазма муносабатларининг узига хослигини билдиради. Сут 
эмизувчилар тухуми амфибиялар тухуми каби гетероген эмас. М.Зерницки- 
Гёц (1998) фикрича, сичконлар ооцитида эмбрион уки зигота ривожлана 
бошлагандан кейин хосил булади. Анимал ёки вегетатив градиенти олиб 
ташланган тухумдан ривожланаётган бластоциста нормал ривожланганлиги 
аникланган. Демак, сутэмизувчилар ооцити юксак даражада регуляцион 
хусусиятга эга. Операция килинган ооцит ривожланишининг дастлабки 
боскичида моддалар кайта таксимланади.

П оляр плазманинг узига хос хусусиятлари. Айрим хайвонларнинг, 
жумладан асцидиялар тухум хужайрасининг цитоплазмаси гетерогенлигини 
гавдасининг хар хил кисмларининг ранги хар хиллигидан билиш мумкин. 
Уларда баъзи оксиллар таркалишининг гетерогенлиги жуда яхши намоён 
булади. Баъзан цитоплазманинг поляр плазма кисми ажралиб туради. Бу 
кисм донадор, РНКга бой булиб, тухумнинг орка кисмида тупланади. 
Цитоплазманинг шу кисмига туш ган хужайра ядроси жинсий хужайра 
хосил булишининг б о ш л а^ и ч и  хисобланади. Агар поляр плазма 
ультрабинафша нур билан нурлантирилса,бундай нурлантирилган тухумдан 
ривожланган эмбрион стерил булиб, ундан жинсий хужайра ривожланмайди. 
Агар поляр плазма бластодерманинг турли кисмига инъекция килинса, 
жинсий хужайралар эмбрионнинг уша кисмида ривожланади. Поляр плазма
нинг учта хусусияти бор: автоном фаолият курсатиши; жинсий хужайралар 
хосил булишига махсус таъсир этиши; бир турнинг бластодермасини бошка 
тур бластодермасига инъекция килинса, жинсий хужайралар хосил 
булишини тезлаштириши мумкин.
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Нима учун ооцит полярлик хусусиятига эга булади? Ооплазматик 
сегрегация туфайли тухум цитоплазмаси гетероген булади. Бу жараён ооцит 
она организмида ривожланиши даврида бошланади. А.Беллами (1919) 
аниклашича, баканинг 75-80% овариал тухуми тухумдонининг экваторига 
келади. Кон томирлари тухумнинг устки кисмига таркалиб, тухум 
моддаларига етмасдан кобиккача боради. Артериал кон томирларнинг куп 
кисми анимал ярим шарда, вена кон томирлари эса вегетатив ярим шарда 
жойлашади. Демак, бака тухумининг полярлиги кон томирларининг 
таркалишига тугридан тугри боглик булиб, бунинг натижасида сариклик ва 
пигментлар таркалиши градиенти каби моддалар алмашинуви интенсивлиги 
градиенти пайдо булади. Шундай килиб, анимал ярим шар артериал кон 
билан таъминланиб, биологик фаол моддалар тупланишига ва кулай шароит 
яратилишига олиб келади. Вегетатив ярим шардаги хужайралар 
цитоплазмаси веноз кон билан таъминланиб, захира озик моддалар 
тупланади. Ярим шарларнинг бундай кон билан нотекис таъминланиши 
ооцитнинг атрофидаги трофик хужайралар оркали ооцитга озик моддалар 
келишига таъсир этади. Ооцит ярим шарларининг бири доимо озик моддалар 
билан купрок таъминланган булади. Бу моддалар -  РНК, оксил махсус канал 
оркали, баъзи кунгизларда хатто митохондрийлар оркали ооцитга киради. 
Радиоавтография ёрдамида РНК трофоцитдан тухум хужайрага утиши 
аникланди. Шундай килиб, трофоцитларнинг кулай шароитдалиги 
ооцитларнинг полярлигининг анимал кутбга утишига ёрдам беради. Анимал- 
вегетатив градиент хосил булиши она организмига боглик. Дрозофилада она 
генотипи градиент оркали эмбрион ривожланишининг дастлабки 
боскичларида хосил буладиган белгиларга таъсир этиши аникланган. Бу 
таъсир предетерминация дейилади. Хашаротлар тухум хужайрасининг 
цитоплазмаси уругланишгача узгариб, хужайра озик моддаларига айланади. 
Бу хужайралар юкори махсулдор (100 n) булади ва тухум хужайрани она 
геномига боглик килиб куяди. Демак, эмбрионнинг бундан кейинги 
ривожланиши ёки улими она генотипига боглик булади. Dor генини ташувчи 
тухум хужайрада бегона бирор модда етишмаслиги мумкин. Дефектли тухум 
цитоплазмасига “ёввойи тип” инъекция килинса, эмбрион бузилиши 
тухтатилиб, эмбрион улимининг олди олинади. Dor гени пигмент хосил 
булишида мухим булган птеридин синтезини назорат килади, фолиев 
кислотаси компонентининг гидроксилланиш кофактори хам хисобланади. 
Шунинг учун тухум цитоплазмасига инъекция килинган dor/dor гени 
тухумда етишмаган птеридинни синтезлаб купайтиради.
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Ооцит кандай хосил булади? Оогенез жараёнида генлар булажак 
организмнинг тузилишини ва градиентининг хосил булишини кандай килиб 
бошкаради? Дрозофиланинг тухум хужайраси трофоцитларни хосил 
киладиган хужайралардан хосил булади. Бу хужайралар жуда эрта, эмбрион 
йулини хосил киладиган ядро поляр плазмага тушгандан бошлаб ажралиб 
чикади. Тухум хужайранинг ажралишида oscar гени мухим ахамиятга эга. 
Шундай хужайранинг хар бири 4 марта булинади ва 16 та хужайра хосил 
булади. Шулардан бири жинсий хужайрага айланади, унинг цитоплазмасида 
махсус белгиси булиб, бу белги спектросома дейилади. Бошка хужайралар 
озикланувчи (озиклантирувчи) трофоцитларга айланади. Улар бир-бири 
билан градиент хосил булишида катнашадиган хар хил моддалар утадиган 
цитоплазматик куприклар оркали бирлашиб туради. Трофоцит хужайралар 
хромосомаси политенизацияга учраб, тухум хужайраларга фаол “хизмат 
курсатади” Она мезодермасидан дифференциаллашаётган ооцит ва 
трофоцит атрофини ураб оладиган 100 га якин фолликуляр хужайралар 
хосил булади. Эмбрионнинг булажак олдинги кисми ооцитнинг трофоцитга 
якин жойидан, кенгайган вентрал кисмидан хосил булади. Кейин трофоцит 
ва фолликуляр хужайраларда она геноми фаол ишлай бошлайди.

Генлар кандай килиб анимал-вегетатив градиент хосил булишини 
бошкаради? Градиент хосил булишини бошкарадиган икки гурух генлар 
бор. Биринчи гурух генлар анимал-вегетатив градиент хосил булишини 
бошкаради. Булардан bicoid гени асосий булиб, унинг таркибида махсус, 
консерватив 180 жуфт нуклеотидлар кетма-кетлигидан хосил буладиган 
ДНК дан иборат гомеобокс булади. Агар унда мутация содир булса, 
дрозофиланинг бош кисми охирининг ривожланиши бузилади. Бу мутацияни 
келтириб чикарадиган генни ташувчи эмбрионларнинг охирги кисми нормал 
ривожланади, корин сегментлари ривожланиши бузилади, бош ва кукрак 
кисми урнига охирги кисм ривожланади. Гибридизация йули билан bicoid 
гени жойлашиши урганилганда, ривожланаётган ооцитнинг анимал- 
вегетатив кутбида тРНК синтезланганлиги аникланган. Натижада бу ген 
махсулот-ларини анимал-вегетатив кутб буйича таркалишини куриит 
мумкин. Бу махсулотларни морфогенлар деб аташ кабул килинган. Бу 
моддаларни урганиш учун махсус усулдан фойдаланилади ва fused-оксил 
деб аталувчи модда хосил булади. Эмбрионнинг олдинги кисмида бу 
модданинг стабиллигини саклаш учун exuperantia, swallow генларининг хам 
фаоллиги керак булади. Агар улар фаоллигини бузадиган мутация пайдо 
булса, bicoid гени орка кутбга утади. Фолликуляр хужайралар ооцитга nanos 
гени синтезлаган ва анимал кутб каршисида тупланган РНКни юборади.
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Агар nanos гени мутацияси пайдо булса, эмбрион охирги кисмининг 
ривожланиши бузилади. Агар эмбрион охирги кисмининг РНКси олдинги 
кисмига инъекция килинса, бош кисмда орка кисмга хос органлар пайдо 
була бошлайди. Nanos генини фаоллаштириш учун бешта она гени керак 
булади. Nanos оксили гавданинг охирги кисмида хосил булиб, кейин pumilio 
гени иштирокида корин сегментига таркалади. Ооцит ривожланишининг 
дастлабки боскичида организм тузилиш режасининг ташкил топишида яна 
бир ген она ва зигота геномида фаол иштирок этади. Бу ген hunchback булиб, 
у bicoid генини фаоллаштиради. Шунинг учун унинг махсулотлари 
эмбрионнинг олдинги кисмида тупланади ва корин кисмда фаол булган 
генларни репрессия килади. Демак, унинг таркалиш зонасида бош ва гавдани 
ташкил этадиган органлар хосил булади. Bicoid оксили hunchback гени 
промоторининг юкорисида жойлашган бешта сайтга бирлашади. Бу 
сайтларнинг барчаси куйидаги умумий кетма-кетликка эга: 5I-ТСТААТССС- 
3I. Озик моддалар таркалишида bicoid генининг олдинги-орка градиенти 
икки хил йул билан шаклланади: она РНКси факат олдинги кисмда 
трансляцияланиши мумкин ёки зигота РНКси факат олдинги кисмда 
моддалар хосил килиши мумкин. Агар hunchback гени дум кисмда фаол 
трансляцияланса, шу РНКни орка кисмга утказиб абдоминал структура 
узгаришига ва эмбрион деформациясига олиб келиши мумкин. Агар nanos 
оксили нормада булса, она hunchback РНК гени трансляцияланишининг 
олдини олади. Бу унинг асосий функцияси хисобланади. Агар nanos ва 
hunchback фаолият курсатишини бузадиган мутация пайдо булса, нормал 
организм ривожланади.

Генлар кандай килиб дорсо-вентрал градиент хосил булишини 
бошкаради? Иккинчи гурух генлари дорсо-вентрал градиент хосил 
булишини бошкаради. Ооцитларнинг бу генлари фаоллашиши жараёнида 
рецепторга табиатда номаълум булган, фолликула хужайраларида фаолият 
курсатадиган torpedo генига кодлашган сигналларни юборади. Torpedo гени 
умурткали хайвонларнинг усиш омили рецепторига (ЭГФ-рецептор) гомолог 
булиб, унинг экстра-целлюляр кисми ооцит лигандига бирлашади. Кейин 
pipe, nudel, windbeutel генлари фолликула хужайраларида фаолият курсатиб, 
ооцитнинг вентрал кисмига номаълум сигналлар юборади. Уругланишдан 
кейин протеазани кодлаштирадиган snake, easter генлар spatzle генининг 
фаоллаштиради ва сигнал ооцитга кайтиб келади. spatzle генини махсулоти 
тухумнинг вентрал кисмидаги toll генини фаоллаштиради. toll генининг 
махсулоти pelle гени ишлаб чикарадиган киназани фаоллаштиради. У уз
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навбатида cactus гени махсулотига фосфор бириктиради. Натижада хужайра 
ядросига кирадиган dorsal генининг оксилли махсулоти озод булади.

Дорсо-вентрал кутб шаклланишида toll генининг ахамияти мухимдир. 
Бу ген булмаса, эмбрионнинг дорсал кисми куп усиб кетади. Агар toll оксили 
нормада булса, у тухум хужайрада бир текис таркалади. Уругланган тухумда 
toll-рецепторининг локал активацияси оогенез даврида синтезланган 
моддалар сигналига боглик ва вителлинли мембрана сохасига тупланади, 
кейинрок эмбрионнинг вентрал кисмига чикарилади. Бу чикарилиш 
мутацияси она организмида дорсал эффект келтириб чикарадиган баъзи 
генларнинг амплификацияси билан утади. Бу генларнинг иккитаси (snake, 
easter) конни ивишига ухшаш фаолият курсатадиган серинли протеазани 
кодлаштиради. Бу протеазалар вителлинли мембрана ва тухум уртасидаги 
перивителлинли суюклик ичига таъсир этади. Агар тухум ичидан 
перивителлинли суюклик унинг атрофига чикариб юборилса, мутант 
эмбрион тулик тикланади. Toll-рецепторини фаоллаштириш dorsal оксилни 
dorsal-cactus комплексдан ажратади ва оксилни транспорт килувчи омил 
сифатида таъсир этади. Бу оксилнинг концентрацияси ядронинг вентрал 
кисмида юкори, дорсал кисмида паст булади.

Генлар кандай килиб терминал структура хосил булишини 
бошкаради? Учинчи гурух генлари оогенез даврида градиент хосил 
булишини бошкаради. Бу гурух генлар терминал структура хосил булишини, 
яъни акрон (сегментлашмаган бош кисм органи) ва тельсон 
(сегментлашмаган дум кисм органи) хосил булишини бошкаради. Бу 
жараёнда torso гени мухим ахамиятга эга. Бу ген махсулоти хосил булмаса, 
акрон хам, тельсон хам хосил булмайди ва эмбрион тулигича сегментлашган 
булади. Бу ген буйича доминант мутантларда эмбрионнинг бутун олдинги 
кисми акронга, орка кисми эса тельсонга айланади. Мутант эмбрион 
хужайраси цитоплазмасига нормал олдинги ва орка кисм кутбини инъекция 
килиш оркали бундай эффектнинг олдини олиш мумкин. Эмбрионнинг 
олдинги ва орка кисмидаги torso гени махсулоти фолликуляр хужайраларда 
фаолият курсатадиган torsoless гени махсулоти билан фаоллаштирилади. 
Шундай килиб, терминал структуранинг анатомик чегарасини, яъни акрон ва 
тельсон чегарасини torso гени аниклаштиради. Бунинг учун фолликуляр 
хужайра-лардан чикадиган сигналлар (torsoless оксили) ва tailless хамда 
huckebein генлари билан алокаси мухим ахамиятга эга. Демак, етилаётган 
ооцит цитоплазмаси гетерогенизацияси ва поляр градиент хосил булиши, 
булажак организм тузилишининг кимёвий узгариши уч гурух генларининг
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узаро алокаси ва ооцитни ураб турган она организмининг озиклантирувчи 
хужайралари иштирокида амалга ошади.

1.3. Ривожланаётган организмнинг сегментацияланиши ва унинг
генетик назорат килиниши 

Сегментацияланиш ни бошкарадиган генларнинг классифика
ц и я м . Организмларнинг тузилиш тизимида, яъни гавданинг бош, кукрак, 
корин ва улардан хосил буладиган органлар хосил булишида сегментация 
мухим ахамиятга эга. Бу жараён хайвонот оламида универсал булиб, иккита 
асосий белгиси -  сегментлар сони ва уларнинг сифати билан 
характерланади. Бу белги ва хоссаларга жавобгар булган генлар куйидаги 
икки гурухга булинади: сегрегацион ва гомеозис генлар.

Дрозофилада сегментлар сонини бошкарадиган сегрегацион 
генларнинг йигирмага якин тури маълум. Уларнинг мутацияси анимал- 
вегетатив кутб сегментлари хосил булишини бузади, натижада улар кушилиб 
кетиб, сегментлар сони камаяди ва майиб, яшаб кета олмайдиган эмбрион 
пайдо булади. Бу генларни америкалик генетик Э.Льюис, немис генетиклари 
К.Нюссляйн-Вольхарт, Э.Вишхауслар биринчи марта аниклаганлар. 
Сегрегацион генларнинг бир неча гурухлари фаркланади. Булар оналик 
эффекти гени (оогенез даврида градиент хосил булишини бошкарадиган 
ген), GAP-генлар, pair-rule генлар, сегментар кутблилик гени. Бу генлар 
эмбрионнинг кетма-кет сегментациясини бошкаради ва гомеозис генлар 
фаолияти учун шароит яратади.

Сегрегацион генлар. GAP-генлар. Сегрегацион генлар индивидуал 
ривожланиш жараёнида боскичма-боскич фаоллашади. Биринчи навбатда 
GAP-генлар (инглизча gap-бушлик, бурилиш, ёрик) фаоллашади. Уларнинг 
транскрипциясини оогенез даврида хосил булган градиент оркали оналик 
эффекти гени махсулотлари стимуллайди. Улар ривожланишнинг синцитиал 
боскичидан, яъни 10-11-хужайра булиниши циклидан бошлаб, ядро 
ривожланаётган эмбрионнинг перифериясига миграция килади ва она 
организми генлари фаоллиги туфайли пайдо булган позицион ахборотларни 
укийди хамда тухум сиртида синцитий хосил килади. Бунинг натижасида 
эмбрион бир неча доменларга булинади.

PAIRE-RULE-генлар. GAP-гени махсулотлари таркалиши билан, 
уларнинг таъсирида pair-rule генлари фаоллашади ва эмбрионни икки 
парасигмент кенглигидаги доменларга булади. Бунинг бирида бу ген фаол, 
иккинчисида пассив булади. Майдаланишнинг 14-циклида бу генларнинг 
фаоллиги маълум ядролар атрофида кучаяди. Натижада pair-rule генлар
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фаолияти туфайли эмбрион алохида-алохида сегментларга булинади. Улар 
функциясининг бузилиши айрим сегментларнинг тушиб колишига олиб 
келади. pair-rule генларининг асосий вазифаси хужайраларни 14 та 
парасигментларга ажратишдан иборат. Булар бош кисмининг шаклланишида 
хам мухим ахамиятга эга. Иккита pair-rule генлар-fushitarazu (ftz) ва even- 
skipped (eve) хужайраларни таксимланишида мухим ахамиятга эга. Ftz гени 
кенглиги уч ядродан иборат булган еттита бушликда фаол булади. Бу 
бушликлар жуфт парасигментларга тугри келади. Агар хужайра ftz оксилдан 
махрум булган булса, улади, личинкалар абдоминал сегментларини йукотади 
(японча fushitarazu-сегментлар сонининг кискариши, деган маънони 
билдиради). Eve личинкалар жуфт сегментларни йукотади.

Сегментар полярлилик гени. Pair-rule генларнинг хар хил оксилли 
комбинациясини сегментар кутблилик гени фаоллаштиради. Сегментар 
кутблилик гени аник бир сегментнинг чегарасини белгилайди. Уларнинг 
фаолиятини бузувчи мутациялар кандай мутацияга учраганига караб аник 
бир сегментнинг-жуфт ёки ток сегментнинг ривожланишини бузади. 15 дан 
ортик сегментар кутблилик гени маълум булиб, улар хар бир сегментнинг 
ичида дифференциалланиш пайдо килади. Уларнинг экспрессияси 
сегментларнинг олдинги ва орка кисмга ажратадиган парасегмент чегараси 
билан мос келади.

Шундай килиб, барча сегрегацион генлар дрозофила эмбриони 
ривожланиши даврида кетма-кет фаоллашади ва бир-бирига узлари 
кодлаштирган моддалар оркали узаро таъсир этади. Сегрегацион генлар 
экспрессияси генларнинг мухим системаси булган гомеозис генлар фаолияти 
учун замин яратади.

1.4. Гомеозис генларнинг индивидуал ривожланишдаги ахамияти

Гомеозис генлар кандай генлар? Бу терминни 1894 йилда У.Бетсон 
биринчи марта куллаган. Гомеозис генлар дейилганда, организмнинг бир 
кисмининг бошка кисмига айланишига олиб келадиган генлар тушунилади. 
Гомеозис генлар мустакил генлар эмас, аммо хашаротларнинг ва бошка 
хайвонларнинг гавдаси сегментациясини назарот киладиган махсус генлар 
системасидан иборат. Масалан, антеннани оёкка айланишига олиб келадиган 
гомеозис мутациялар бор. Хирургия амалиётида касал одамнинг бош 
кисмидан гистологик жихатдан нормал ривожланган жинсий органни олиб 
ташлашга тугри келган. Бу хам одамда учрайдиган гомеозис мутациянинг 
бир варианти хисобланади.
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ANT-C ва BX-C генлар комплекси. Дрозофилада гомеозис 
генларнинг 50 га якин тури аникланган булиб, бу генлар сегментларнинг 
сифат курсатгичини назорат килади ва иккита комплексга булинади: 
Antennapedia-Complex (ANT-C) ва Bithorax-Complex (BX-C).

ANT-C генлар бош сегментлари, жумладан интеркаляр, максилляр, 
мандибуляр, лабил сегментлар ва кукрак сегментлари ривожланишини 
бошкаради (8-расм). Antp гени функциясини йукотиши туфайли 1-кукрак 
сегментининг охирги кисми Т1, бутун 2-кукрак сегменти ва 3-кукрак 
сегментининг олдинги кисми урнида бош кисм шаклланишига олиб келади. 
Antp гени фаоллиги туфайли бошда кукрак сегментининг элементлари хосил 
булади. Antp гени бош ва кукрак йуналиши буйича ривожланиш дастурини 
танлашда иштирок этади. Antp гени фаол холати бош кисм ривожланиш 
йуналишини пасайтириб, кукрак булими ривожланишини кучайтиради.

Л  **V V »  u i»  (Л*  .«м и

8-расм. Г омеозис генлар

Bithorax-Complex (BX-C) генлар комплекси кукрак ва корин 
сегментларини ихтисослашувига жавобгардир. BX-C генлар комплекси учта 
булимдан иборат: кукрак сегментининг ривожланишига жавобгар булган 
Ultra bithorax (Ubx) гени, корин сегментлари дифференциаллашувига 
жавобгар булган abdomen-A ва Abdomen-B генларидан иборат. Улар бир хил 
тузилиш ва фаолият курсатиш принципига эга буланганлиги учун факат Ubx 
гени билан танишамиз.

1. Ubx гомеозис генининг хусусиятлари. Бу генлар туртта хусусияти 
билан характерланади. 1. 3-хромосоманинг кичик кисмида йигилган кластер- 
лар. Бу кластерлар иккита политен хромосома дискида жойлашган булиб, 
уларга куйидаги тартибда жойлашган генлар киради: bithorax (bx), 
Contrabithorax (Cbx), Ultrabithorax (Ubx), bithoraxoid (bxd), postbithorax (pbx)
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(9-расм). Бу генларнинг фукционал ахамияти уларнинг мутацияларига 
боглик.

Bithorax мутацияси туфайли орка кукракнинг олдинги кисми урта 
кукракнинг олдинги кисмига айланади. Фенотипик жихатдан бундай 
пашшалар иккита нормал, иккита деффектли каноти борлиги билан 
характерланади.

Postbithorax мутацияси орка кукракнинг орка кисмини урта кукракнинг 
орка кисмига айланишига олиб келади. Агар bx ва pbx мутациялари битта 
индивидда учраса, орка кукрак урта кукракга айланади ва пашша иккита 
урта кукракка хамда иккита канотга эга булади.

Bithoraxoid мутацияси фенотипда pbx мутацияси пайдо булишига 
ухшайди, аммо бундай холатда биринчи корин сегменти орка кукрак каби 
ривожланади.

Thorax Abdomen 
Head (Т1-ТЗ) (А1-А8)

Drosophila 
embryo 
(10 hours)

lab pb Dfd Scr Antp Ubx AbdA AbdB

4-----------------------------------------У -------------------------------------'  -̂--------------------- V ----------------------<
Antennapedia cluster Bithorax cluster

9-расм. Г авда булимларини бошкарадиган генлар

Бундай пашшалар канотида кушимча деффект ва олтита канот урнида 
саккизта каноти булади.

Ultrabithorax мутацияси гомозигота холатида летал, бир неча яшаб 
колган индивидларда юкоридаги деффектлар борлиги аникланган. 
Contrabithorax мутациясида урта кукракнинг орка кисми орка кукракнинг 
орка кисмида ривожланади.

2. Генлар жойлашувининг колинеарлиги ва улар бошкарадиган 
белгилар. BX-C комплексида генларнинг холати улар назорат киладиган 
органлар кетма-кетлигига мос келади: олдинги кукрак (проторакс)-урта
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кукрак (мезоторакс)-орка кукрак (метаторакс)-олдкорин сегментлари-орка 
корин сегментлари.

3. Цис/транс-эффект. Бунинг маъноси шундан иборатки, бир 
индивидда иккита мутант геннинг таъсири уларнинг ота-она хромосомасида 
жойлашиш холатига боглик. Жумладан, мутант генлар хар хил 
хромосомаларда жойлашган булса, хар хил мутациялар пайдо килади.

4. П олярликнинг намоён булиши. Бунда аллел белгилар рецессив 
холатда хам намоён булади.

Гомеозис генлар функцияси механизми х,акидаги Э.Льюис 
гипотезаси ва унинг эволюция учун ах,амияти. Гомеозис генларнинг 
хусусиятлари феногенетика терминологиясида уз ифодасини топиши керак.
Э.Льюис томонидан бунга тушунтириш берилди. У куйидаги иккита 
гипотезадан келиб чикди:

1. Bithorax мутантлар серияси бактериялар оперонига ухшайди.
2. Ёввойи типдаги аллеллар мутантлари синтезлай олмайдиган, 

морфогенетик эффект берадиган модда хосил килади. Морфогенезнинг 
потенциал ингибиторлари синтезланишининг йуколиши шакл хосил 
булишининг пасайишига олиб келади. Агар геномда битта ёввойи типдаги 
аллел булса хам, бир неча мутант доза генлар эффекти булмайди.

3.Льюис тахминлари маълум эволюцион маънога эга. Хдкикатдан хам 
мутация кадимги купоёклиларнинг олти оёкли хашаротларга айланишига, 
айрим мутациялар эволюциянинг маълум боскичида турт канотлиларни икки 
канотлиларга айланишига олиб келган булиши мумкин. Онтогенез ва 
филогенез бирлиги ирсий материалнинг бирлигига асосланади. Баъзан 
канотлар тулик хосил булиши учун хужайралар етишмаслиги аникланган.

Гомеозис генларнинг молекуляр-генетик тахлили. Э.Льюис 
гипотезаси молекуляр генетика усуллари ёрдамида исботланди. 1981 йилда 
америкалак молекуляр биолог Д.Хогнесс рахбарлигида таркибида BX-C гени 
булган ДНКнинг 200 килобаз (1 килобаз 1000 жуфт нуклеотидга тенг) 
улчамдаги фрагменти ажратиб олинди. Рестриктаза ферменти ёрдамида бу 
ДНК хар хил булакларга ажратилди. Натижада:

-  хар хил мутантларда ДНКнинг структурасини ва BX-C гени кайси 
кисмда жойлашганлигини урганиш мумкин булди;

-  гибридизация ёрдамида политен хромосомаларда ДНК цитологик 
картасининг хар хил изоляцияланган кисмларида таркалишини урганиш 
мумкин булди;
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-  ДНКнинг клонлаштирилган фрагментини РНК билан 
гибридизацияси ёрдамида тукималарда комплементар транскриптининг 
таркалишини урганиш мумкин булди.

Булардан куйидаги мухим хулосалар келиб чикади:
1. Ubx сохаси ёки домени мураккаб локус булиб, бешта синф мутация 

билан характерланади: anterobithorax (abx), bx, Ubx, bxd, pbx. Бу локусларда 
икки типдаги транскрипцион бирлик борлиги аникланди: Ubx ичида bxd, pbx 
мутациялари бор. BX-C мутацияларининг купчилиги харакатчан генетик 
элементлар (ХГЭ)нинг кушилиши ёки тушиб колиши билан боглик. 
ХГЭнинг BX-Cни маълум бир жойида тушиб колиши комплекснинг бошка 
жойида кушилишига олиб келади.

2. ДНКнинг Ubx мавжуд булган 70 килобаз участкаси тахлил 
килинганда, унинг экзон-интронли тузилишга эга эканлиги аникланди. 
Куплаб интронлар бир неча килобаз булиб, энг каттаси 20 килобаз булади. 
Бирламчи транскрипт катта булиб, кейин у кичиклашиб, уч булакка: 3,7; 4,3; 
4,7 улчамдаги килобазларга булинади.

3. BX-C биринчи транскриптининг пайдо булиш вакти уругланишдан 
2-4 соат утгандан кейин ёки бластодерма боскичида содир булади. Демак, 
морфогенез генлари шакл хосил булиш жараёнлари бошланишидан анча 
олдин фаолият курсата бошлайди.

4. Э.Льюис тахмин килганидек, гомеозис генлар хамма жойда фаолият 
курсатади. Уларнинг транскрипти туфайли хосил булган “йулбарс расм” 
жуда эрта, сегментация белгилари пайдо булгунча хосил булади.

5. Гомеозис генлар экспрессияси тукималарга махсус таъсир этиш 
хусусиятига эга. Ubx гени эктодерма ва ундан хосил буладиган органларни 
транскрипция килади. Органлар ва тукималарда баъзи изоферментларни 
сегментлар буйича таркалиши сегментация генлари, жумладан, гомеозис 
генлар функцияси билан боглик.

6. Ген инженерияси усули ёрдамида гомеозис генлар 
махсулотларининг таркалиши аникланди. Хужайра ядросида жойлашган бу 
моддаларнинг сон ва сифат жихатдан таркалишини шу комплексда 
жойлашган генлар бошкаради.

Гомеобокс ва гомеодомен. Гомеозис генларнинг 3-экзонида 180 жуфт 
нуклеотиддан иборат булган ДНКнинг кисми топилди. В.Геринг бу киска 
кетма-кетликни гомеобокс деб атади. Шу кетма-кетликка мос келадиган, 60 
та аминокислотадан иборат булган, аргинин ва лизин билан бойитилган 
тузилма гомеодомен дейилади. Гомеодоменлар транскрипция регулятор 
оксилининг таркибий кисми булиб, транскрипциянинг фаоллаштирувчи
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омиллари каторига киради. Улар “Спирал-бурилиш-спирал (helix-turn-helix, 
HTH)” типида тузилган булиб, биринчи марта прокариотларнинг богловчи 
ДНКсида топилган ва эукариотларда хам шу вазифани бажаради. 
Гомеодоменларнинг аминокислоталар кетма-кетлиги учта альфа-спиралдан 
иборат булиб, уларнинг биринчи ва иккинчилари антипараллел, учинчиси 
уларга деярли тугри бурчак булиб жойлашган. Г омеодоменнинг иккинчи ва 
учинчи спирали HTH таркибига киради, учинчи спирали танийдиган спирал 
булиб, ДНК молекуласи билан алока урнатади ва унинг катта чукурчасига 
жойлашади. Г омеодоменнинг аминокислота колдигининг N-терминал охири 
ДНКнинг кичик чукурчасига жойлашади. Гомеодоменнинг охирги спирали 
Antennapedia-ягона структура холида шаклланган булади. В.Геринг 
дрозофиланинг гомеодоменларини 6 та синфга булди: labial, proboscipedia, 
Deformed, Sexsombreduced, Antennapedia (Antp, Ubx, abd-B), Abd-B. Дисперс 
гомеодоменлар 16 та синфга булинади. Гомеобоксли генлар 
транскрипциянинг бошкариш функциясини хисобга олганда, барча тирик 
организмларда учраши аникланган. Гомеобоксли генлар сут эмизувчиларда 
хам учрайди ва уларни HOX-генлар дейилади. Сут эмизувчиларда 38 та 
HOX-генлар учраши аникланган булиб, улар 4 та кластерга бирлаштирилган. 
Хар бир кластерда 13 та ухшаш позициялар бор.

Сут эмизувчилар ривожланишида гомеобокс генларнинг 
ах,амияти. Сут эмизувчилар эмбриогенезида Hox-генларнинг ахамияти 
нималардан иборат? Олдинрок маълум геннинг экспрессиясини пасайтириш 
учун эмбрион материалини ген махсулотига карши антитела билан ишлов 
берилар эди. Хозир кенг таркалган нокаут (knoсkout) усулидан, яъни нормал 
аллелни мутант билан алмаштириш усулидан фойдаланилади. Бу жуда 
мураккаб, куп вакт талаб киладиган, аммо жуда аник ва эффектли усул 
хисобланади.

Биринчи боскичда кушимча чатиштириладиган маркерли ген 
трансформацияланадиган плазмидага шундай кучириб утказиладики, унинг 
экспрессияси ген-улжага вектор буйича тугри жойлашиши керак. Масалан, 
плазмиданинг шахсий промотори булмаган ДНК фрагментида жойлашган 
неомицинга чидамли маркер генини хромосома ДНКсининг бошка 
промотори назоратида экспрессиялайди. Бунинг учун экзоген ДНК 
инсерцияси ген-улжа зонасига утиши керак. Тахминий интеграция туфайли 
маркерли ген экспрессияланмайди. Эмбрионнинг неомицинга чидамли ук 
органи хужайраларини танлаш клонлар частотасининг ошишига олиб келади 
ва экзоген хамда геном ДНК рекомбинацияси содир булади. Керакли 
колониялар изоляцияланади, кейин ундан ДНК ажратилади ва ДНКнинг
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керакли кетма-кетлиги мавжудлиги текшириб курилади хамда трансформа- 
цияланаётган эмбрионнинг бластоцистасини ук орган хужайраларига 
инъекцияланади. Кейин бластоциста она бачадонига жойлаб куйилади. 
Тугилган сичконлар генетик усул ёрдамида “нокаут килинган” хайвон 
линияларини олишда фойдаланилади. Эктопик генларнинг экспрессиясини 
олиш учун трансген хайвонлардан фойдаланилади. Бунда урганилаётган ген 
промотор таъсири остида бошка хайвон геномига киритилади. Промотор 
янги хужайрада бу генни ишлашга мажбур килади.

Колинеарлик принципи ва гомеобоксли генлар. Умурткалиларда ва 
дрозофилада колинеарлик принципи, яъни HOM-C комплексидаги генлар 
уртасидаги корреляция ва гавда уки буйлаб уларни жойлашиш зонасини 
билдиради. Жумладан, сут эмизувчиларда HOX генларнинг эмбрионнинг 
бошидан охиригача фаоллиги бу генларнинг кластердаги кетма-кетлигига 
тугри келади. Колинеарлик принципи морфогенетик жараёнларнинг охирги 
боскичларида хам сакланиб колади. Жумладан, бу принцип кушлар ва 
сичконлар эмбрион ривожланиши даврида D кластердаги HOX генлар 
экспрессияси оркали тасдикланади (10-расм).

10-расм. Гавда сегментациясини бошкарадиган генлар
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Гомеозис генлар ва морфогенетик жараёнлар. Гомеозис генлар 
морфогенетик жараёнларни тугридан тугри бошкаргани учун уларга эътибор 
ошмокда. Дрозофилада уларнинг эффекти яккол билинади. Дрозофиланинг 
ривожланишидаги узига хос хусусияти шундаки, унинг ривожланишида 
иккита мустакил -  личинкалик ва имагинал дастур амалга ошади. Личинка 
ва имаго тукимасини хосил киладиган хужайралар популяцияси эмбрион 
ривожланишининг дастлабки даврида, яъни бластодерма даврида бир- 
биридан ажралади. Эмбрион ривожланиши даврида имагинал тукимани 
хосил киладиган хужайралар дастлаб имагинал дискни хосил килади. 
Имагинал диск дастлаб 10-40 та хужайрадан иборат буладиган 
гиподерманинг катламланиши туфайли хосил булади. Кейин у куйидаги 
узгаришларга учрайди:

-  хужайралар купайиб, уларнинг сони бир неча мингга етади;
-  хужайраларнинг митоз булиниши даврида симметрик ёки 

асимметрик хужайралар хосил булиши мумкин;
-  хужайралар фаол харакатланиб, пассив аралашади;
-  хужайралар шакли ва катталигининг локал фаркланиши кузатилади;
-  айрим органларнинг баъзи хужайралари улади (апоптоз).
Имагинал диск ривожланиши даврида хар хил хужайраларнинг узаро

алокасини урганиш учун соматик крассинговер ёрдамида генетик маркерлаш 
усулидан фойдаланилади. Аникланишича, морфогенез компартмент хосил 
булишидан иборат. Компартментнинг маъноси шундан иборатки, 
хужайралар клонининг маълум кисми бирлашиб поликлон хосил килади. 
Бир канча поликлонлар пайдо булиб, улар морфогенетик зонани хосил 
килади. Бу зоналар бир-биридан аник чегара билан ажралиб туради ва 
компартмент термини билан номланади. Ф.Крик ва П.Лоуренс фикрича, 
гомеозис генлар компартмент хосил булишига жавобгар булиб, улар

v_* v_* CL  Т-1 с »  охужайравий ривожланиш йулини танлайди . Бу йул орка ёки олдинги кисм, 
дорсал ёки вентрал, кукрак ёки канот хужайралари хосил булиши оркали 
бориши мумкин. Гомеозис генлар хакидаги назариядан маълум булишича, 
махсус регулятор генлар мавжуд булиб, улар фаоллашиб, структуравий 
генлар каскадини ишга туширади. Бу генлар хар хил орган ва тукиманинг 
дифференциаллашишини таъминлайди.

Гомеозис генлар фаолиятини назорат киладиган генлар. Гомеозис 
генлар фаоллигини назорат киладиган икки гурух генлар борлиги 
аникланган: Polycomb (PC), trx.

PC группа. Polycomb (PC) локусидаги мутациялар фенотипда намоён 
булади. Эмбрион ривожланишининг дастлабки даврида Pc гени буйича
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мутант гомеозис генларнинг экспрессияси ёввойи типлардан фарк килмайди. 
Эмбрион ривожланишининг кейинги даврларида мутант линияларда 
гомеозис генлар транскрипцияси нормал холатда репрессияга учрайдиган 
учта жойда давом этади. Аникланишича, Pc генлар оиласининг оксилли 
махсулотлари маълум бир гомеозис генлар экспрессиясини 
стабиллаштиради ва куллаб кувватлайди хамда уни бутун ривожланиши 
давомида стабил ирсий холатга утказади. Pc генлар гурухининг 30 га якин 
турлари маълум булиб, уларнинг оксилли махсулотлари хар хил, хар 
бирининг оксил-оксил алокаларини урнатадиган доменлари бор. Pc оксили 
номи билан номланган Polycomb оксиллар оиласининг хаммаси асосий 
структуравий гетерохроматин-HPI оксили компонентига гомолог 
хисобланади. Бундай гомология хромодоменнинг 37 та аминокислотаси 
билан чегараланади. Аникланишича, Pc оксили факат эухроматин 
чегаралари билан бирикади. Pc генининг C-учининг олиб ташланиши оксил 
махсулотини хроматин билан бирикишига таъсир этмайди.

Тахминларга кура, Pc гурухи генларининг оксиллари гомеозис 
генларни репрессор структурага ухшаш гетерохроматин хосил килиш йули 
билан репрессия килади. Шунинг учун улар катта майдонларга таркалади. 
Жумладан, гомеозис комплексидаги bithorax (BX-C) репрессияланса, Pc 
оксили ДНКнинг катта кисмини ёпади. Pc группа оксилларидан Posteriorsex 
combs (Psc) яхши урганилган. Уларни политен хромосомалар билан 
богланадиган куплаб сайтлари бор. Pc оксили каби Psc хам гетеорхроматин 
билан богланмаган. Улар ягона комплексда бир-бири билан богланган 
булади. Psc оксили 1603 та аминокислота колдигидан иборат булиб, 
таркибида RING, “рух бармоклари” домени-С3НС4 булади. Аммо Psc билан 
ДНК-богловчи домен хозирча топилмаган. Pscда оксил-оксил богловчи 
алокасига RING домени жавоб беради. Сут эмизувчиларда Psc гомологи 
топилган булиб, уларда протоонкоген булади. ДНК билан богланган оксил 
комплексда 1589 та аминокислота колдигидан ва битта “рух бармоклари” 
дан иборат булган яна битта Ph оксили булади. Политен хромосомаларда Pc 
группа оксилларнинг бошкалари-Scm-Sex combonmidleg хам худди шундай 
жойлашган. Унда хам “рух бармоклари” ва 877 та аминокислота колдиги 
булади. Шунингдек, SPM домени буйича хам гомология аникланган булиб, у 
гетеродимер хосил килиб, Scm ва Ph оксиллари билан бевосита алокаларини 
урнатишга жавобгардир. Иккита хар хил Pc генларининг етишмаслиги 
купчилик холларда летал эффектга олиб келади. Сутэмизувчиларда топилган 
Pc группа генининг гомологи консерватив хусусиятга эгалиги хам 
аникланган.
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trx  группа. Pc группа оксилга антогонистик булган гомеозис генлар 
хам борлиги аникланган. Бу группа генлар ва оксилларга trithorax (trx) 
киради, улар транскрипцияни фаоллаштиради. трх генлар мутацияси 
гомеозисли трансформация пайдо булишини такрорлайди, натижада 
транскрипция жараёни фаоллашади. trx оксиллар оиласи хроматин 
комплекси билан алока урнатади. trx оксилининг узи 3358 ва 3726 
аминокислота узунлигидаги изоформадан иборат булиб, улар N-охирги 
кисми билан фарк килади. Унинг таркибида ДНК-алока урнатувчи домен 
(DBD), шунингдек оксил-оксил алока урнатувчи хосил булишида иштирок 
этувчи куйидаги доменлар: С3НС4 “рух бармоклари” домени, SET 
консерватив домени, одам ва сичконларнинг таркибида протоонкоген 
махсулоти булган гомологик доменлар булади. Бу доменлар ДНК-оксил 
билан алока урнатувчи ва транскрипцияни фаоллаштирувчи оксиллар 
доменида учрайди. trx группа оксилларини политен хромосомада 
жойлашиши Pc группа оксилларини жойлашишига ухшайди. trx группасига 
яна куйидаги оксиллар киради: brahma-узунлиги 1638 аминокислотага тенг, 
GAGA-омил, антирепрессор, иккита “рух бармоклари” ва лизинли домен 
билан транскрипцияни фаоллаштирувчи, оксил-оксил алока урнатувчи учун 
зарур булган ashl-оксил. trx группа оксиллар комплекси шундай хроматин 
структурасини тузадики, улар гомеозис генларнинг фаоллашувига ёрдам 
беради. ДНКнинг шундай кисмлари аникландики, унда гомеозис генларнинг 
регулятор зонасида репрессор комплекслар -  Sex combsreduced, 
Antennapedia, Proboscipedia, Abdominal-A, Abdominal-B, Ultrabithorax, 
шунингдек, Pc группа оксиллар генлари йигилади. ДНКнинг бундай 
участкаси PRE (Polycomb Responsible Element) деб номланади. Бу регулятор 
элементларда Pc группа генларининг оксилли махсулотлари комплекси 
хосил булади. PRE узига келадиган пассив хужайра булиниши ва организм 
ривожланиши жараёнида энхансерларни куллаб кувватлайди. PRE баъзи 
элементларида GAGA-омил, яъни trl генининг махсулотлари билан боглик 
сайтлар булади. Бу оксил хроматин шаклининг очилишини ва ДНКга йул 
очилишига ёрдам беради. trx махсулотларига таъсир этиш учун ДНКда Pc 
группа оксилларидагидек кетма-кетлик булиши зарур. Демак, хар иккала 
группа оксиллари бир хил оксил ёки алока учун курашади. Натижада 
альтернатив комплекс хосил булиб, у транскрипцияни фаоллаштириши ёки 
репрессиялаши мумкин.

“ Шох генлар” ва “ишчи генлар”. Генларни ва организмни ташкил 
этадиган органларнинг вазифалари, ишлаш принциплари давлатларни 
бошкарув принципларига ухшайди, яъни бир гурух генлар иш бажарса, бир
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гурух генлар шу генларнинг фаолиятини бошкариб туради, яъни демократик 
централизм принципига ухшайди.

Дифференциал транскрипция куплаб регулятор генларнинг 
махсулотларини узаро алокаси туфайли амалга оширади. Шунингдек, 
хужайралар дифференциаллашуви дастурини ишга туширадиган генлар 
каскадини бошкарадиган “суперрегулятор” генлар мавжудлиги башорат 
килинди. Бундай “бошкарувчи суперрегулятор” генларни швециялик 
цитолог Я.Э.Эдстрем (1960) “M aster Genes” (“шох генлар”), иш бажарувчи 
генларни “ Slaves-Genes” (“ишчи генлар”) деб аташни таклиф килди.

Швейцариялик генетик В.Геринг (1995) бу таклифни кизикарли 
тажриба утказиш оркали текшириб курди. Г ен инженерияси 
конструкциясига микроинъекция килиш оркали трансген дрозофиланинг 
икки типини олди. Дрозофиланинг биринчи трансген типини геномига 
GAL4- деб аталувчи система киритилди. У хар хил махсус тукима 
энхансерларига кириб дрозофила гавдасининг хар хил кисмларини 
фаоллаштиради. GAL4- транскрипцияни ачиткили фаоллаштирувчиси 
булиб, дрозофиланинг геномига кириб худди шундай эффект бериши 
мумкин. Аммо бу эффект атрофидаги таркибида бешта GAL4- богловчи 
сайти булган UAS (upstream activating sequyence) кетма-кетлиги жойлашган 
генларга таркалади. Бу кетма-кетлик дрозофиланинг иккинчи трансген типи 
геномига киритилди. В.Геринг бу икки тип линияларини бир-бирига 
чатиштирди ва UAS кетма-кетликка eyeless(ey) генини бириктирди. Бу 
геннинг мутацияси пашшани кузсиз пайдо булишига олиб келади.

Бундай тажрибалар натижасида ey гени UAS кетма-кетлик оркали 
эктопик жойда фаоллашади. Бу хар хил линияларда, жумладан канот, 
антенна, оёк ва бошка сохаларда фаолият курсатаётган GAL4 хар хил 
энхансерлар назорати остида булиши билан боглик. Натижада В.Геринг 
олган пашшаларнинг кузи одатдагидан бошка органларда -  канотида, 
антеннасида, оёкларида ва бошка органларида пайдо булган. Худди шундай 
эффект дрозофилада ey гени урнига сичконларнинг eyeless генига гомолог 
булган гомеобоксли Small eye (Sme, Pax-6) генидан фойдаланилганда хам 
олинади! Америкалик эмбриологлар исботлашича, шундай эффект 
умурткали хайвонларда хам олинган. Маълум булишича, Pax6 генининг 
эктопик экспрессияси одатий булмаган жойда ривожланаётган куз хрусталик 
толаларининг, ганглиоз хужайраларининг, мюллер хужайраларининг, 
фоторецепторларининг ва бошка эндоген куз учун хос булган 
структураларининг хосил булишига ёрдам беради. Pax6 гени куплаб 
транскрипцион фаол генларни эндоген куз ривожланиши даврида эктопик
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экспрессияга олиб келади. Эктопик ва эндоген куз хосил булиши Pax6 
генининг доминант-салбий шаклининг супрессиясига олиб келади. Шундай 
килиб, Pax6 гени дрозофилада ва бошка хашаротларда хамда умурткали 
хайвонларда куз хосил булишини назорат килишда мухим ахамиятга эга.
В.Геринг тажрибаларидан куйидаги хулосаларни килиш мумкин:

1. Тирик организмларда хакикатдан хам “шох генлар”, “ишчи генлар”
бор.

2. Маълум орган хосил булиши билан тугайдиган мураккаб 
морфогенетик жараёнлар морфогенез жараёни учун жавобгар булган битта 
асосий “олий (шох)” ген оркали бошкарилади. Бунда бу ген шакл хосил 
булишига “рухсат” бериши ёки бермаслиги мумкин.

3. Морфогенетик жараёнлар молекуляр-генетик ходисаларга 
асосланади. Унинг шакллари “олий (шох)” ген томонидан рухсат 
бериладиган махсус тукима ва органларда содир буладиган синтез 
жараёнларига боглик булади. ДНКнинг 2-3% и маъноли шох ва ишчи 
генлардан, колган кисми маъносиз “чикинди”дан иборат. Аникланишича, 
бу “чикиндилар” маъноли генларнинг фаолият курсатишига ёрдам беради ва 
шу жихатдан мухим ахамиятга эга.

4. Маълум молекуляр-морфогенетик система юксак даражада 
консерватив ва бошка таксономик бирликлар билан юксак даражада 
молекуляр-генетик жихатдан гомологлигини таъминлайди.

5. Аристотелдан бошлаб давом этиб келаётган шакл хосил булиш 
жараёнини ривожланаётган организмдан ташкарида ётган кандайдир куч 
бошкаради деган гоядан воз кечиш керак. Демак, индивидуал ривожланишни 
иккита куч бошкаради: генетик, яъни молекула даражасида бошкарилади; 
организмнинг шакл хосил булиши механик (купинча органларнинг узаро 
таъсири, индукция) йул билан бошкарилади.

Хакикатдан Т.Морганнинг организмларнинг шакл хосил булиши 
генлар ва уларнинг махсулотлари оркали бошкарилиши хакидаги гояси 
тугри экан. Уларнинг узаро алокаси туфайли молекулалар ва организмнинг 
ихтисослашуви пайдо булади. Демак, шакл хосил булиши ички жараёнлар 
билан боглик булиб, хеч кандай номаълум ташки куч билан боглик эмас. 
Бунда асосий вазифани гомеозис генлар бажаради.

Морфогенетик майдон феномени хакикатдан хам мавжуд, аммо бундай 
майдон дейилганда, хужайралараро таъсирга тенг булган, хужайраларни 
ривожланиш йуналишини шакл хосил булиш йуналишига бура оладиган 
майдон тушунилади.
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1.5.Эмбрионал индукция ва уни назорат киладиган генлар
Эмбрионал индукция нима? Эмбрионал индукция дейилганда, 

эмбрионнинг шакл хосил киладиган кисмларининг узаро таъсири 
тушунилади. Ривожланиш жараёнида организмнинг бундай детерминацияси 
дифференциация оркали амалга ошади. Бирламчи эмбрионал индукция 
гаструляция жараёнида хордомезодерма ва презумптив нейроэктодерманинг 
узаро таъсири туфайли содир булади. Бу бирламчи органогенез-нерв 
найининг хосил булишига олиб келади. Натижада морфогенетик жараёнлар 
бошланади. Бу жараёнлар туфайли хосил буладиган структураларга боглик 
холда бирламчи эмбрионал индукциянинг куйидаги вариантлари 
фаркланади:

Архенцефалик -  бунинг натижасида олдинги мия, оёк, куз, гавхар 
хосил булади;

Дейтеренцефалик -  урта мия, орка мия, эшитиш халтачаси хосил 
булади;

Мезодермал-энтодермал -  учта варианти бор:
1. Орка-каудал-орка мия, дум хордаси сомитлари;
2. Тана-мезодермал-тана хордаси, сомитлар, буйрак каналлари, 

мезотелий, кон деполари;
3. Энтодермал-томок, овкат хазм килиш органлари, ичаклар.
Бирламчи эмбрионал индукция ходисасини ХХ асрнинг 20-йилларида

немис олими Г.Шпеман аниклаган. Унинг фикрича, бутун индивидуал 
ривожланиш жараёни эмбрионал индукция занжиридан иборат булиб, кетма- 
кет шакл хосил булиши, органлар ва уларнинг системаларини 
дифференциаллашиши хамда ривожланаётган организмнинг ташки 
куриниши шаклланишидан иборат.

Г.Шпеман тритон эмбриони бластопор лабининг бир эмбриондан 
бошкасини корин кисмига кучириб утказиб, кизикарли маълумотлар олди, 
яъни кучириб утказилган эмбрионнинг корин кисмида кейинчалик нерв найи 
хосил буладиган нерв пластинкаси хосил булган. Унинг хар иккала ёнида 
эшитиш халтачаси, сомитлар ва иккинчи ук орган пайдо булган. Бу 
тажрибалар ривожланиш биологиясида марказий уринни эгаллайдиган 
эмбрионал индукция назариясига асос булди. ХХ асрнинг 50-60-йилларида 
голландиялик эмбриолог П.Ньюкооп эмбрионал ривожланиш даврида 
хордомезодермал хужайраларни энтодерма ёрдамида стимуллаш оркали 
узгартириб, дастлабки индукцион ходисанинг хосил булишини аниклади. Бу 
ходиса хакикий бирламчи эмбрионал индукция хисобланади.
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Индуктор ва компетент тукима нима? Хар бир эмбрионал индукция 
учта омил: индуктор, компетент тукима, индуктор ва компетент тукиманинг 
узаро таъсири билан характерланади.

Индуктор. Индуктор (организатор хам деб номланади) -  компетент 
тукимага кузгатувчи сифатида таъсир этувчи омилдир. Индуктор 
куйидагилар билан характерланади: индукцияловчи агентнинг хосил 
булиши, индукция даражасига етиши, индукция етилишининг автономлиги.

Индукцияловчи агентнинг хосил булиши. Эмбрионал индукция 
эффекти индукцияловчи агентга боглик. Х.Тидеман, С.Тойвонен, Т.Ямада 
лабораторияларида олиб борилган тадкикотлардан маълум булишича, 
индукцияловчи агент паст молекулали оксил булиб, уларни 
индукцияланувчи тукима ишлаб чикаради ва компетент тукима уни кабул 
килиб, шакл хосил булиш эффектини хосил килади. Иккита -  нейрал ва 
мезодермал индукцияловчи агент борлиги тахмин килинмокда. Бу 
эмбрионал индукциянинг икки градиентли гипотезаси деб аталади. 
Индукцияловчи агент оогенез даврида хосил булади ва ривожланаётган 
тухумнинг барча кисмига нотекис таркалади. Х.Тидеман аниклашича, 
индуктор оксил билан пассив богланган булиб, индукторнинг фаоллашиши 
бу богликликдан ажралишига боглик.

Шундай килиб, компетент тукимага индуктор молекуласининг 
келиши, ингибиторнинг четлаштирилиши ва индукторнинг оксилдан озод 
булишини билдирувчи сигнал хисобланади. Ингибиторларнинг очилиши 
Ж.Гольфретер томонидан молекула даражасида индуктор таъсир этмасдан 
дифференциалланишга олиб келадиган “уз-узидан нейрализация” 
ходисасининг аникланишига ёрдам берди. Эмбрионнинг гаструляция 
даврида эктодерманинг дифференциалланиши эктодерма учун захарли 
булган индукцияловчи агентлар-мочевина, тиоцианат ва турли хил 
кислоталар таъсир эттирмасдан содир булади. Эктодермал эксплантат 
дифференциалланиши мухит таркибини узгартириши мумкин. Бундай 
хужайрага лизис чегарасигача олиб борадиган таъсирот туфайли индуктор- 
ингибитор алокаси бузилади. Хужайра мембранасига ёпишган индуктор- 
ингибитор бу структурадан озод булиб, хужайра уз-узининг 
дифференциалланишига олиб келадиган генлар экспрессиясини “ташкил 
этади”.

Индукция х,осил булиши. Бунинг маъноси регионализация -  кетма- 
кет индукцияланувчи тукиманинг хар бир кисми маълум индукцияловчи 
модда билан индукцияланиши керак. Эмбриогенез жараёнида тукима 
индуктор таъсирида бирданига индукцияланмайди. Ривожланишнинг
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дастлабки боскичида пигментли хужайралар хосил булишига олиб келадиган 
индукциялар пайдо булади, дастлаб урта мия, охирида мезодермал 
структуралар индукцияланади. Индукцияланувчи хордомезодерма аста 
секин хар хил зоналарга булиниб кетади.

Индуктор етилишининг автономлиги. Индуктор етилиши жараёни 
уни ураб турган тукимага богликми ёки автономми? Эксплантация усули 
ёрдамида амфибия эмбриони ривожланишининг дастлабки даврида бир 
кисми киркиб олиниб, физиологик эритмада устирилди. Маълум вактдан 
кейин эксплантантнинг ва ривожланаётган эмбрионнинг индукцияланиш 
эффекти сэндвич усули ёрдамида солиштирилди, яъни презумптив 
нейроэктодерма изоляцияланиб, унга бир булак индуктор бириктирилди. 
Натижада сэндвич ёки “пельмен”га ухшаш холат пайдо булди. Бу “пельмен” 
физиологик эритмага куйилиб, бир неча кундан кейин кандай структура 
компетент тукимада индукция хосил килишини гистологик тахлил килинди. 
Аникланишича, тукима булаги эмбрионда ва эритмада булганда тукиманинг 
индукцияловчи моддалари таъсирида бир хил узгариши мумкин. Демак, 
индукторнинг етилиши автоном холда, уни ураб турган тукималарга боглик 
булмаган холатда хосил булади. Етилиш даврида тукиманинг 
индукцияловчи моддалари аник бир йуналишда, маълум конуният асосида 
узгаради.

Компетент тукима. Бу тукиманинг шундай бошлангичи 
хисобланадики, унга индуктор таъсир этиб, тукимада шакл хосил булиш 
жараёнига олиб келади ва жавоб беради. Компетент тукиманинг учта 
хусусияти бор: компетенция, етилишининг автономлиги, минимал массага 
эффекти (таъсири).

Компетенция. Бу таъсиротни кабул килувчи системанинг физиологик 
холати булиб, бундай холатда тукима индуктор таъсирини кабул килиш ва 
сезиш хусусиятига эга булади. Агар индуктор (таъсирот) компетентга 
(таъсирланувчига) мос келмаса, индукция хосил булмайди. Таъсирни кабул 
килувчи системанинг хужайралари индуктор сигналларини кабул килгунча 
маълум ривожланиш боскичларини босиб утиши керак. Хозирча 
компетенциянинг молекуляр-генетик асослари номаълум, аммо тахминларга 
кура, индуктор молекулаларини “танийдиган” рецепторлар хосил булиши ва 
уларни хужайра ичига транспорт килиниши билан боглик, деб 
хисобланмокда, яъни индукцияловчи омил тукимага мос келади.

Шундай килиб, таъсиротни кабул килувчи система индуктор каби 
индукция хосил булиши учун етилиши керак. Бу етилиш компетенция 
узгариши даражасида амалга ошади.
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Етилиш нинг автономлиги. Эксплантация ва сэндвич усуллари 
ёрдамида компетент тукимани устириш оркали индукторнинг етилиш 
автономлиги урганилган. Компетент тукимада тажрибанинг хар хил даврида 
хосил булган хар хил морфологик узгаришлар таккосланиб урганилди. 
Аникланишича, эмбрион ва эксплантатда вактинча хосил булган узгаришлар 
бир хил экан. Демак, индуктор каби компетент тукиманинг етилиши хам 
автоном, катъий йуналтирилган, маълум конуният асосида ва атрофидаги 
тукималарга боглик булмаган холатда амалга ошади.

Компетент тукиманинг етилишида хужайра ва тукима даражаси мухим 
урин эгаллайди. Аникланишича, презумптив нейроэктодерма гетероген ва 
иккита хужайра популяциясидан тузилган. Электрон микроскоп ёрдамида 
тритон нейроэктодермасида зич ва ялтирок хужайралар борлиги аникланди. 
Агар эксплантатнинг презумптив эктодермасига мезодерма хосил килувчи 
индуктор билан таъсир этилса, зич хужайралар дегенерацияга учрайди, 
ялтирок хужайралардан эса мезодермадан хосил буладиган органлар хосил 
була бошлайди. Электрофорез ёрдамида диссоцияланган презумптив 
эктодерма хужайраларини компетентлиги урганилганда, икки гурух 
хужайралар хосил булиши аникланди:

1 .Нейрализация хосил килувчи, индуктор таъсирини кабул килувчи ва 
мезодермани хосил килувчи индуктор билан ишлов берилганда нобуд 
буладиган гурух;

2.Индукторга тескари реакция берадиган гурух.
Кейинчалик диссоцияланган презумптив эктодерма хужайраларининг 

компетенцияси узгариши индукторнинг бузувчи таъсирига сезувчанлиги 
узгариши билан корреляцияланади. Умуман, морфогенетик жараёнлар 
куплаб хужайраларни нобуд булиши билан боради. Бу онтогенез жараёнида 
хужайралар популяциясини боскичма-боскич алмашинишига олиб келади. 
Ривожланишнинг дастлабки давридан бошлаб хар хил тукималарда 
хужайралар улими кузатилади.

М инимал масса эффекти. Компетент тукима индуктор таъсирини 
кабул килиши ёки сезиши учун хужайраларнинг минимал сони ёки 
“хужайраларнинг минимал массасининг пороги” булиши кераклигини 
биринчи марта К.Гробстайн жужаларда аниклаган. Аммо буни Г.В.Лопашов 
амфибияларда утказган тажрибаларида исботлаган. У гаструляциянинг 
бошлангич даврида презумптив бош мия мезодермасидан ажратиб олинган 
2-10 та фрагментларни бир-бирига бириктириб тикилган. Эксплантатнинг 
бир фрагментидан кундаланг-таргил толали мускул ривожланади, лекин 
хордаси ёки бошка бирорта тукима компоненти ривожланмайди. Аммо 2-4
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та шундай фрагментларни биргаликда устирилса, зич масса хосил булиб, 
хорда ривожланади. 4-5 та фрагментларни биргаликда устирилса, хорда, 
мускул ва эпидермис ривожланади. 6-10 та фрагментларни бигаликда 
устирилса, эксплантатнинг кейинги кисмида бош мия структураси хосил 
булади. Буларнинг умумий йигиндиси куйидагича булади:

1 та фрагмент -  мускул;
2-4 та фрагмент -  мускул+хорда;
4-5 та фрагмент -  мускул+хорда+эпидермис;
6-10 та фрагмент -  мускул+хорда+эпидермис+марказий нерв 

системаси.
Г.В.Лопашовнинг тахмин килишича, гаструляциянинг дастлабки 

боскичида булажак мезодерма зонаси четларидан эктодермагача узгаради. 
Эктодерма ва мезодерманинг органлар хосил буладиган зоналари уртасида 
маълум фарк булиб, презумптив мезодермал тукима умумий сонининг 
ортиши бош мия тукималари нейрализациясига олиб келади. Минимал масса 
эффекти хужайра ёки тукима молекулаларини индукторни сеза оладиган 
минимал сонининг бир жойга тупланиши хисобланади.

Индуктор ва компетент тукиманинг узаро алокаси. Бу узаро алока 
учта параметр билан характерланади: индукция хосил килувчи агентнинг 
компетент тукима ичига кириши, узаро алоканинг масофавий конунияти, 
узаро алоканинг вактинчалик конунияти (11-расм).

11-расм. Структуравий генларнинг иш лаш и
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Индукция х,осил килувчи агентнинг компетент тукима ичига 
кириши. Индукция хосил булиши учун индукция хосил килувчи агент 
молекулалари компетент тукима ичига кириши ёки улар бир-бирига тегиб 
туриши шартми? Ж.Браше, К.Гробстайн, Л.Саксен ва бошкаларнинг 
тажрибаларида исботланишича, хужайра мембранаси ёрдамида индуктор ва 
компетент тукиманинг бир-биридан ажратилиб, уларнинг алокасини ва 
индукторни компетент тукиманинг ичига киришига йул куйилмаса хам 
индукция хосил булади. Агар индукция хосил килувчи тукимани маълум 
вакт физиологик эритмага солиб, кейин уни олиб эритмага компетент 
тукимани солинса, шу орган хосил килиши зарур булган индукция хосил 
булади. Демак, индукция хосил булиши учун индуктор ва компетент 
тукиманинг алокаси шарт эмас, балки индукция хосил килувчи агент 
компетент тукиманинг ичига кириши керак. Буни ХХ асрнинг 60-йилларида 
финлядиялик эмбриолог С.Тойвонен ва унинг шогирдлари аникладилар. 
Улар индукторга карши антисивроткани флуоресцеин изотиоцианатга 
шундай жойлаштирдики, улар ультрабинафша ранг берди. Кейин тритон 
эктодермасининг компетент ва индуктор тукимасидан сэндвич тайёрлаб, 1,
3, 6 ва 12 соат давомида устирдилар. Бу вактлар утиши даврида, биринчидан, 
морфогенез, иккинчидан, нишонланган антисивротка ёрдамида сэндвичда 
индукторнинг таркалиши урганилди. Аникланишича, 3 соат давомида 
индуктор эктодермага кирмайди ва морфогенетик жараёнлар содир 
булмайди, 3 соатдан кейин индукция агенти эктодермага кира бошлайди ва 
морфогенезнинг дастлабки белгилари хосил була бошлайди. 6 соатдан кейин 
эктодерманинг барча кисми индукция агенти билан тулади ва морфогенез 
тезлик билан содир булади.

Индуктор ва компетент тукималар узаро алокасининг 
вактинчалик конуниятлари. Бу конуниятлар маълум вакт давомида 
индуктор (организатор) ва компетент тукиманинг алокаси туфайли ижобий 
индукция хосил килиш учун пайдо булади. Улар сэндвичлардан 
фойдаланилган холда урганилди, улардан хохлаган вактда индукторни 
чикариб ташлаш мумкин. Аникланишича, минимал индукция хосил килиш 
учун индуктор ва компетент тукиманинг алокаси вакти хар хил хайвонларда 
турлича булади. Жумладан, аксолотлнинг эктодермасида архенцефалик 
индукция хосил килиш учун индуктор ва компетент тукиманинг 5 минутлик 
алокаси етарли булса, тритонда бу вакт 4 соатга тенг. Аксолотлнинг 
эмбрионал ривожланиши даврида елка-каудал ва тана-мезодермал 
структуралар хосил булиши учун индуктор ва компетент тукиманинг 10
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соатлик, тритонда эса ундан хам купрок вакт давомидаги алокаси керак 
булади.

Г.Эйял-Гилади аниклашича, индуктор ва компетент тукималар 
алокасининг вактга богликдиги индукция эффектини узгартириши мумкин. 
Демак, индукция хосил булишида асосий омил -  индуктор ва компетент 
тукималар алокасининг канча давом этиш вакти эмас, балки уларнинг 
физиологик жихатдан фаоллигига ва мослигига боглик.

Индукторнинг молекуляр табиати. Амфибияларнинг эмбриони 
эктодермасини гаструляциянинг дастлабки даврида индуктор (морфоген) 
молекулаларини аниклаш учун тест-система сифатида фойдаланилади. Хар 
хил моддаларнинг индукция эффектини биологик аниклаш ва фаол 
молекулаларни аниклаш гаструляциянинг дастлабки даврида амалга 
оширилади. Чунки эмбрионнинг шу даврида бирламчи эмбрионал 
индукция деб аталувчи ходиса содир булади. Гаструляциянинг дастлабки 
даврида эктодерма эмбрион дастлабки даврининг анимал булаги 
хужайралари катламини эслатади. Уларни анимал, вентрал ва дорсал 
зоналарга булиш кабул килинган. Анимал ва вентрал зоналар эпидермисдан 
ривожланади, дорсал зонанинг куп кисмидан марказий нерв системаси хосил 
булади. Марказий нерв системасининг ташки кобиги нерв найининг 
четларидан, мия тукимасининг узини хосил булишида гаструла давридаги 
эктодерманинг ички кавати хужайралари катнашади. Бластопорнинг юкори 
лабига келадиган эктодерманинг дорсал сохаси мезодерма йуналишида 
дифференциаллашади. Морфогенларнинг биологик фаоллигини аниклаш 
учун иккита усулдан фойдаланилади: 1. Морфогенларни in vivo шароитида 
имплантациялаш; 2. In vitro шароитида морфогенларни эктодерма билан 
комбинациялаш.

Индукторларни кайси биологик усул билан аниклашдан катъий назар 
амфибиялар эмбриони гаструласининг дастлабки даврида эктодерманинг 
ташки юзаси билан алокада булади. Морфогенлар эффекти асосан 
гистологик даражада, 5-14 кун давомида аникланади. Эктодермада хар хил: 
эпидермис, кам дифференциаллашган тукима хужайралари, эпителиал 
халтачалар, мезенхима хужайралари, меланофоралар (пигментли 
хужайралар), улган хужайраларни топиш мумкин. Амфибиялар 
эмбрионининг морула даврида анимал ва вегетатив кисмларининг узаро 
таъсири П.Ньюкооп томонидан аникланган. Эмбрионнинг бу даврида (64 
хужайрали эмбрионда) вегетатив кутб хужайралари анимал кутб 
хужайраларига мезодермал таъсир курсатади. Натижада эмбрионнинг 
экваториал зонасида мезодерма хосил була бошлайди, анимал кисмнинг
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колган хужайралари эктодерма йуналишида детерминацияланади.
Вегетатив кутбнинг хар хил зоналари эктодермада мезодерма майдонини 
(дорсал, вентрал) хар хил йуналишда индукциялайди. Бошлангич мезодерма 
элементлари ривожланиши даврида дорсал ва вентрал зоналарга ажралади. 
Гаструляциянинг нейруляция боскичида мезодерманинг хар хил кисмлари 
эмбрионнинг турли хужайралари билан алока урнатади ва индукция хосил 
килади. Натижада нейруляциянинг охирида эмбрионнинг хар учала каватида 
маълум йуналишда дифференциаллашадиган хужайралардан иборат булган 
маълум компартмент хосил булади. Маълум булишича, ривожланишнинг шу 
давридан бошлаб гавданинг дефинитив тузилиши хосил булади ва 
стабиллашади. Демак, гавда тузилишига “жавобгар” булган морфогенлар 
(индукторлар) асосан бластула-нейрула боскичида ишлай бошлайди ва 
таъсир этади.

Генлар ва индукторларнинг молекуляр табиати. 1. Мезодермал 
индукция. Эмбриогенез жараёнида биринчи индукцион ходиса презумптив 
(булажак) энтодермани стимуллаб презумптив мезодермани хосил килиш 
оркали индукция хосил булади. Аникланишича, агар анимал ва вегетатив 
кутб хужайраларини бластула боскичида эксплантация килинса, факат 
эктодерма ва энтодерма хосил булади. Эктодерма энтодерма билан аралаш 
холда булса, мезодермани хосил килиши мумкин. Демак, вегетатив 
энтодерма мезодермада майдаланиш даврида индукция хосил булиши учун 
сигнал беради. Бундан ташкари, энтодерма мезодерманинг дорсо-вентрал 
градиентини белгилайди. Дорсал-вегетатив хужайралар дорсал мезодермани, 
латерал ва вентрал вегетатив хужайралар вентролатерал мезодермани 
(мезенхима, кон ва кам микдорда мускулни) хосил килади. Трансплантация 
килинган дорсал вегетатив бластомерлар эктопик дорсал ук структураларни 
хосил килади. Шунинг учун бу хужайраларни энтодермал организатор 
(индуктор) ёки Ньюкооп маркази деб аташ кабул килинган.

Мезодермал индукторларнинг молекуляр табиати кандай? Тахмин 
килинган индукцияловчи омилни амфибиялар эмбрионал тукимасини 
сунъий шароитда купайтириш, шунингдек, бластомерларга мос мРНКни 
инъекция килиш оркали идентификациялаш осон булади. Шу йул билан 
мезодерманинг хосил булишини индукцияловчи омиллар оркали аникланди.

Vgl -  эмбрионнинг вегетатив кисмида жойлашган мезодерма хосил 
булишини индукцияловчи омил булиб, transform ing growth factor-beta 
(TGF-бета) катта оиласи вакилидир. Улар майдаланиш боскичида 
эмбрионнинг ва ооцитнинг вегетатив кутбида жойлашади. Vgl оксили дорсал 
мезодерма ва тулик дорсал ук хосил булишида энг мухим восита
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хисобланади. Етилган Vgl махсулоти дорсал мезодерма индукцияси учун 
етарли булади.

А ктивин -  энг куп учрайдиган оксил булиб, дорсал мезодерма 
тукимасининг индукцияси учун асосий манба хисобланади. Эмбрионнинг 
анимал кутби тукималарини активин билан ишлов бериб буни исботлаш 
мумкин. Активиннинг юкори дозаси билан ишлов берилганда, эмбрионда 
рудиментар ук ва бош структурали “эмбриоид”лар хосил булади. Активинни 
синтезловчи она РНК булмаса хам, эмбрионда ва ооцитда активин таъсирига 
ухшаш фаолликни кузатиш мумкин. Бу оксил оогенез жараёнида хосил 
булади ёки етилаётган ооцитга уни ураб турган фолликуляр хужайралардан 
утади. Анимал кутб хужайраларига активин мРНКси микроинъекция 
килинса, дорсал мезодерма хосил булади. Активин мРНК микроинъекция 
килинса, дорсал укнинг факат бир кисми хосил булади, нотохорда ва бош 
структураси хосил булмайди. Тахмин килинишича, активиннинг таркалиш 
градиенти узига хос мезодермал индукция хосил булишига олиб келади. 
Аммо факат индукторнинг тупланиши индукция хосил булишига олиб 
келмайди. Индукцияланувчи тукима хам индукция хосил булиши хакида 
маълум ахборотга эга булади. TGF-бета оиласи учун иккита: тип 1, тип II 
синфларининг бирига мансуб булган рецепторлар цитоплазматик серин- 
треонин киназани кодлаштиради ва гетеродимер комплекс каби фаолият 
курсатади. мРНК активин рецепторига тенг таркалади. Цитоплазматик 
киназа домени булмаган “киркилган” рецептор экспрессияси анимал кутбда 
активин фаоллигини пасайтиради. Бу доминант тормозловчи рецепторни 
эмбрионга микроинъекция килиш мезодерма хосил булишини тулик 
тухтатади. Эндоген мезодерма индукциясида активиннинг ахамиятини 
шундан билиш мумкин.

Активиннинг табиий ингибитори активин билан богланадиган 
фоллистатин оксили хисобланади. Фоллистатин анимал кутбда активин 
фаолиятини тухтатади. Активиннинг функцияси куплаб умурткали 
хайвонларда урганилган. Жужаларда активинли мРНК гипобластда ук 
мезодерма хосил булиши жараёнида экспрессияланади, эрийдиган активин 
эпибластда индукцияланади. Баликларда доминант активинни ингибирловчи 
мутант маълум булиб, уларда мезодерма ва хамма ук органлар 
системасининг хосил булишини тухтатади.

Bone morphogenetic protein (BMP) -  Бака эмбрионида суяк хосил 
булишини стимуллайди ва она организми йуналишида ривожланишини 
таъминлайди. BMP4 вентрал мезодерма тукимасини индукциялайди. 
Эмбрионларда BMP4 олддорсал структуралар хосил булишини тормозлаб,
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мезодермага таъсир этади. Умурткалиларда BMP2 ва BMP4 рецепторларни 
изолациялаб, эмбрионда BMP функцияси урганилди. Эмбрионал экспрессия 
таъсирида эндоген мезодерма индукциясини тухтатиб булмайди, аммо 
мезодермада дорсализация кузатилади. Шундан билиш мумкинки, 
мезодерма индукцияси учун BMP таъсири куп булмайди. BMPнинг тана 
рецептори активин фаоллигини пасайтира олмайди. Активин тана рецептори 
BMP4нинг мезодерма индукциясини тормозлайди. Демак, шу йул билан 
TGF-бета оиласи таъсирини тормозлаш мумкин. Мезодерманинг 
индукциясида кушимча TGFra якин булган nodal гени хам кушилди. Бу ген 
гаструляция бошланиши олдидан мезодерма ва ук органлар хосил булишида 
мухим ахамиятга эга. Эмбрионда гомозиготаликнинг бузилиши 
мезодермадан хосил буладиган тукималар хосил булишининг бузилишига 
олиб келади. Бунинг натижасида бирламчи тана бушлиги хам хосил 
булмайди.

Fibroblast growth fator (FGF) -  бу биринчи тозаланган омил булиб, 
эксплантат анимал кутбида мезодерма хужайралари хосил булишини 
индукциялаш хусусиятига эга. Транскриптлар ва оксиллар FGF ва FGF- 
рецепторларнинг бир неча формаси учун она йуналишида экспрессияланади. 
FGF-оксил вентро-латерал мезодерма, мезенхима, кам микдордаги 
мускулларни индукциялайди, аммо дорсал мезодермани, дефинитив вентрал 
тукимани ва конни индукциялай олмайди. Ингибитор доминант FGF- 
рецепторлар анимал кутбда мезодерма индукциясини тормозлайди. Бундай 
эмбрионларнинг тана ва орка кисмлари ривожланишида дефектлар пайдо 
булади. Демак, FGF-сигнал нотохорда, мускуллар, тана ва орка мезодерма 
хосил булишида мухим ахамиятга эга. Бу вактда активин-сигнал FGF-сигнал 
функциясига боглик булади. FGF-сигнал тана хужайралари, ривожланаётган 
эмбрионнинг орка кисм хужайраларининг активин индукциясига жавоби 
учун керак. Аммо олддорсал мезодермал структуранинг шаклланиши FGF- 
сигналга боглик эмас. Активин ва FGF йули сигналини бир хужайра ичида 
ёки умумий хужайралар популяцияси ичида хар хил даврда стимуллаши 
аникланмаган.

W nt -  бу генлар оиласи сегментар кутблилик winglessDrosophila 
генига якин булган генлардан иборат. Эктопик дорсал ук структура 
индукцияси Xenopus эмбрионидаги 'тЫ ю к о р и  экспрессияси wntXenopus 
(Xwnt) генларини стимуллайди. Xwnt-1 ёки Xwnt-8 мРНКга инъекция 
килинса, тулик дорсал ук ва бош структурасининг шаклланишини 
индукциялайди. Аммо мРНК Xwnt-8 мезодерманинг эксплантатидаги 
анимал кутб хужайраларида умуман ёки кучсиз индукция хосил булишига
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олиб келади. Кутттимча. тадкикотлар курсатишича, wnt гени компетенциянинг 
модификатори сифатида таъсир этади. Бу геннинг фаоллигини гаструла 
боскичида вентрал мезодерма атрофида аниклаш мумкин. Шунинг учун 
тахминларга кура, унинг махсулоти дорсал тукимани вентрал тукимага 
айлантиради. Wnt-3A генининг экспрессияси мезодерманинг примитив 
презумптив ук орган бушлиги билан чегараланади. Унинг функциясининг 
бузилиши мезодермал структура олдинги кисми суякларининг йуколишига 
олиб келади.

Noggin -  бу ген ультрабинафша нур билан нурлантирилган 
эмбрионнинг дорсал ук органларида полипептид хосил булишини тиклаш 
кобилиятига эга. Xenopus эмбриони ооцитида ва майдаланиш жараёнида бир 
хил экспрессияланади. Унинг транскриптлари гаструла боскичида ва 
нотохорданинг охирида, бластопорнинг дорсал лабида жойлашади.

2. Нейрал индукция. Гаструляция жараёнида мезодермал индукция 
мураккаб хужайра харакатлари билан боглик. Мезодермал ук структуралар 
дорсал маргинал зонадан хосил булади. Гаструляцион харакат туфайли 
тукималар узаро жойлашувининг узгариши кушимча индукцион, жумладан 
нейрал индукция ходисаларининг содир булишига олиб келади. Нейрал 
индукцияни урганишда Л.Саксен ва А.Т.Михайлов катта хисса кушдилар. 
Умурткали хайвонлар марказий нерв системаси гаструляция жараёнида 
дорсал эктодерма ва унинг тагида жойлашган мезодерманинг узаро таъсири 
натижасида хосил булади. Бу ходисани биринчи марта Г.Шпеман ва 
О.Мангольд тажрибада организатор тукимасини трансплатация килиш йули 
билан исботладилар. Тахмин килинишича, бунда икки хилдаги сигнал 
таъсир курсатади. Гаструляция жараёнида хордомезодерма (презумптив 
нотохорда) катламланиши туфайли юкорида турувчи эктодермага вертикал 
сигнал юборади. Мезодермал сигналлар эктодерма ичига горизонтал 
таркалади. О.Мангольд фикрича, нерв тукимасини индукцияловчи омил 
олдинги-орка кисмнинг мезодермасини индукцияловчи А-Р-характерини 
ифодалайди.

П.Ньюкооп тажрибаларида сигналларнинг горизонтал таркалиши ва 
эмбрионал индукция хосил булиши исботланди. Экзогаструляцияга оид 
тажрибаларда эса вертикал сигналларнинг нейрал индукция учун ахамияти 
аникланди. Экзогаструляцияда мезодерма дифференциаллашади, аммо 
нейрал структуралар хосил булмайди. Чунки бундай холатларда 
индукцияловчи сигналлар эктодермагача етиб бормайди. Аникланишича, 
молекуляр нейрал маркерлар эктодермада экзогаструляцияни 
экспрессиялайди. Тахмин килинишича, махсус нейрал дифференциация ва
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махсус шакл хосил килувчи молекуляр-генетик системалар бир-биридан 
ажралган ва автоном фаолият курсатади.

Индукцияни стимулловчи омилларга презумптив эктодерма узига хос 
регионал жавоб кайтаради. Буни молекуляр маркерлар ёрдамида аниклаш 
мумкин. Бу холат нейрал индукцияга дорсал ва вентрал эктодерманинг 
дифференциал жавобидир. Презумптив эктодермани хужайраларга 
диссоциациялаш ва кейинчалик уларни сунъий шароитда устириш оркали 
нейрал дифференциацияга кушимча импульс бериш мумкин. Хужайралараро 
таъсир нейрал дифференциацияни тормозлайди, айрим хужайраларни 
диссоциациялаш бу репрессияни олиб ташлайди.

Нейроиндукцияловчи омилларнинг молекуляр табиати. 
Жужаларда ва Xenopusда утказилган тажрибаларда нейроиндукцияловчи 
омилларнинг молекуляр табиати аникланди. Нерв тукимасини 
индукцияловчи бир канча омиллар топилди.

Noggin -  бу асосий нейроиндукцияловчи омил хисобланади. Noggin 
гени транскрипти организатор тукимасига гаструла боскичида ва 
ривожланишнинг кейинги боскичларида нотохордада нейроиндукцияловчи 
эффект бериб, уни экспрессиялайди. Эктодермада noggin оксилининг 
кушилиши мезодерма ва компетент нерв тукимасида тугри индукция хосил 
булишига олиб келади. Тахмин килинишича, noggin дастлабки индуктор 
булиб, нейрал ривожланишда тукимани фоллистатин хам экспрессиялайди. 
Нерв тукимасини noggin билан индукциялаш буйича тажрибаларда Xenopus 
эмбриони анимал кутб хужайраларини купайтириш учун шароит яратилди. 
Маркер сифатида NCAM -  нерв системасини экспрессиялайдиган хужайра 
адгезияси молекуласи, орка ва охирги мияни узига хос булган нерв 
системасини экспрессиялайдиган бета-тубулин изоформаси, нерв 
тукимасини экспрессиялайдиган оралик XIF3 филаментлари ва мускул 
актининг генлари хизмат килади.

Notch-гени биринчи марта дрозофилада топилди ва ажратиб олинди. 
Бу ген нейроэктодерма хужайраларининг ривожланиши жараёнида нейрал 
ёки эпидермал йул билан ривожланиш такдирини белгилайдиган 
трансмембрана оксилини кодлаштиради. Бу геннинг плейотроп эффектида 
(масалан, канотлар ривожланишида) детерминация такдирининг хал 
килинишида иштирок этади. Xenopus да Notch генининг гомологи Xotch гени 
топилган булиб, у дрозофиладаги каби она типи буйича экспрессиялайди, 
яъни унинг махсулоти тухумда оогенез жараёнида, уругланишгача пайдо 
булади. Унинг махсулоти дорсал эктодермада жойлашади. Xotch 
мутациясининг фаоллашиши экстрацеллюляр соха куп кисмининг

54



йуколишига, нерв найининг гипертрофиясига, олдинги эктодермал 
структуранинг йуколишига олиб келади. Бу тугри нейрал индукция эффекти 
эмас. Чунки компетент эктодермада ген экспрессияси нерв тукимасининг 
дифференциациясига олиб келмайди. Аммо Xotch мутацияси даврида 
эктодермал эксплантатга нейрал индукция таъсири кучли булади. Бу 
эктодермал тукиманинг компотентлиги давомийлигининг таъсири булиб, 
унинг эпидермал йуналишда ривожланиши-нинг бузилишига олиб келади. 
Бу тажрибалардан маълум булдики, Xotch гени презумптив нерв 
пластинкада нейрал индуктор таъсирига жавоб бера олиш хусусиятига эга.

W nt -  генлар оиласи ривожланаётган марказий нерв системасининг 
чегараланган фенотипик турли-туманлигини бошкаради. Нормал сичкон- 
ларда wnt-1 гени урта ва орка мия сохасини экспрессиялайди. Агар у 
мутацияга учраса, урта мия ва мияча структуралари йуколади, аммо 
марказий нерв системасининг бошка кисмлари ва эмбрионнинг бошка 
кисмлари зарар курмайди. Нерв найининг вентрал зонасида wnt-1 генининг 
гиперэкспрессияси нерв найи морфогенезига сезиларли таъсир курсатади. Бу 
узгаришлар унинг вентрал кисмида хужайралар пролиферациясининг 
ошишига олиб келади, дорсал кисмда узгаришлар содир булмайди. Демак. 
wnt-1 гени хужайралар пролиферациясининг регулятори функциясини 
бажаради.

Dorsalin-TGF-бета оиласи вакили булиб, бу ген транскриптлари 
биринчи марта жужанинг орка миясини нерв пластинкалари найидан киска 
туташиш даврида ажратиб олинган. Бу ген экспрессияси нерв найи ва нерв 
валиклари билан чегараланади. Нотохордани нерв найининг дорсал сохасига 
трансплатация килиш dorsalin 1гени экспрессиясини тормозлайди, бу 
вентрал структуранинг ва орка миянинг вентрал шохлар 
мотонейронларининг эктопик индукциясига мос келади. Аникланишича, бу 
ген экспрессиясининг чегараланиши вентрал сигналлар тормозланишидан 
бошланади. Эксплантат-нинг нерв пластинкасида dorsalin 1гени дорсал нерв 
найи маълум хужайраларининг дифференциациясини стимуллайди ва 
мотонейронлар (вентро-латерал тукима)нинг дифференциациясини 
тормозлайди.

Шундай килиб, дорсо-вентрал ук буйича хужайралар 
дифференциациясини иккита сигнал: дорсал нерв найини (dorsalin 1) ишлаб 
чикаради, иккинчиси вентрал зонада жойлашган нотохорда сигналларининг 
узаро нисбатини бошкаради. Дастлаб dorsalin 1гени экспрессиясига нерв 
найининг барча кисми компетент булади, кейинчалик бу хусусият нерв 
найининг учдан бир кисмигача кискаради. Dorsalin 1 оксили дорсал нерв
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найининг нерв тароклари хужайраларининг дифференциациясини 
стимуллайди. Вентрал йуналишда унинг диффузияси вентрал сигналларни 
пасайтиради ва шу йул билан мотонейрон дифференциациясининг юкори 
чегарасини белгилайди. Демак, бундай холатларда морфогенетик жараёнлар 
хужайра дифференциациясини стимулловчи ва тормозловчи узаро таъсири 
туфайли амалга ошади. Кайси ген вентрал сигнал махсулотларига жавоб 
беради? Хозирги даврда биологларнинг фикрича, умурткали хайвонларда бу 
вазифани hedgehog гени бажаради.

Hedgehog -  бу ген дрозофилада сегментар кутблилик фукциясини 
бажаради ва сегментация хамда имагинал диск ривожланиши жараёнида 
хужайралар таксимланишини бошкарадиган омилнинг ситезланишини 
бошкаради. Умурткали хайвонларда унинг гомологи изоляцияланиб 
урганилди. Маълум булишича, унинг экспрессияси нотохордадаги, нерв 
найидаги ва буйракдаги хужайралар шаклланишига регулятор таъсир 
курсатиб, бир неча тукималарда хосил булади. Бака, зебра, фиш балиги ва 
трансген сичкон эмбрионига hedgehog гени инъекция килинса, нерв 
найининг вентрал кисмига ва дорсал хамда орка миянинг урта кисмида 
эктопик экспрессия пайдо килади. Мезодермал индукцияга ухшаш нейрал 
индукцияга нерв тукимаси(noggin), нейрал индукция модификаторлари 
(dorsalin 1, Xotch оксиллари) ва ингибиторлар (BMP4) индукторлари киради.

Генлар ва индукцияловчи омилларнинг узаро молекуляр 
муносабатлари. Индукторларнинг синтезланишини назорат киладиган 
генлар индивидуал ривожланиш жараёнида кетма-кет экспрессияланади ва 
кейин презумптив эктодерма aktin А таъсирига жавоб беради. Худди шу 
оксилэндоген мезодермал ва энтодермал индуктор талабларига тулик жавоб 
беради. Япониялик эмбриолог М.Асашиманинг аниклашича, активинли 
мРНКни морула боскичигача аниклаб булмайди, аммо Xenopusнинг 
уругланмаган тухумида активиннинг учта изоформалари-активин-А, АВ, В 
лар мавжудлиги аникланган. Улар сариклик пластинкасидаги вителлогенин 
билан богланган. Бундан ташкари, ооцитни ураб турадиган фолликуляр 
хужайралар таркибида активинли мРНК ва вителлогенинли рецептор 
мавжуд. Бу маълумотлар шуни курсатадики, активин фолликула 
хужайраларида ва бошка она тукималарида синтезланади ва вителлогенин 
билан бириккан холда етилаётган ооцитга транспортланади. Xenopusнинг 
изоляцияланган эктодермасидан мезодерма хосил булиши усишнинг икки 
типдаги омиллари таъсирида булади: FGF ва TGF-бета. FGF оиласи 
вакиллари факат вентрал мезодермани, TGF-бета (активин) мезодерма 
тукимасининг барчасини индукциялайди. Фоллистатин активиннинг

56



индукцияловчи хусусиятига регуляцияловчи таъсир курсатади. Активиннинг 
куп томонлама плейотроп таъсири унинг бошка биофаол макромолекулалар 
билан комбинациясига боглик. Масалан, Xenopusнинг активин Ани ретин 
кислотаси (РА) аралашмаси билан изоляцияланган буйрак каналлари 
эктодермаси юкори тезликда индукцияланади.

Шундай килиб, амфибиялар эмбриогенези индукцияси жараёнига 
активин биринчи молекуляр сигнал сифатида таъсир курсатади. 
Активиннинг индукцияловчи таъсири учун индукцияловчи агент ва 
компетент тукиманинг узаро таъсирининг вакти энг мухим ахамиятга эга. 
Агар презумптив эктодермани активин билан ишлов берилса, киска вакт 
ичида (6 соатда) тана, дейтеренцефалик ва елка-каудал структура 
индукцияланади. Эктодермани узок вакт (12-24 соат) давомида активинда 
устирилса, бош (архенцефалик) кисм хосил булишига олиб келади.

Е.Биер тадкикотларига кура, бирламчи эмбрионал индукциянинг 
молекуляр-генетик механизми универсал ва умурткали хамда умурткасиз 
хайвонлар генетик системаларида ухшаш махсулотлар оркали содир булади. 
Масалан, дрозофиланинг ривожланаётган эмбрионининг елка кисмида dorsal 
оксилининг паст концентрацияси decapentaplegic (dpp) генида, шунингдек, 
zerknullt ва tolloid генларида транскрипцион фаолликни оширади. Dorsal 
оксилининг юкори концентрацияси эмбрионнинг вентрал ва латерал 
сохаларида бу генларнинг фаолиятини репрессиялайди. Dpp оксили нейрал 
генларни инактивациялайди, нейрал йуналишда ривожланаётган хужайра- 
ларнинг ривожланишини бошкарадиган генлар фаолиятини стимуллайди. 
Нейроэктодерма зонасида sog (shortgastrulation) гени махсулоти Dpp 
оксилини ингибиторлайди, натижада нерв хужайраларининг 
дифференциациясини детерминациялайдиган нейрал генлар ва rhomboid 
(rho) генининг транскрипцион блокадасини олиб ташлайди. Вентрал зонада 
(презумптив мезодерма) нейрал генларнинг фаоллиги Sna (snail гени 
махсулоти) оксили билан пасайтирилади, Twi (twist гени махсулоти) оксили 
мезодермал генлар фаоллигини оширади. Умурткали хайвонларда Dpp 
оксилининг аналоги BMP-4 оксили, sog оксилининг аналоги хордин 
хисобланади. Уларнинг таъсир этиш механизми индивидуал ривожланиш 
жараёнида мухим морфогенетик жараёнларни бошкаришда кандайдир 
эволюцион консерватив ва универсал йул борлигини билдиради. Шунингдек, 
эмбрионал индукциянинг молекуляр-генетик механизмини чукуррок 
урганиш учун яна кушимча илмий-тадкикот ишлари олиб борилиши керак.
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1.6. Детерминация ва трансдетерминациянинг генетик хусусиятлари
Детерминация, дифференциация ва позицион информация нима?

Ривожланаётган эмбрион органлари системасида хужайраларнинг маълум 
холатда жойлашуви позицион информация дейилади. Аникланишича, 
позицион информация ривожланаётган эмбрионда нотекис таркалган хар хил 
оксилли махсулотларнинг нисбати ва унинг тегишли кисми “такдирининг 
ифодаланишини” билдиради. Бу махсулотлар таркалишининг специфик 
градиентини хар хил хужайраларда хар хил генлар фаоллаштиради. Шунинг 
учун бу хужайралар келаётган сигналлар таъсири остида детерминация ва 
дифференциация “дастурини бажаришга” киришади.

Детерминация индивидуал ривожланишнинг марказий ходисаси 
хисобланади. Д.П.Филатов фикрича, детерминация “ривожланаётган 
организмнинг бир кисми бошка кисмига таъсир этиши натижасида зарур 
шароит мавжудлиги туфайли ривожланиш йулини танлаб олади”. 
Швейцариялик генетик ва эмбриолог Э.Хадорн таърифига кура, 
“детерминация бу шундай жараёнки, компетент хужайралар системаси 
ривожланишнинг куплаб йулларидан бирини (макбулини) танлайди”. 
Бошкача айтганда, детерминация хужайранинг истикболли потенциалини 
камайиб, энг макбулини танлаши хисобланади.

Детерминация х,олатини кандай аниклаш  мумкин? Детерминация 
холатини Г.Шпеман томонидан ишлаб чикилган куйидаги иккита 
экспериментал мезонлар ёрдамида аниклаш мумкин: 1. Трансплантация 
шароитида текширилаётган хужайранинг холати; 2. Invitro шароитида 
текширилаётган хужайранинг холати. Биринчи холатда, булажак 
нейроэктодерма хужайраси бошка эмбрионнинг мускул тукимасини хосил 
киладиган сохасига кучириб утказилади. Агар трансплантат мускул 
тукимасида ривожланса, унинг хужайралари детерминацияланмайди. Агар 
трансплантат атрофидаги тукимага боглик булмаган холда нейроэктодерма 
хужайраларини хосил килса ва мускул хужайраларини хосил килмаса, у 
маълум ривожланиш йуналишида детерминацияланган булади.

Иккинчи холатда эмбрионнинг урганиладиган булаги изоляцияланиб, 
устириладиган суюкликда куйилади ва осилган томчи усули ёрдамида 
урганилади. Агар хужайра дезагрегацияланса ва дифференциалланмаган 
ассоциатлар хосил килса хамда вакт утиши билан улса, у детерминация- 
ланмайди. Агар хужайра уз йуналишида дифференциалланса, у 
детерминацияланган булади.

Детерминациянинг регионал хусусиятларини кандай урганиш 
мумкин? Детерминация жараёнининг регионал хусусиятларини дрозофила-
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нинг имагинал диски ривожланиши мисолида яхширок урганиш мумкин. 
Дрозофиланинг геноми, бошка хашаротлар каби иккита -  личинкалик ва 
имагинал ривожланиш дастурига эга булади. Шу дастурлар асосида икки 
турдаги -  личинкалик ва имагинал органлар ривожланади. Бу органлар 
узининг биокимёвий таснифи буйича бир-биридан фарк килади. Масалан, 
личинкалик ва имагинал сулак безлари эстераза изоферментининг хар хил 
спектрига эга булади. Имагинал сулак бези эстераза изоферментининг 
спектри ривожланишнинг имагинал диск дастурига личинкалик дастурига 
боглик булмаган холда мос келади. Бунинг сабаби, биринчидан, имагинал 
дискдаги имагинал органлар хосил булмаса хам, личинкалик ривожланиш 
дастури нормал амалга ошади. Иккинчидан, дрозофила личинкасини 
бромдезоксиуридин билан озиклантириш оркали личинкалик ва имагинал 
дастурларни бир-биридан ажратиб, личинкада транскрипция жараёнини 
бузиш мумкин. Личинкалик дастурининг амалга ошишида бунинг таъсири 
билинмайди. Чунки личинканинг ривожланиши асосан эмбриогенезда 
тупланган мРНКга боглик. Аммо гумбак боскичида имагинал дастур 
бажарилиш вактига келганда, ривожланиш тухтаб, гумбак улади. Бу 
имагинал дастур бажарилиши учун генларнинг транскрипцион фаоллигини 
янги боскичи керак булади. Дрозофила личинкасида гавданинг бир нечта 
кисмининг хосил булишини бошкарадиган имагинал дисклар бор. Имагинал 
диск дифференциациясини урганиш бир неча мухим саволларга жавоб 
топиш имконини берди (12-расм).

Хужайрада качон личинкалик ва имагинал дастурлар бир-биридан 
ажралади? Аникланишича, бластодерма боскичида бундай ажралиш содир 
булади.Бундай ажралишни кандай омиллар бошкаради? Позицион 
информация деб аталувчи -  эмбрионнинг маълум майдонида хужайра 
эффекти холати сегментация генлари назорати остида синтезланган 
махсулотлар таркалишининг узига хослигини ифодалайди.

12-расм. Детерминациянинг бузилиши. Оёкда куз, бошда оёк х,осил
булиши
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Имагинал дискнинг эмбрионал куртаги нечта примитив хужайрадан 
иборат булади? Имагинал диск дастлаб 10-40 та хужайрадан иборат булган 
гиподерманинг катламланишидан хосил булади. Бу имагинал диск 
хужайралари ривожланишнинг кейинги боскичида куйидагича узгаради:

1) купайиш натижасида хужайралар сони бир неча мингга етиши;
2) хужайраларнинг фаол харакати ва пассив аралашуви;
3) митотик дукнинг махсус ориентацияси;
4) хужайраларнинг хажми ва шаклида локал фаркларни пайдо булиши;
5) хужайраларнинг локал улими.
Компартмент нима? Имагинал дискда хосил буладиган хужайралар- 

нинг барчаси бир хил ахамиятга эгами? Бу саволга хужайраларни маркер 
билан белгилаб урганиш оркали жавоб бериш мумкин. Маркерлашнинг 
битта усули соматик рекомбинация индукциясидир. 1936 йилда немис олими 
К.Штерн дрозофилада мейотик рекомбинация билан биргаликда митотик 
рекомбинация хам содир булишини аниклади. 1957 йилда Г.Беккер рентген 
нури билан нурлантириш бу рекомбинация частотасини оширади ва митотик 
ажралиш даврида дрозофиланинг кузи мозаик рангда булишини исботлади. 
Натижада хужайралар клонининг улчами нурлантириш вактига караб хар 
хил булади. Эмбрион ривожланиши даврида канча эртарок нурлантирилса, 
шунча кам сондаги хужайралар улжанинг таъсирини сезади ва 
индукцияланган доглар органнинг куп кисмини эгаллайди. Агар 
нурлантириш ривожланишнинг кейинги боскичларида утказилса, нисбатан 
узгарган хужайраларнинг кичик клонларини куплаб топиш мумкин. Бундай 
маркерлаш статистик жараён хисобланади. Шунинг учун морфогенетик 
жараёнларнинг боришини урганиш учун куплаб хужайраларнинг такдирини 
урганиш керак. Маркерланган хужайраларни жойлашишига караб имагинал 
диск ривожланиши даврида хужайралар аралашувининг куйидаги 
холатларини кузатиш мумкин:

-  агар нишонланган кисмлар ёнма-ён жойлашган булса, морфогенез 
даврида киз хужайралар биргаликда яшаб колади;

-  агар нишонланган кисмлар узунасига чузилса, бу митотик булиниш 
натижасида пайдо булиб, унда митотик дук бир йуналишда жойлашади;

-  агар хужайра имагинал диск ривожланишининг кейинги 
боскичларида белгиланса, белги бир-биридан ажралган дог холида, бир 
зонада тупланади ва хосил булаётган имагода сакланади. Бу зона 
компартмент дейилади.

Хар бир компартмент янги авлодда бир неча бир хил ахамиятга эга 
булган, детерминацияланган, асос солувчи хужайралардан иборат булади.
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Бундай хужайралар туплами поликлон деб аталади. Поликлоннинг барча 
аъзолари битта компартментга йигилади. Компартмент чегараси катъий 
белгиланади. Битта компартмент 10.3-10.4 та хужайрадан иборат булади. 
Баъзи мутациялар компартментлар уртасидаги чегарани, масалан 
мезоторакал кутикула чегарасини топишга ёрдам беради. Баъзи мутациялар 
орка канот структурасининг олдинги канотга айланишига олиб келади. 
Бунда хужайраларнинг ташкил топиши ва компартментида уларнинг 
топологияси мухим ахамиятга эга булади. Хужайра соч ёки эпителиал 
йуналишда ривожланиши кайси компартментга тегишли эканлигига боглик 
холда кейинрок аник булади. Айрим холатларда компартмент чегараларини 
гистокимёвий буёклар ёрдамида аниклаш мумкин. Маълум булишича, айрим 
компартментларда альдегидоксидазанинг юкори фаоллиги кузатилади ва 
буялганда бу ферментнинг чегараси аник куринади. Регионал детерминция 
компартмент хосил булиши билан характерланади ва хар бир имагинал диск 
уларнинг йигиндисидан иборат.

Ф.Крик ва П.Лоуренс хар бир компартмент хосил булишида уларнинг 
фаоллигини бошкарадиган генлар (танловчи генлар, гомеозис генлар) мухим 
урин тутишини аникладилар. Тахминларга кура, танловчи генлар 
структуравий генлар фаоллигини оширади ёки пасайтиради. Бундай 
холатларда танловчи ген фаоллиги поликлон типини детерминациялайди ва 
бошка поликлондан фаркини белгилайди, янги компартментлар хосил булиш 
вактини аниклайди. Саккизта компартментнинг регионал детерминацияси 
учун учта танловчи генлар керак булади.

Детерминация ва транскрипция кетма-кетлиги. Тахминларга кура, 
регионал детерминацияда бирламчи фаол гомеозис генлар репрессияси хал 
килувчи ахамиятга эга. Детерминация стабиллиги тегишли гомеозис генлар 
репрессияси стабиллигига боглик. Тахмин килиш мумкинки, детерминация 
амалга ошиши генларнинг дифференциал фаоллигини оширадиган регулятор 
оксиллар ва ДНКнинг махсус кисмининг узаро алокаси туфайли содир 
булади. Шунинг учун турли хил боскичдаги хар хил тукимадаги ядро РНК 
сини бир-бирига солиштириш тадкикотчиларда катта кизикиш уйготмокда.
Э.Дэвидсон ва Р.Бриттен маълумотларига кура, ДНКнинг бир кисмининг 
ноёб кетма-кетлиги дифференциалланган тукимада РНК нусхаси холида 
такдим этилди. Денгиз типратиканида 10-20%, сичкон жигарида 11%, 
каламуш миясида 18%, дрозофила хужайрасида 4-6% бундай ноёб кетма- 
кетлик бор. Хар хил боскичдаги тукималарнинг хужайраларини ядросидаги 
РНК транскрипти таркибидаги ноёб кетма-кетлик ухшаш эканлиги
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аникланган (13-расм). Жумладан, ДНКнинг ноёб кетма-кетлигининг 1/3 
кисми денгиз типратиканида ядро РНКси нусхаси шаклида такдим этилган.

13-расм. Дрозофилада сегментларнинг бир-бирига мос келиши

Глобинли мРНК эритроидсиз тукима хужайраси ядросида паст 
концентрацияда учрайди, овальбуминли мРНК жигар ва ичак шиллик кавати 
хужайраси ядросида учрайди. Э.Дэвидсон ва Р.Бриттен маълумотларига 
кура, хар хил тукималарнинг хужайра ядросида куплаб структуравий 
генларнинг транскриптлари учрайди, полисомаларда уларнинг бир кисми 
учрайди. Демак, хар хил хужайра ядросида нисбатан ухшаш ноёб генлар 
набори учрайди (14-расм). Детерминация билан боглик булган, 
дифференциациядан олдинги боскичда структуравий генлар жойлашган 
кисмда конституцион транскрипция содир булиб, ядродаги мРНК 
молекуласининг утмишдоши хосил булади. Хар хил хужайраларда хар хил 
регулятор транскрипцион бирлик хосил булади. Регулятор транскрипцион 
бирлик набори спецификаси сенсор ген билан бошкарилади. Ортикча 
махсулотлар посттранскрипцион даражада нуклеаза ферменти ёрдамида йук 
килинади.
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Донор лнчнн ка Реципиент

14-расм. Дрозофила имагинал дискининг трансплантацияси

Трансдетерминация нима? Тукима ва хужайра дифференциацияси 
детерминациянинг ташки ифодаланиши булиб, махсус РНК, оксил синтези, 
хужайра ихтисослашуви жараёнида морфологик ва функционал 
белгиларнинг хосил булиши билан ифодаланади. Э.Хадорн детерминацияни 
дифференциация билан боглик булган куп боскичли жараён сифатида 
карайди ва уни икки типга булади: 1) бевосита дифференциацияга олиб 
келувчи тип ва 2) хужайрани доимий детерминацияга олиб келувчи, аммо 
дифференциацияланмайдиган тип. Э.Хадорн аниклашича, дрозофила 
имагинал дискининг детерминациялашган кисмининг трансплантацияси 
узок вакт детерминация холатида сакланади. Аммо бундай автотипик 
детерминация билан биргаликда аллотипик детерминация ёки 
трансдетерминация хам учрайди. Масалан, антенулла хужайраларидан оёк 
хосил булади.

Детерминациянинг хар бир бундай холати учун маълум эхтимоллик 
ёки трансдетерминациянинг махсус йуналиши бор. Генитал диск 
хужайралари бир хил эхтимоллик билан биринчи навбатда бош ёки оёк 
хужайраларини трансдетерминациялайди. Бу аллотипик холатнинг 
иккиламчи трансдетерминацияси канот хужайраларининг хосил булишига 
олиб келади. Аммо хеч качон тугридан-тугри генитал хужайралар канот 
хужайраларига айланмайди. Трансдетерминация интенсив
пролиферацияланувчи хужайраларда содир булади. Хужайра булиниш 
тезлиги канча юкори булса, трансдетерминация шунча куп содир булади.
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Трансдетерминация табиати кандай? Трансдетерминация табиати 
хакидаги гипотезаларни урганиш учун бир канча тажрибалар утказилган. 
Трансдетерминацияланган хужайралар хужайин организмидан миграция 
килинадими? Аникланишича, бундай миграция содир булмайди. Ebony 
(гавданинг кора рангда булиши) мутацияли реципиентдан ellow (гавданинг 
сарик рангда булиши) индивидга тукимани трансплантация килиш, 
трансдетерминацияланганлигидан катъий назар, доимо гавдаси кора рангда 
булишига олиб келади.

Трансплантацияланган имагинал диск хужайралари гетероген булиши 
мумкин. Шунинг учун генитал дискда оёкни хосил киладиган бир неча 
хужайралар булиши мумкин. Бу тахминни исботлаш учун алохида 
хужайраларда содир буладиган соматик крассинговернинг кам учрайдиган 
ходисаси урганилди. Имагинал диск трансплантация учун ellow ва singed 
(аномал форма) буйича гетерозиготали личинкадан ажратилди. Агар соматик 
крассинговер рентген нури билан нурлантириш оркали хосил килинган 
булса, центромера ва маркер генлар уртасида хосил булади. Натижада 
иккита хар хил генотипли хужайра хосил булади. Шу усул билан 
маркерланган хужайралар клонидан нормал ва трансдетерминацияланган 
органлар ривожланади. Демак, трансдетерминация бошка дастурга олиб 
утадиган кандайдир хужайраларнинг пролиферацияси эмас.

Тахмин килиш мумкинки, трансдетерминация соматик мутация 
натижаси хисобланади. Аммо трансдетерминациянинг содир булиш тезлиги 
соматик мутация тезлигидан бир неча баробар юкори булади. Демак, 
детерминация хужайра ирсиятини функционал даражада узгартиради. 
Тахмин килинишича, имагинал дискни ташкил килувчи хужайралар 
детерминация холатини бир неча юз генерация (хужайра булиниши) даврида 
узгаришсиз саклаши мумкин. Худди шундай система умурткали 
хайвонларда хам учрайди. Э.Хадорн трансдетерминация ходисасини 
исботлаш учун хужайрада детерминацияни “ташувчи” ва детерминациянинг 
эффектори, яъни генларни фаоллаштирувчи, депрессияловчи, фаолиятини 
пасайтирувчи регулятор оксил борлигини аниклади. Шунингдек, 
дифференциация жараёнининг ихтисослашишини бошкарадиган моддалар 
хам бор. Агар детерминациялашган хужайра булинса, детерминацияни 
ташувчи моддалар хам киз хужайраларга таксимланади. Натижада 
хужайраларнинг ичида унинг концентрацияси пасаяди. Агар улар 
концентрациянинг пасайишини компенсацияловчи “ташувчиларни” маълум 
микдорда синтезласа, детерминация холати стабил булади. Шундай килиб, 
аралаштириш ва детерминациянинг янги омилларини синтез килувчилар
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уртасида тенглик бор. Агар бу тенглик хужайра пролиферацияси 
интенсивлигини узгартирса, бу узгариш туфайли бир геннинг фаолияти 
тухтатади, бошкасининг фаолиятини кучайтиради. Детерминация 
“ташувчилар”нинг янгилари синтезланади ва улар эскисини алмаштиради. 
Э.Хадорн фикрича, трансдетерминация шундай содир булади.

Детерминация ва дифференциация боскичлари факат хужайра ичида 
содир буладиган жараёнларга богликми ёки хужайралараро алокалар хам 
мухим ахамиятга эгами? Хужайралараро алокалар К.Гробстайннинг 
жужаларда ва Г.В.Лопашовнинг амфибияларда утказган тажрибаларида 
аникланган. Г.В.Лопашов гаструланинг дастлабки боскичидаги мезодерма
нинг презумптив бош кисмидан олинган 2-10 та кичик фрагментни бир- 
бирига тикади. Эксплантатнинг бир фрагментидан хордасиз кунгдаланг- 
таргил толали мускул ёки бошка тукима компоненти ривожланган. Аммо 2- 
4та шундай фрагментни биргаликда устирилса, компакт масса хосил булиб, 
ундан хорда кисмлари дифференциаллашади. 4-5 та шундай фрагментлар 
комбинацияси мускул, хорда ва эпидермис, 4-6 та фрагментлар 
комбинацияси мия структураси хосил булишига олиб келади.

Г.В.Лопашов тахминига кура, гаструланинг дастлабки боскичида 
булажак мезодерманинг четки кисмидан эктодермага караб узгариш содир 
булади. Бу кисмнинг эктодермал ва мезодермал компетенцияси, яъни 
эктодерма ва мезодермадан хосил буладиган органлар уртасида маълум 
тенглик пайдо булади. Демак, презумптив мезодермал тукималар умумий 
сонини ошиши нейрализация ходисасига олиб келади.

Амфибиялар нейрула боскичининг дастлабки даврида 
дифференциация регуляциясининг бошланиши ва унинг ихтисослашуви 
алохида хужайра даражасида аникланади. Демак, нейрула хужайраси маълум 
йуналиш буйича ривожланишга “дастурланган” булади.

БошланFич эмбрионал тукималарнинг узаро алокаси ва 
детерминация. Ривожланаётган эмбрионда детерминация ва 
дифференциация билан боглик булган яна бир мухим ходиса автономлик, 
яъни эмбрион алохида кисмининг етилишидир. Индукторнинг ва таъсиротни 
сезувчи тукиманинг етилиши эмбрионни ураб турган тукималарга боглик 
эмас. Етилиш жараёнида бу тукималарнинг таркиби катъий йуналишда ва 
конуният асосида узгаради. Шунинг учун морфогенетик жараёнлар 
мувоффакиятли амалга ошиши учун индуктор тукима ва таъсиротни сезувчи 
тукиманинг вакти буйича катъий келишилган холда ишлаши керак. Автоном 
холда ва бир-бирига хамда атрофидаги бошка тукималарга боглик булмаган 
морфогенетик эффект етилишининг тулик амалга ошиши индуктор ва
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таъсиротнинг сезувчи тукима узаро алокасининг энг юкори нуктаси бир- 
бирига мос келганда содир булади. Хар хил узаро алокани хосил киладиган 
ва етилишини бошкарадиган мутациялар эмбрион ривожланишида хар хил 
дефектлар пайдо булишига олиб келади. Агар индуктор ва таъсиротни 
сезувчи тукима етилишида тулик мос келмаслик пайдо булса, морфогенетик 
эффект умуман содир булмайди.

Л.И.Корочкин ва О.И.Богомолова аксолотлнинг ок ва кора ирклари 
устида тажриба утказдилар. Маълумки, уларнинг ранги d гени билан 
аникланади. DD ёки Dd генотипли хайвонлар кора, dd генотипли хайвонлар 
ок рангли булади. Хайвонлар кора рангда булиши учун меланин пигменти 
ишлаб чикарадиган меланобласт хужайралари эпидермис остига миграция 
килиниши керак. Бу хужайраларнинг, дастлаб эмбрионининг елка томонида 
махсус нерв тароги булади. Уларнинг эпидермис томонга “саёхати” у 
томондан хозирча табиатда номаълум булган сигнал келиши билан 
бошланади. “Ок” эпидермис бундай сигнал ишлаб чикариш хусусиятини 
йукотади, деган фикр бор эди. Агар ок ирк эмбриони эпидермисидан бир 
булагини кора эмбрионга кучириб утказилса, пигментли дог хосил булади ва 
сигнал бериш хусусияти тикланади. Бундай сигнал бериш учун 
эпидермиснинг узи хам маълум молекуляр даражада “етилиши” керак. 
Аникланишича, аксолотлнинг ок ирки эмбрионида индукцияловчи ишлаб 
чикариш хусусияти йуколмайди, аммо эпидермис етилиши ва сигнал хосил 
булиши кечикади. Шунинг учун айрим меланобластлар “узи хохламаган” 
холда миграция килади ва эмбрионнинг елка томонида пигментли 
хужайраларнинг кичик тупламини хосил килади. Гавданинг куп кисми 
буялмаган холда колади. Эпидермиснинг биокимёвий тахлили мутант 
эмбрионда унинг кечикишини курсатади. Жумладан, изоферментлардан 
лактатдегидрогеназа (ЛДГ) ок иркнинг эпидермисида нормал эмбрионга 
нисбатан кеч пайдо булади.

Тажрибада нерв тарогида индуктор (бунда эпидермис) ва таъсиротни 
сезувчи тукима (бунда меланобласт) етилиши вактини бир-бирига “мос” 
келишига эришилди. Бунда хар хил ёшдаги ок иркли эмбрион 
эпидермисидан бир булагини шу иркнинг хар хил ёшдагисига трансплатация 
килиб урганилди. Баъзи тажрибаларда индуктор ва таъсиротни сезувчи 
тукима ёши “топилди”. Уларнинг хар бирининг етилиши алмашиниб туради 
ва “олий чуккига” етади. Ок иркдан эпидермисни трансплатация килиш 
натижасида меланобласт трансплантат кисмига миграция килади. Натижада 
кора эпидермис кучириб утказилгани каби пигментли дог хосил булади.
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Индивидуал ривожланишнинг генетик регуляцияси вактинчалик 
параметрларининг ахамиятини дастлаб феногенетиканинг асосчиси 
Р.Гольшмидт аниклади, кейинчалик И.И.Шмальгаузен ривожланишнинг 
корреляцион системаси концепциясида ривожлантирди. Бундай системанинг 
таркалиб кетиши, дезинтеграцияси шакл хосил булишида узига хос 
“портлаш” ва онтогенезнинг куплаб системаларида кайта куришлар содир 
булиши билан утади. Корреляцион системалар дезинтеграциясининг типик 
холати дастлаб И.И.Шмальгаузен, кейинчалик Д.К.Беляев томонидан 
урганилган хайвонлар доместикацияси хисобланади. Доместикация 
жараёнида намоён буладиган мутациялар инсон химояси остида купайиш 
шароити ва ривожланиши корреляция даражасида таъсир этади. Шунга мос 
равишда мавжуд корреляция йуколиб, урнига янгиси пайдо булади. 
И.И.Шмальгаузен органлар редукциясини корреляцион системаларнинг 
локал таркалиши, атавизмнинг локал дезинтеграцияси, деб карайди. Бу 
ходисалар эволюцион ахамиятга эга.

Детерминация ва дифференциациянинг узаро алокаси. Хужайра- 
ларнинг дифференциацияси детерминация жараёнида белгиланган дастур- 
нинг амалга ошиши булиб, унинг биринчи боскичи преддифференциация 
дейилади ва детерминациянинг охирги, терминал боскичи билан 
чегараланади. Бу даврда хужайралар хали митотик булинишини саклаб 
колган булади, махсус синтез жараёнлари содир булмайди, аммо оксилнинг 
махсус булмаган синтез жараёнлари, яъни эндоплазматик тур, Гольжи 
аппарати, митохондрий фаол хосил булади. Дифференциациллашаётган 
хужайралар куплаб махсус моддалар хосил килади. Бунинг учун узига хос 
“механизм” ва энергия манбаи керак. Кейинги боскич протодифференциация 
дейилади ва бу боскичда хужайранинг булиниш кобилияти чегараланади. Бу 
боскич кимёвий жихатдан шу хужайрага тааллукли булган махсус моддалар 
синтез жараёнининг бошланишини билдиради. Шундан кейин учинчи- 
хакикий дифференциация боскичи бошланади. Бунда пролиферация 
хусусияти тулик йуколади ва махсус моддалар концентрацияси ортади. 
Оксил синтези “машинаси” тулик кувват билан ишлай бошлайди. Махсус 
моддалар синтезининг энг юкори чуккисига чиккан ва хужайра фенотипига 
эга булган бутун терминал дифференциация жараёни тугайди. 
Дифференциациаллашган хужайра купайиш хусусиятини йукотади. Хар бир 
тукимада булиниш кобилиятини саклаб колган хужайралардан иборат 
булган камбиал захира булади. Ана шу захира хисобидан улган хужайралар 
урнига янгилари хосил булади. Бу захирага якинда аникланган “эмбрионал 
ук хужайралар (ESC)” хам киради. Улар эмбрион ривожланишининг
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дастлабки (бластоциста) даврида пайдо булади. Бу давр (ESC) тотипотент, 
яъни экто-, эндо-, мезодерманинг хар кандай хосилаларини пайдо кила 
олади. Вояга етган индивиднинг тукимасида улар мультипотент, яъни хар 
хил хужайралар типини хосил килиш хусусиятига эга, аммо хаммаси 
(регионал ук хужайралар)ни хосил кила олмайди. Ук хужайралар 
кутилмаганда мияда хам топилди. Бу хужайралар мияда нейронлар улганда 
уларни урнининг коплаш вазифасини бажаради. Эмбрионал ук нерв 
хужайралари нафакат нейрал, балки бошка йуналишларда хам 
дифференциаллашиши мумкин булиб, унинг дифференциаллашиш 
йуналишлари хозирча тулик аникланган эмас. Уларни гистологик 
препаратларда, иммуногистокимёвий реакциялар ёрдамида, нестин оксили 
синтезланиши жараёнида аниклаш мумкин. Улар дифференциаллашиши 
жараёнида бир неча боскичларни босиб утади. Биринчи боскич хужайралари
-  аждод (progenitor cell), улар виментин оксилини синтезлаши билан 
характерланади ва нейробласт ёки гипобласт оркали факат нейрал 
йуналишда ривожланади. Ук хужайралар ривожланишининг иккинчи 
боскичи -  утмишдош хужайра (precursor cell). Улар факат битта -  ёки нейрон 
(махсус бета-тубулин оксили синтезлайдиган нейробласт) ёки глиал хужайра 
(махсус глиал фибрилляр оксил синтезлайдиган глиобласт-GFAP) 
йуналишда дифференциаллашади.

Дифференциаллашаётган хужайраларда генлар фаоллигини 
кандай кузатиш мумкин? Изофермент нима? Детерминация ва 
дифференциация жараёнлари асосида кандай молекуляр-генетик ходисалар 
ётади? Эмбрион ривожланишининг дастлабки даврларида дифференциация 
ходисаси нисбатан аник булса хам, детерминация хали куп жихатдан 
коронги ходиса хисобланади. Дифференциация ва детерминация мазмунини 
молекула даражасида тушуниш учун: 1) генетик жихатдан назорат 
килинадиган махсулот; 2) уларни кодлаштирадиган ген; 3) хужайраларнинг 
бир хил системаси керак. Генларнинг фаолиятини махсулот хосил килиши 
буйича бавосита кузатишни биринчи марта 1958 йилда К.Маркерт ва
Н.Меллер изоферментларни аниклаш оркали ва Ч.Шоу уларнинг генетик 
табиатини аниклаш оркали исботладилар. К.Маркерт ва Н.Меллер уз 
кашфиётларини фавкулодда аникладилар. Улар сут эмизувчилар 
онтогенезида хар хил оксиллар фракциялари пайдо булиши кетма-кетлигини 
крахмал гелида электрофорез ёрдамида ургандилар ва гистокимёвий буяш 
усули билан хар хил фракцияларни турли хил ферментлар ёрдамида 
идентификация килдилар. Натижада бешта оксил фракцияси ижобий 
реакция берди. Бу фракциялар изоферментлар (изоэнзимлар, изозимлар) деб

68



номланди. Ч.Шоу бешта фракцияни хосил булишининг генетик 
механизмини аниклади. Маълум булишича, лактатдегидрогеназа (ЛДГ) 
молекуласи иккита -  М ва Н суббирликдан иборат булган тетрамер шаклида 
булади. Улар хар хил хромосомаларда жойлашган алохида генлар билан 
кодлаштирилган. М-суббирлик соматик мускулларда (М muscles-мускуллар 
сузининг бош харфидан олинган), H- суббирлик юракда (heart-юрак) куп 
булади. Бу суббирликлар тетрамер молекулаларида куйидаги тугри келган 
кетма-кетликларнинг бирига бирлашиши мумкин: HHHH, HHHM, HHMM, 
HMMM, MMMM. ЛДГ суббирлиги аминокислоталар таркиби буйича кисман 
фарк килади ва бу бешта изофермент хосил булишида намоён булади. 
Лактатдегидрогеназа кизикарли фермент булиб, гликолиз жараёнида мухим 
вазифани бажаради, кайтар реакцияларни катализлайди. Сичконларнинг 
эмбрионал тукимасида ЛДГ-5 изоферменти устунлик килади. Физиологик 
жихатдан ЛДГ-5 анаэроб шароитда интенсив фаолият курсатади. Унинг 
фаоллиги пируват (субстрат) максимал концентрациясини ингибиторлайди. 
ЛДГ-5 куп булиши пируватни лактатга айлантиради ва анаэроб шароитда 
кислород камайишига олиб келади.

Аммо сут эмизувчиларнинг баъзи скелет мускулларида, масалан 
камбаласимон мускулларида ЛДГ изоферменти юракдаги каби таркалган. Бу 
шундай исботланадики, бундай мускуллар асосан кизил толали булади. 
Унинг асосий физиологик ахамияти гавданинг маълум холатда ушлаб 
туриш, бунинг натижасида узок вакт кискарган холатда туриш вазифаларини 
бажаради. Хужайра ва тукима дифференциацияси жараёнида доимий ЛДГ-1 
хар хил тукимани хар хил томонга йуналтиришга интилиши кузатилади. 
Масалан, скелет мускуллари ва жигар дифференциациясида бу узгаришлар 
кам булиб, ЛДГ-5 тукима ихтисослашишининг охирида хам устунлик 
килади. Юрак мускулларида эса ЛДГ-5 устунлигидан ЛДГ-1 юкори 
фаолликка утади. Бу мухим метаболик ахамиятга эга. Лактатда ЛДГ-1 ни 
катализлайдиган пируватни тикланиши пируватни маълум даражада 
ингибиторлайди. Тахминларга кура, бу изоферментга бой тукималар 
(масалан, юрак)да лактатнинг тез тупланиши мумкин эмас ва глюкозанинг 
лимон кислотаси цикли оркали тулик кислородланиши кузатилади. Шундан 
келиб чикиб куйидаги саволлар пайдо булади:

1. ЛДГ изоферменти спектри узгариши (ва унга мос ген фаоллиги) 
митотик циклдан чиккан хужайранинг дифференциаллашиши билан 
богликми?

2. Бу узгаришлар хар хил эмбрион варагидан хосил булган 
хужайраларда хам фарк киладими?
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3. Бу индивидларда тур хусусиятлари намоён буладими?
Бу саволларга ижобий жавоб бериш мумкин. Жумладан, хар бир 

хужайра булиниши олдидан, хужайра пролиферацияси даврида ЛДГ 
фаоллиги тез пасаяди. Фермент фаоллиги асосан, М суббирлиги хисобидан 
амалга ошади. Лимфоцит ва гранулоцит культурасига фитогемагглютинин 
кушилса, 4 соатдан кейин М полипептиднинг пропорционал купайишига 
олиб келади. ЛДГ ва бошка ферментлар (КВ-хужайрада фумараза, 
деоксицитидин монофосфатдезаминаза, HeLa усмали хужайрада 
тимидилаткиназа, жигар хужайрасида орнитинтрансаминаза, гепатома 
усмасида глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа) фаоллиги хужайра цикли даврида 
узгариб, S- ёки G2 фазасида энг юкори чуккига чикади. Бу узгариш ЛДГ 
суббирлигининг синтез ва парчаланиш тезлиги нисбати узгариши билан 
боглик булиб, актиномицин (транскрипция ингибитори) бу жараён содир 
булишига таъсир этмайди. Шундай килиб, хужайранинг митотик циклдан 
чикиши ва дифференциация фазасига утиши ЛДГ фаоллиги узгариши ва 
унинг ташкил этадиган суббирликнинг нисбатига боглик булади.

Бу узгаришлар М ёки H полипептид сони куплиги томонга, тукима 
дифференциациям хусусиятларига боглик холда дивергент ривожланади. 
Бундай ривожланишга тукималар системасини хосил киладиган эмбрион 
вараги хусусиятлари хам таъсир курсатади. Масалан, иммуногистокимёвий 
усул ёрдамида аникланишича, каламуш эмбрионида М суббирлиги 
мезодермада экто- ва энтодермага нисбатан купрок учрайди. Буйракда ва 
мезенхимада ЛДГнинг нисбатан паст фаоллиги кузатилади. Хар иккаласида 
М-полипептид куп учрайди. Мезодерма сегментидан хосил буладиган 
каналларда дифференциацияга олиб келадиган H суббирлиги 
концентрацияси ошиб бориши билан характерланади. Бунда ривожланаётган 
хужайранинг кислород билан таъминланиши мухим ахамиятга эга. Аммо 
кислородга бой кон томирларида факат М-полипептид булиши аникланган. 
Шундай килиб, эмбрионнинг у ёки бу каватидан хосил булган хужайра 
типининг келиб чикиши ЛДГ изоферменти спектрига боглик булади.

Онтогенез даврида ЛДГ спектрида турлараро фарк жигарнинг 
паренхима ва бириктирувчи тукима хужайралари фракциясининг 
дифференциациясини урганиш даврида аникланди. Сичконлар 
ривожланишининг хар хил боскичида хар иккала фракцияда ЛДГ-4 ва ЛДГ-5 
устунлик килади, куёнларда ЛДГ-4, мушукларда ЛДГ-4 ва ЛДГ-5, денгиз 
чучкачасида ЛДГ-3 устунлик килади. Хужайра дифференциацияси 
жараёнида ЛДГ спектри юкори стабиллигини саклаб колади. Хужайрани 
узок вакт устириш даврида хам ЛДГ спектри анэуплоид ва диплоид
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хужайраларда доимийлигини саклаб колади. ЛДГ спектрининг тукимага 
хослиги нафакат М ва H полипептидларни кодлаштирувчи генлар 
дифференциал фаоллигининг, балки посттрансляция жараёнида 
модификатор генларни детерминациялайди. Жумладан, купчилик сичконлар 
эритроцитида ЛДГнинг барча 5 та изоферменти борлиги, айримларида эса 
факат ЛДГ-5 учраши аникланган. Бундай холатни бошкарадиган ген 
локализация килинган. Аникланишича, бу регулятор ген H полипептидни 
боглайди ва уни М полипептид билан богланишига йул куймайди, 
полипептидни кодлаштиради. Бундай холатда хужайранинг молекуляр 
фенотипи посттрансляция даражасида шаклланади.

Тукиманинг махсус генлари кандай фаолият курсатади? 
Хужайранинг молекуляр дифференциациясининг кургазмали модели 
дрозофила самецининг жинсий системаси хисобланади. Унда тукиманинг 
специфик маркери -  бета-специфик эстераза изоферменти топилди. 
Копуляция даврида бу изофермент самка жинсий органлари йулига утади, 
унда цис-вакцелинлацетатни парчалаб, феромон хосил килади. Бу феромон 
хиди бу самка самецга бундан кейин керак эмаслигини билдиради. Бу 
модель Л.И.Корочкин рахбарлигида 60-йилларда ишлаб чикилди ва 
кейинчалик Р.Ричмонд ва Д.Окшотт томонидан исботланди. Дрозофиланинг 
хар хил турлари бир-биридан бу изоферментнинг жойлашув хусусиятлари 
билан фарк килади. D.virilis (estS) ва D.melanogaster (e s t6 ^  тукиманинг 
специфик эстераза гени ажратиб олинди, клонлаштирилди ва секвенирланди. 
Бу икки геннинг гомологлиги 60% ни ташкил этади. Уларнинг молекуляр 
тузилиши хам ухшаш булиб, иккита экзон ва уларнинг уртасида куп катта 
булмаган интрон жойлашган. Хар иккала холатда тукиманинг специфик гени 
бошка эстераза гени билан богланган булиб, тукиманинг специфик 
экспрессияси хусусиятига эга эмас. D.virilis даги estS геннинг иккита 
промотори-проксимал P1 ва дистал P2 булиб, ДНКнинг киска кетма-кетлиги 
билан ажратилган булади. Унинг махсулоти уруг чикарувчи каналга пашша 
тухумдан учиб чиккандан кейин тахминан 3 кунда пайдо булади. 
Аникланишича, генитал имагинал диск хужайраларининг фермент 
синтезлашига детерминацияси билан синтезни узини бошланиши уртасида 
нисбатан узок вакт утади. Тукима хужайраси специфик фермент 
синтезлашига детерминацияланиш вактини аниклаш учун молекуляр 
биология ва экспериментал эмбриология усулларидан фойдаланилган. 
Генитал имагинал диск хар хил ёшдаги самец личинкаларида 
изоляцияланди. Гумбакка айланиш олдидан уни бошка личинкага 
трансплантация килинди. Бундай личинкаларда гормонал баланс линькага
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олиб келадиган экдизон гормони купрок ишлаб чикарилиш томонга караб 
боради. Бу гормон таъсирида детерминация жараёни тухтайди ва 
дифференциация жараёни бошланади. Аникланишича, генитал имагинал 
диск иккинчи линькадан 11 соат утгандан кейин трансплантация килинса, 
дифференциал-лашган трансплантатда EST S изоферментини аниклаб 
булмайди. Агар донорнинг ёши иккинчи линькадан кейин 11 соатдан ошган 
булса, EST S гени уруг чикарувчи пиёзчада экспрессияланади. Презумптив 
уруг чикарувчи пиёзча хужайралари детерминацияси иккинчи линькадан 
кейин 11-12-соатлар оралигида пайдо булади. D.virilisда детерминация 
жараёнида махсус мРНК ва дистал промотор синтези бошланади. Аммо бу 
мРНК “укилмайди”, трансляция иккита промотор оралигида, нуклеотидлар 
кетма-кетлигида тухтатилган булади. Агар у киркилса, трансляцияланаётган 
мРНКда промотор билан транскрипцияланади.

Тукиманинг специфик генлари экспрессиясини генлар ансамбли 
(“тури”) кандай бошкаради? Индивидуал ривожланиш даврида уруг 
чикарувчи пиёзча хужайралари гумбакдан пашша учиб чиккандан кейин 
дифференциаллашади, натижада мРНК билан PI промотор транскрипцияси 
бошланади ва хужайрада тукиманинг специфик эстеразаси (генлар ансамбли 
ёки “тури”) пайдо булади. Унинг экспрессиясининг узига хос хусусиятлари 
транс-таъсир этувчи генларнинг маълум системаси билан бошкарилади. Бу 
система D.virilisда хам, D.melanogaste^ хам фаолият курсатади, аммо 
D.virilisда яхширок урганилган. Бу турнинг танланган линиялари куйидаги 
белгилари билан фарк килади:

-  ферментлар фаоллиги даражаси;
-  уруг чикарувчи пиёзчадан фермент чикиш вакти;
-  ферментларнинг мембрана билан богланган ва эркин фракциялари 

нисбати.
Генетик ва молекуляр усуллар ёрдамида бу фаркларни бошкарадиган 

куйидаги генлар аникланди:
estSRA -  ферменти фаоллигини бошкарадиган ген Х-хромосома- 

нинг проксимал кисмида жойлашган. Бу ген estS генини фаоллаштиради ва 
структуравий геннинг транскрипцион фаоллиги даражасини ва мРНК 
молекуласи сонини бошкаради. ^айси линияда транскрипцион фаоллик 
юкори булса, уша линияда тукиманинг специфик эстераза молекуласи куп 
сонда хосил булади ва фермент фаоллиги даражаси юкори булади.

estSRT -  “вактинчалик” гени, трансляция бошланиш вакти шу 
геннинг фаоллигига боглик. Тахмин килинишича, бу ген 5-хромосомада, 
тРНКнинг биттасининг кодлашган зонасида жойлашган ва трансляция содир
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буладиган жойга EST S оксилига бой булган аминокислоталардан бирини 
ташиш вазифасини бажаради.

estSRM -  “архитектор” гени, 4-хромосомада жойлашган булиб, EST 
S изоферментини мембрана билан боглаш вазифасини бажаради. 
D.virilisнинг баъзи гурухларида фермент молекуласининг барча популяцияси 
мембрана билан богланган булади. Специфик молекуляр белгиларнинг 
намоён булишини бошкарадиган бундай генетик ансамбль сут 
эмизувчиларда хам борлиги аникланган. Америкалик биологлар К.Пейген ва 
Р.Гэншоу цис- ва транс-таъсир этувчи генларни аникладилар. 
Сичконларнинг буйрагини проксимал каналчасида бета-глюкуронидаза гени 
экспрессияси шу генларга боглик. К.Пейген ва Р.Гэншоу бу генлар 
системасига кирадиган куйидаги генларни аниклади:

Структуравий ген (Gus) -  кодоминант ген булиб, 5-хромосоманинг 
охирида жойлашган ва ферментнинг структурасини хамда каталитик 
таркибини белгилайди. Сичконлар буйрагидан поли (А)-сакловчи РНК ваGus 
гени транскрипти ажратиб олинди. Агар амфибия ооцитига 60 пикограмм 
(пг) поли (А)-сакловчи РНК инъекция килинса, бир кунда тахминан 25 пг 
бета-глюкуронидаза синтезланади.

Регулятор ген (Gur) -  структуравий ген билан бириккан булиб, 
гормонларнинг физиологик таъсирига жавобан ферментлар синтези 
тезлигини белгилайди. Шунингдек, хар хил линияларда ферментлар 
фаоллиги даражаси хам шу генга боглик.

Вактинчалик ген (Gut) -  бу ген хам структуравий ген билан бириккан 
булиб, усиш ва ривожланиш даврида структуравий ген экспрессиясининг 
вактинчалик дастурини белгилайди.

Процессинг гени (Eg) -  ферментларнинг посттрансляцион узгариши 
учун жавобгар булган метаболик аппарат функциясини детерминациялайди. 
8-хромосомада жойлашган структуравий ген билан кодланган эгозиннинг 
оксил омили топилган. Бу омил ферментнинг эндоплазматик тур ва лизосома 
мембранасига утиришини бошкаради.

Bg гени Х-хромосома -  гормонал сигнални кабул киладиган оксилли 
рецепторларнинг синтезланишига жавоб беради ва структуравий ген 
фаоллигига таъсир курсатади.

Tfm гени -  13-хромосомада жойлашган, проксимал каналча оркали 
фермент секрециясига таъсир курсатади.

Шундай килиб, Gur ва Gut регулятор генлари структуравий ген билан 
бириккан булиб, цис-холатда таъсир этади ва улар синтезлайдиган специфик 
матрица сонини бошкаради.
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1.7. Хужайраларнинг генетик дастурланган улими (апоптоз)

Апоптоз нима? Индивидуал ривожланишнинг эмбрионал, 
метаморфоз, хар хил тукималарда хужайралар янгиланиши ва иммун 
система фаолият курсатаётган даврларида кераксиз хужайраларнинг 
элиминацияси хаётий зарурият ва оддий холат хисобланади. Бу жараён 
апоптоз оркали амалга ошади. Бу ходисага кейинги пайтларда 
ривожланишнинг молекуляр генетикаси нуктаи назаридан катта эътибор 
берилмокда (15-расм).

Апоптоз-хужайраларнинг генетик дастурланган “узини узи улдириши” 
булиб,апоптоз грекчадан усимликлар баргининг тукилишини ифодалаш учун 
кулланилган. Апоптоз натижасида куйидагилар содир булади:

-  шакл хосил булиш жараёнлари;
-  хар хил хужайралар ансамблларида хужайралар сонининг аник 

булишини бошкариш;
-  баъзи лифоцитларга ухшаш ортикча ва потенциал хавфли 

хужайраларни йукотиш;
-  усмали хужайраларни йукотиш;
-  вирус билан зарарланган хужайраларни йукотиш.
Апоптозни хужайраларнинг одатий некротик улимидан фарки 

нимада? Хужайраларнинг одатий некротик улимини апоптоздан фарклаш 
керак. Хужайраларнинг некротик улими уларнинг тез шишиши ва лизисига 
олиб келадиган кучли зарарланиши туфайли содир булади. Апоптоз эса 
куйидаги холатларда содир булади:

Хужайра ядросининг конденсацияси ва хромосома ДНКсининг 
эндонуклеотик майдаланиши даврида ядро ДНКсининг деградацияси 
туфайли дастлаб йирик булакларга, кейин майда булакларга булинади.

Апоптоз туфайли хужайра улими, яъни “узини узи улдириши”, ёки 
эндоген протеазанинг фаоллигини ошириб, хужайранинг улими хакидаги 
ички дастур “ишлай бошлайди”. Шунинг учун апоптоз хужайранинг дастур- 
ланган улими (PCD) деб хам аталади. Апоптоз хужайралараро муносабатлар 
билан бошкарилади, натижада организм кераксиз хужайра-ларни 
элиминацияга учратади. Апоптоз даврида плазматик мембрана тулик 
сакланиб колади, митохондрий функцияси йуколади. Апоптозни бошкара- 
диган генлар аникланган. Апоптозни хужайранинг эрта боскичларида 
урганишнинг курсатишича, оксил синтезига тускинлик киладиган дори 
апоптознинг олдини олади ва хужайранинг дастурланган улими махсус 
оксиллар синтезини талаб килади, бу эса уларни кодлаштирадиган генларга
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боглик булади. Аммо баъзан бу моддалар апоптозни индукциялайди. Бундан 
куринадики, сут эмизувчилар хужайрасида доимо апоптознинг эффектор 
молекулалари мавжудлигидан далолат беради. Масалан, стауроспорин 
протеинкиназа ингибитори консентрациясининг юкори булиши куплаб 
хужайра ва тукима типларида апоптозни индукциялайди. Шунингдек, 
олигодендроцитлар ва уларнинг утмишдошлари, одамнинг фибробласт 
хужайралари линиялари, гавхар ва хондроцитнинг эпителиал хужайраларини 
хам индукциялайди. Бу холатларнинг барчасида РНК ва оксил синтезининг 
ингибитори апоптозга тускинлик кила олмайди. Ядроси цитохалазин ёки 
центрифуга билан олиб ташланган хужайралар апоптоз белгилари билан 
улади.

15-расм. Хужайра апоптозининг бошкарилиши

Апоптоз боскичлари ва уларни бошкарадиган генлар. Апоптоз хар 
хил тирик организмларга хос булиб, универсал ходисадир. XX-асрнинг 80- 
йилларида юмалок чувалчанглардан Caenorhabditis elegans 1090 та хужайра- 
дан тузилган булиб, эмбрионал ривожланиши даврида 131 та хужайраси 
апоптоз туфайли улиши аникланган. C.elegansда хужайраларнинг дастурлан
ган улими 4 та боскичга булинади:

1) маълум хужайра улади ёки бошка хаёт йуналишини танлайди;
2) хужайра улади;
3) улган хужайрани фагоцит камраб ютиб юборади (engulfment);
4) камраб олинган тана деградацияга учрайди.
C.elegans кулайлиги учун PCDra таъсир этадиган мутация биринчи 

марта ажратиб олинди. Аникланишича, ced-3 ва ced-4 генлари улимга олиб 
келадиган генлар экан. Ced-9 гени анти-апоптоз ген булиб, унинг фаоллиги 
хужайрани апоптоздан саклайди. C.elegansда Ced-9 гени барча 131 та 
хужайрани улимдан саклаб колади. Сут эмизувчиларда онкогенга ухшаш
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булган bcl-2 гени топилган булиб, у иммун системани ва нерв 
хужайраларини апоптоздан химоя килади. Бу генлар солиштирилганда, 
уларнинг 23% ухшашлиги аникланган. Шунингдек, C.elegansда bcl-2 гени 
Ced-9 генини функционал жихатдан алмаштириши мумкин ва улимдан 
сакдаб колади.

C.elegans мутантини скрининг килинганда, серотонин узгариб ces-2 
гени топилди. Бу ген ces-1 генига репрессор сифатида таъсир этади. ces-1 
гени функциясини бузувчи мутацияли хайвонлар хужайралари апоптозга 
учрамайди. ces-2 гени функциясининг йуколишига олиб келадиган мутация 
ривожланаётган чувалчанг томогида иккита кушимча серотонин сакловчи 
нейрон хосил килади. Бу иккита нейрон NSM деб номланади ва нормал 
тирик колади. Апоптознинг генетик дастури чувалчанглардан одамларгача 
универсал хисобланади. Апоптознинг амалга ошишини бошкарадиган 
куплаб гомологик генлар мавжудлиги аникланган. Ced-3 ва ced-4 
генларининг гомологларини топиш учун генлар банки скрининг килиниб 
урганилди. Шу йул билан ICE (interleukin-1beta-converting enzyme) оксилини 
кодлаштиради-ган янги ген топилди. Бу протеаза шамоллашнинг мухим 
медиатори булган интерлейкин-1 бетани фаоллаштиради. ICEни 
кодлаштирадиган ген одам хужайрасини улдирадиган генларга киради. ICE 
ва ced-3 солиштирилганда, уларнинг 28% аминокислотаси ухшаш эканлиги 
аникланган. ICE хужайраларнинг уз-узини диструкциясида катнашиши 
тажрибаларда исботланган, яъни бу оксил махсулоти хужайрани улдиради.

Апоптоз ва нейротрофик омиллар. Нерв тукимасига нервни устириш 
омили (NGF) кушилса, хужайранинг яшаб колишига ёрдам беради. Агар 
NGF олиб ташланса, нерв хужайраси улади. Жужа бета-актин промотори 
назорати остида таркибида srmA булган ДНК инъекция килинса, 90% 
инъекция килинган нейронлар NGF етишмаслигини сезади. Нормал 
ривожланиш даврида сут эмизувчилар нерв системасининг 50% дан ортик 
нерв хужайраси улади. Хужайраларнинг куп улиши махсус нейротрофик 
омиллар етишмаслигини билдиради.

Апоптозда генларнинг узаро таъсири. Хужайраларнинг яшаб 
колиши учун зарур булган Ced-9 гени хужайраларнинг уз-узини 
улдиришини бошкарадиган ced-3 ва ced-4 генлар фаолият курсатганда керак 
булади. Сед-9 гени cед-3 ва ced-4 генларнинг фаоллигига тускинлик килади. 
Сут эмизувчилар хужайрасида bcl-2 ва ICE генлари уртасида хам шундай 
узаро алокани учратиш мумкин. BCL-2 оксилининг борлиги хужайранинг 
улимдан саклаб кола олмайди. Аникланишича, BCL-2 BAX оксили билан 
узаро таъсир этади. Агар хужайрада BAX куп булса, у холда BCL-2 билан
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богланади ва куплиги туфайли BAX-BAX бирикмасини хосил килади. 
Бундай холатда хужайра улади. Аммо бу икки ген хужайра улимини 
бошкарадиган ягона назоратчи эмас. Шунингдек, хужайра ва тукимани 
дастурланган улимдан саклаб коладиган бошка генлар хам бор. Шундай 
генлардан бири bcl-x булиб, у иккита оксилни кодлаштиради: биринчиси 
катта ва узун, купайтирилаётган лимфоцитни улимдан саклаб колади, 
иккинчиси киска, лимфоцитнинг улимига ёрдам беради.

Апоптозни назорат киладиган яна бошка ген ва оксиллар хам топилган. 
Жумладан, р35 оксили дастурланган улимга карши таъсир курсатади. 
Дрозофилада ташки ва ички таъсир туфайли апоптозни фаоллаштирадиган 
reaper (rpr) гени изоляцияланди. Натижада эмбрионда reaper мРНК 
жойлашган хужайра улади.

Апоптоз ва касалликлар. Апоптозни бошкаришда эркин радикаллар 
хам катнашади. Бундан ташкари, BCL-2 уларнинг хосил булишини ёки 
эффектини тусади. Куп хужайрали организмларда гомеостаз хужайра 
пролиферацияси ва улими нисбати оркали бошкарилади. Апоптоз патогенез 
ва хар хил касалликларни даволашда мухим ахамиятга эга.

Хужайра пролиферацияси юксак даражадаги аниклик ва куплаб 
омиллар билан бошкариладиган жараён хисобланади. Масалан, усиш ва 
протоонкоген омиллар хужайра циклининг ижобий бошкарувчиси 
хисобланади. Усмаларнинг супрессор генлари карама-карши йуналишда 
таъсир этади. Апоптознинг куплаб бошка ингибиторлари ва индукторлари 
хам маълум булиб, улардан хужайранинг генетик дастурланган улимини 
бошкаришни гипотетик моделлаштиришда фойдаланиш мумкин. 
Аникланишича, хужайрада апоптоз содир булмаслиги одамда рак, 
аутоиммун касалликлар ва вирусли инфекция билан касалланишига олиб 
келадиган омиллардан бири хисобланади. Хужайранинг улими билан боглик 
булган куплаб касалликлар хужайрани нормал булмаган тезлаштирилган 
физиологик улимига олиб келади. Хужайранинг сезишини тезлаштирадиган 
ёки секинлаштирадиган тиббий даволаш чоралари куплаб касалликларнинг 
асосий давоси хисобланади. BCL-2 одамларнинг фолликулаларида фаол 
булиб, у хужайра пролиферациясига олиб келмайди. Куплаб кимётерапевтик 
агентлар ДНКни зарарлайди. Бу зарарланишга жавобан хужайра улими 
апоптоз оркали амалга ошади. Апоптознинг бошланиши учун р53 гени 
махсулоти талаб килинади. Р53 гени кам учрайдиган хужайраларда ДНКнинг 
зарарланиши туфайли содир буладиган улимнинг олдини олиши мумкин. 
ДНКнинг зарарланиши туфайли улим содир булмаса, бундай хужайра 
генетик узгаришга мойил булади. Малигнизациянинг ривожланиши хам
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апоптозни тормозлайди. Апоптоз организмни генетик узгарган 
хужайралардан химоя килади. Миокард инфаркти ва систолик зарба хам 
хужайранинг генетик дастурланган улими билан боглик. Бу касалликлар 
уткир кон айланиши бузилиши туфайли келиб чикади. Хар иккала 
касалликда ишемия марказидаги хужайраларда некроз содир булиб, улимга 
олиб келади. Аммо ишемия марказидаги хужайралар улими узок вакт 
давомида содир булади ва апоптозга ухшаш морфологик узгаришларга олиб 
келади. Апоптознинг ингибиторлари инфаркт хажмини чегаралайди.

1.8. Генлар экспрессиясининг тукима даражаси

Хужайра популяциясининг гетерогенлиги. Хар бир хужайра 
популяциясига кирадиган аъзолар хар хил функционал холатда, хар хил 
хужайра цикли боскичида, дифференциация ва дегенерациянинг хар хил 
боскичида булади. Ривожланиш жараёнида хужайра популяциясининг 
гетерогенлигининг айрим турлари генетик омилларга боглик булади. Бунга 
соматик кроссинговер, соматик мутация, холат эффекти, генларнинг 
дифференциал фаоллиги ва бошкалар киради (16-расм). Уларнинг таъсири 
хар хил хужайралардан у ёки бу куринишдаги турли хил мозаик 
конструкциялар пайдо булишига олиб келади. Хар хил куринишдаги 
мозаицизмни иккита катта гурухга булиш мумкин:

16-расм. Генлар экспрессиясининг боскичлари
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-  структуравий-генетик мозаицизм, бунда маълум тукимада 
генларнинг таъсирини намоён булиш узгарувчанлиги геномдаги 
структуравий узгаришлар билан аникланади;

-  функционал-генетик мозаицизм, гомологик локусларнинг 
дифференциал инактивацияси туфайли содир булади.

Структуравий-генетик мозаицизм нима? Бунга сут эмизувчиларда 
поляр танача иштирокида эмбрион хосил булиши ёки иккита хар хил 
зиготанинг кушилиб кетиши туфайли хосил буладиган химер организмлар 
киради. Биринчи холатда уругланиш шароитига боглик холда мозаика 1n/2n, 
2n/2n, 2n/3n типларда булиши мумкин. Одамда, мушукда ва бошка айрим 
хайвонларда диплоид-триплоид мозаика топилган. Асалариларда 
пронуклеуслар кушилиши туфайли мозаика хосил булади. Улар келиб 
чикишининг иккита варианти тахмин килинмокда: 1) уругланиш олдидан 
она ядро булинади ва унинг бири билан сперма ядроси кушилади; 2) тухум 
хужайра ичига иккита сперматозоид киради, уларнинг бири она ядроси 
билан кушилади, иккинчиси кушилмасдан репликацияланади ва 
ривожланиш жараёнида катнашади. Дрозофилада ва тут ипак куртида икки 
марта уругланиш содир булади. Айрим хашаротларда гинандроморфизм, 
яъни биринчи митозда бекарор халкасимон Xr-хромосома элиминацияга 
учрайди. Бу холатдан Д.Хотта ва С.Бензер дрозофила бластодермасининг 
морфогенетик картасини тузишда фойдаланганлар. Маълумки, бекарор 
халкасимон Xr-хромосома зиготанинг биринчи майдаланишида 
элиминацияга учрайди. Натижада хужайраларнинг иккита: биттаси Х- 
хромосома, иккинчиси ХХ-хромосомали клони хосил булади. Нормал ва 
мутант жинслар таркалиши хосил булаётган бластодермада хужайраларнинг 
таркалишига боглик. Бундай таркалиш ривожланишнинг дастлабки 
боскичида детермиацияланади. Дрозофилада ядронинг биринчи туккизта 
булиниши хужайра мембранаси хосил булмасдан содир булади. Кейин ядро 
тухумнинг устки томонига миграция килади ва унда яна уч марта булиниб, 
хужайра мембранаси хосил булади ва бластодерма шаклланади. Биринчи 
булинишдан кейин хужайраларнинг иккита: XnXr ва XnO клонлари хосил 
булади. Уларнинг хар биридан идеал шароитда бластодерманинг ярми хосил 
булади. Аммо биринчи булинишда ядроларнинг нохосдан харакати туфайли 
нормал ва мутант зоналар чегаралари узгариши мумкин. Бластодермада ядро 
харакати эхтимоли хар хил органда хар хил булишига караб С.Бензер тухум 
устида мутант таркалишининг тахминий картасини тузди. Бу усул 1929 
йилда америкалик олим А.Стертевант томонидан ишлаб чикилган. 
А.Стертевант бластодерманинг мозаик картасини тузиш учун хромосомада
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генлар жойлашишининг рекомбинация частотасига асослангандагидек 
картасини тузишни таклиф этди. А.Стертевант 400 га якин мозаикани 
урганди, лекин олинган маълумотларни кайта ишламади. 40 йилдан кейин 
С.Бензер яна 700 та мозаик индивидларни урганиб, мозаикалар уртасидаги 
масофани А.Стертевант шарафига “стерт” деб атади.

Соматик мозаицизм нима? Соматик хужайраларда содир буладиган 
мутация туфайли соматик мозаицизм келиб чикади. Соматик хужайраларда 
герминатив хужайралардаги каби мутациялар содир булиши мумкин ва бу 
мутациялар жинсий хужайраларда содир буладиган мутацияларга ухшаш 
булади. Натижада мутацияга учраган хужайрадан хосил булган клон узига 
хос белгига эга булади. Бу морфогенез жараёнини узгартириши мумкин. 
Соматик мутация канча эрта пайдо булса, у фенотипда шунча эрта намоён 
булади.Эмбриогенезнинг дастлабки даврида пайдо булган соматик мутация 
соматик ва герминатив тукималарнинг хосил булишига асос булиши 
мумкин. Одам эмбриони тукимасида хар хил хромосома наборига эга булган 
хужайраларда мозаицизм таркалиши аник куринади. Кушимча хромосома 
туфайли мозаик кариотип пайдо булиши кумушсимон кора тулкида 
аникланган. Бунда бир хайвоннинг барча тукимасида хромосомалар 
сонининг таркалиши ухшаш булади. Агар хайвон мозаик кариотипга эга 
булса, унинг хар хил тукимасида кушимча хромосомалар сони бир хил 
булади. Стабил кариотипда барча тукималар бир хил хромосомалар сонига 
эга булади.

Соматик крассинговер нима? Соматик крассинговер хам 
мозаицизмга олиб келади. Бу биринчи марта дрозофилада аникланган. 
Хромосомалар чалкашишининг бузилиши туфайли генлар урни ва вазифаси 
узгариб мозаицизм келиб чикади.

Мозаик типдаги холат эффекти нима? Мозаицизмнинг икки тури 
оралигида мозаик типдаги холат эффекти туради. Бу тегишли аллел генларда 
цис-холатда хромосомалар кайта курилиши натижасида генлар таъсирининг 
пасайтириши кузатилади. Ген гетерохроматин участкага якин келганда 
бундай пасайиш содир булади. Бундай эффект дрозофилада Х-хромосома 
сегменти транслокациясида аникланган, кузи мозаик, бир хужайраси ок, 
бошкаси турли рангда булади. Шундай килиб, мозаик эффект гетерозигота 
ёки гомозигота мутантлар кайта курилишида кузатилади. Холат эффекти 
натижасида ота-она соматик хужайраларида содир буладиган узгаришлар 
бир неча хужайра авлодида ирсийланиб, фенотипик мутант тукима 
участкалари хосил булади. Тахминларга кура, мозаик типдаги холат 
эффектида генлар инактивацияси хромосома даражасида содир булади ва
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хроматин участкаси якинида репликация кечикади. Мозаик типдаги холат 
эффектига соматик мутация сабабчи була олмайди, чунки:

-  дрозофилада Y-хромосоманинг антогонистик эффекти мозаицизмда 
намоён булади;

-  паст хароратда мозаик куздаги ок хужайралар сони анча купаяди;
-  гумбакка айланишдан олдин хароратни сезади;
-  мозаик типдаги холат эффекти аникланган индивидларнинг эмбрион 

хужайраларида тегишли мутациялар аникланмаган;
-  биокимёвий тахлиллар курсатишича, мозаик кузда куплаб 

метаболизм махсулоти булган птеридин топилган булиб, у куз пигментлари 
хосил булишида мухим вазифани бажаради.

Мозаик типдаги холат эффекти репликациянинг кечикиши ва 
транскрипция даражасининг пасайиши билан боради.

Функционал-генетик мозаицизм нима? Гетероген хужайралар 
популяциясида бундай мозаицизмнинг куп учрайдиган тури самканинг 
иккита ХХ-хромосомасида лайонизация ва инактивация ходисалари содир 
булиши билан боглик. Бундай инактивацияни цитологик ва генетик 
маълумотлар билан биргаликда биокимёвий маълумотлар хам тасдиклайди 
ва тукимада молекуляр фенотип шаклланишини курсатади. Одамда жинс 
билан бириккан шундай мозаицизм патологик белгилари намоён булиши 
аникланган.

Шундай килиб, антителаларнинг супрессив таъсири минимум 
даражада амалга ошиши учун: 1) клонлаштирилган хужайраларнинг яшаши 
учун аллел ва аллел булмаган генларнинг дифференциал фаоллиги ва 2) 
хужайра юзасига антиген детерминант оксил-антитела рецепторлар булиши 
керак. Тукима даражасида генларнинг дифференциал фаоллиги хужайра 
популяциясининг гетерогенлигига асосланади.

Химер (аллофен) сичкон нима? Генетик жихатдан хар хил булган 
хужайралар популяциясининг ривожланишини урганишга оид узига хос 
усулни польшалик эмбриолог А.Тарковский, англиялик генетик Э.Мак- 
Ларен ва америкалик генетик Б.Минц таклиф этдилар. Бу усулнинг маъноси, 
хар хил генотипга мансуб булган эмбрион бластомерларини сунъий 
комбинациялашдан иборатдир. Шу усул билан олинган индивидда мозаик 
доглар таркалиши тахлил килинди. Бу индивид химер (аллофен) индивидлар 
дейилади. Химер эмбрионлар ривожланишида ушбу хужайралар аралашиб 
кетади, уларнинг барча генотипларга таркалиши она хужайраларнинг 
таркалишига боглик булади. Агар бу хужайра битта булса, мозаика умуман 
пайдо булмайди.
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Хужайра ансамбли нима? Тукима даражасида генларнинг 
дифференциал фаоллигини намоён булиши онтогенезда хужайра 
ансамблининг шаклланиши оркали намоён булади. Бундай холатда махсус 
хужайралар гурухининг хосил булишида факат узининг гени эмас, балки 
кушни хужайралар гени хам мухим ахамиятга эга. Бу холат, айникса 
иммунокомпетент ва нерв тукималари шаклланишида яккол куринади. 
Маълум орган ёки тукимани ташкил этадиган хужайралар популяцияси 
гетероген булса хам, уларнинг генлари узаро таъсир этиб, организм шакли 
хосил булади ва турли хил физиологик жараёнлар содир булади. Шундай 
килиб, маълум хужайра дифференциацияси, усиши ва пролиферациясига 
факат унинг узининг геноми эмас, балки бу хужайранинг атрофидаги бошка 
хужайра ва тукималарнинг геноми хам таъсир курсатади.

Сутэмизувчиларда жинсни аниклашнинг молекуляр-генетик 
асослари. Сут эмизувчилар эмбрионал ривожланишининг дастлабки 
даврида жинсининг молекуляр-генетик жихатдан детерминацияланишининг 
иккита коидаси бор. Биринчи коидани ХХ-асрнинг 60-йилларида А.Жост 
томонидан аникланган. Унга кура, ривожланаётган гонаданинг самка ёки 
самец томонга ихтисослашуви эмбрионнинг кейинги ривожланиши билан 
белгиланади. Куён эмбриони ривожланишининг дастлабки даврида гонада 
хосил булишидан олдин эмбрион валиги олиб ташланганда самка 
ривожланган. Шундан хулоса килиш мумкинки, самец гонадаси индиферент 
эмбриондан самка ривожланишига йул куймайдиган тестостерон ва 
антимюллер канали (мюллер канали фаолиятини тухтатувчи омил) гормони 
(М18)ни ишлаб чикаради.

Иккинчи коидага кура, Y-хромосома самец пайдо булишига оид 
генетик ахборотни ташийди. Хозирги пайтда бу икки коида бирлаштирилиб 
А.Жост принципи деб аталмокда. Жинсни аниклаш механизмининг генетик 
(GSD) усули ташки мухит омиллари (ESD) ёки хромосомаларнинг жинсий ва 
аутосома набори нисбатига асосланган усулга карама-карши туради. Сут 
эмизувчиларда эмбрионал ривожланишнинг дастлабки даврида эмбрион 
бисексуал, яъни унда хам мюллер, хам вольф канали булади. Самец 
жинсининг дастлабки детерминацияланиши прогонаданинг ихтисослашган 
Сертоли хужайралари хосил булишидан бошланади. Бу хужайралар 
синтезлайдиган MIS гормонлар мюллер каналининг ривожланишига йул 
куймайди. Бу оксил антимюллер канали (мюллер канали фаолиятини 
тухтатувчи омил) гормони (AMH) булиб, у SRY-оксил синтезлангандан 
кейин синтезланади. Шунингдек, стероидоген омил-1 (SF-1) оксили хам 
маълум булиб, у стероидлар синтези учун зарур булган ферментлар
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фаолиятини бошкарадиган генларнинг регулятори хисобланади. AMH кетма- 
кетлигини белгилайдиган генлар таркибида SF-1 билан алока киладиган 
сайтлари булиб, бу сайтлар генларни фаоллаштириш учун зарур.

Шундай килиб, сут эмизувчилар жинсининг детерминацияланишида 
SRY-1, SF-1, AMH оксилларини кодлаштирадиган 3 та ген мухим ахамиятга 
эга. Сертоли хужайраларининг нормал фаолияти учун XY-кариотип зарур. 
Ана шу хужайрадаги Y-хромосомада жинсни белгилайдиган омил (testis 
determining factor-TDF) ва транскрипцион фаолликни белгилайдиган омил 
булади. Бу омил кейинчалик ген сифатида аникланди ва Sry (sexdetermining 
region of gene) деб номланди. У “рух бармоклари” хосил киладиган 
оксилларни кодлаштиради ва транскрипцияни бошкаради. Sry гени Y- 
хромосоманинг жинсни детерминациялайдиган сохасида жойлашган булиб, 
таркибида 79 та аминокислота колдигидан иборат булган оксилни 
кодлаштирадиган консерватив домен (HMG-бокс) бор. Унинг фаоллиги 
эмбрионнинг 10-12 кунлигида, прогонаданинг уругдон томонга 
дифференциалланиши даврида аникланди. Бу геннинг HMG-боксида 
нуктали мутация ёки делеция содир булиши жинс инверсиясига олиб 
келиши мумкин. Таркибида шу ген булган ДНКнинг 14 кб улчамини 
кучириб утказилса, ХХ-кариотипли самец пайдо булади, лекин 
сперматогенез дефектли булади. Sry гени Sox генлар катта оиласининг (20 
дан ортик) вакили хисобланади. Бу оила вакиллари эмбриогенезнинг 
дастлабки даврида тукималарга таъсир этишга ихтисослашган. Sox-1, Sox-2, 
Sox-3 генлари ривожланаётган нерв системасида фаол булади. Sox-4 гени Т- 
лимфоцитда транскрипцияни фаоллаштиради, Sox-5 сперматогенез даврида 
махсус фаоллик курсатади, Sox-9 скелетнинг нормал ривожланишини 
таъминлайди.

Жинснинг детерминацияланиши, бошка морфогенетик жараёнлар каби 
генетик жихатдан куп погонали назорат килинади. Жумладан, Sry гени 
эффектини модификацияловчи ген борлиги аникланди. Самка гонадасига 
нисбатан самец гонадаси тез усади. Бу тез усишни Y-хромосоманинг Sxr 
кисмида жойлашган Gdy (growthand development) гени назорат килади.

Якинда Dax-1 гени топилди. Бу ген мутацияси буйрак усти бези 
ривожланишининг бузилишига олиб келадиган, Х-хромосомага бириккан 
адреналинли гипоплазияга олиб келади. У сичконлар Х-хромосомасининг 
кичик сохасида жойлашган булиб, XY-хромосомали самкада топилган. 
Тахмин килинишича, хромосоманинг бу кисмида тухумдоннинг 
ривожланишига жавоб берадиган генлар жойлашган булиб, унинг икки 
дозаси ривожланаётган самец гонадасининг феминизациясига олиб келиши
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мумкин. У хужайра юзасига гормонларни танийдиган рецепторларни 
кодлаштиради. Бу гормонларга сезувчан булиб, унинг кучли дозаси SRY дан 
утиб ривожланаётган гонададан тухумдон хосил булишига олиб келади. 
Бунга жинси детерминацияланаётган хужайранинг примитив Х- 
хромосомадаги реликт гени сифатида каралади. Бу ген кодлаштирадиган 
рецептор стероидоген омил (SF-1)ra якин булиб, унинг экспрессияси 
сичконларнинг дифференциаллашмаган прогонадасида топилган. SF-1 гени 
буйича мутация хар иккала жинсда гонадаларнинг йуколишига олиб келади. 
Унинг Сертоли хужайрасида антимюллер гормони (MIS) ишлаб 
чикарилишини бошкара-диган ген фаоллигини назорат килиши тахмин 
килинмокда. Шунингдек, жинснинг детерминацияланишида яна бошка 
куплаб генлар узаро хамкорликда таъсир этади. Бу маълумотлардан жинсни 
бошкариш мумкин, деган хулосага келинди ва В.А.Струнников тут ипак 
курти битта жинсининг (самка ёки самец) олиш усулини ишлаб чикди. 
А.С.Серебровский зараркунанда хашаротларга карши генетик жихатдан 
бузилган линияларни табиатга куйиб юбориш оркали карши кураш усулини 
ишлаб чикди. Унга кура, сунъий шароитда генетик жихатдан зарарланган 
индивидлар табиий популяциялар билан чатишиб, уларни хам зарарлайди ва 
сонининг камайишига олиб келади.

Шундай килиб, оксилларни кодлаштирадиган учта: SRY, SF-1, AMH 
генларнинг узаро таъсири сут эмизувчилар жинсини детерминацияланишида 
мухим ахамиятга эга.

Ривожланишда генларнинг узаро таъсири. Бутун индивидуал 
ривожланиш жараёнида генлар бир-бирига икки хил таъсир этади: 
фаоллаштирувчи ва тормозловчи.

Эмбрионнинг хар хил кисмидаги хар хил генларнинг нисбати 
позицион информациянинг молекуляр-генетик асосини ташкил этади. 
Позицион информация дейилганда, маълум хужайранинг такдири унинг 
ривожланаётган организмда жойлашиш холати (позицияси)га богликдиги 
тушунилади. Бу тушунча экспериментал эмбриологияда кенг кулланилаётган 
булса хам, унинг маъноси хозирча тулик очиб берилган эмас.

Франциялик эмбриолог Жан Ростан XX асрнинг иккинчи яримида 
ривожланиш биологияси сохасида 2 та революция содир булганлигини 
таъкидлади:

1. Бу революциянинг биринчиси ХХ асрнинг 70-йилларида содир 
булди. Бу даврда рекомбинант ДНК дан янги усуллар ёрдамида, генетик 
топширик асосида хар хил хужайра ва органларда янги фенотип пайдо 
булишига эришилди.
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2. ХХ асрнинг 90-йилларида революциянинг иккинчиси бошланди. 
Рекомбинант ДНК дан биоинформатика хамда геномика ютукларидан 
ривожланиш биологиясининг куплаб сохаларида фойдаланилиб, эволюция, 
эмбриология, экология ва медицина сохасида куплаб ютукларга эришилди.

1.9. Эмбрион вараклари туFрисидаги назариянинг хозирги холати

Умурткали хайвонлар эмбриони ривожланишида гаструляция жараёни 
тугаши билан нейруляция, яъни нерв системаси хосил булиши бошланади. 
Нейруляция барча умурткали хайвонлар учун хос булган шакл хосил булиши 
жараёни булиб, хайвоннинг тузилишини аникловчи асосий хусусияти 
хисобланади. Умурткалиларнинг нейруляция жараёнидаги эмбриони 
нейрула деб аталади.

Одатда, нейруляция эмбрионнинг елка томонида жойлашган нейрал 
эктодермадан нерв найи хосил булиши билан бошланади. Аслида эса бу 
эмбрионда гаструляция тугаши билан содир буладиган шакл хосил булиши 
жараёнининг бир кисми хисобланади. Бунда эктодерма ва мезодерма 
материаллари эмбрион елка кисмининг уртасида жойлашади. Шунингдек, 
дорсал эктодерма олд-орка йуналишда тортилади. Нейруляцион харакат 
презумптив нейрал эктодерманинг бир кисми ва унинг асосида ривожланади. 
Дастлаб нейрал эктодерма якинлашади ва нерв плластинкасига айланади. 
Унинг бош кисми танасига нисбатан йугон булади. Нерв пластинкасининг 
четлари кутарилиб, нерв валигини хосил килади. Нерв пластинкасининг 
уртасида хосил булган чукурлашган арикча нерв тарнови дейилади. 
Кейинчалик нерв плстинкасининг четлари бирлашиб нерв найини хосил 
килади. Унинг ичидаги бушлик невроцел деб аталади. Нерв найининг 
олдинги кенгайган кисми бош мияга, унинг невроцели мия халтасига, 
ингичкалашган кисми орка мияга, унинг бушлиги орка мия каналига 
айланади.

Нейруляция куплаб хужайраларнинг шакли ва харакатининг 
координациялашган узгариши билан амалга ошади. Нерв пластинкасининг 
хосил булиши дорсал эктодерма хужайраларининг кооператив 
поляризацияси оркали амалга ошади, яъни хужайра радиал (апико-базал) 
йуналишда кучли тортилади, апикал кобиги кискаради. Бу жараён дорсо- 
медиал томондан латерал томонга таркалади. Поляризациянинг бундай 
таркалиши хужайранинг дорсо-медиал томонга ёпишиб колишига олиб 
келади ва хужайра елпигичини хосил килади. Бу боскичда нерв пластинкаси 
умуман ёки деярли ясси булади. Уларнинг кейинги катламланиши ёпишган
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хужайраларнинг тугриланишига олиб келади. Бу жараёнларнинг барчаси 
факат нейруляцияга эмас, балки эпителиал каватдан хосил буладиган барча 
органларга хосдир. Шунингдек, бу жараёнларга цитоскелет, хужайра 
мембранаси хам иштирок этади.

Нерв тарнови нерв найига келиб туташганидан кейин нерв 
пластинкаси перифериясининг бошланишида жойлашган нерв валиги 
материали эмбрионнинг урта чизигида, нерв найининг дорсал кисмида хуроз 
тожига (тароксимон куринишга) ухшаб йигилади ва жойлашади. Шунинг 
учун у нерв тароги деб аталади. Нерв тароги хужайралари марказий нерв 
системаси таркибига кирмайди. Нерв тароги хужайралари эктодермага 
миграция килиниб мелоноцитга айланади. Бир кисми вентрал томонга 
миграция килиниб медуллобластга, ундан биполяр нейронларга айланади. 
Шунингдек, медуллобластдан симпатик ва парасимпатик нерв системалари 
хам хосил булади. Нерв тарогининг бош кисмидан миграция килинган 
хужайраларидан тогай, мускул ва бириктирувчи тукималар хосил булади. 
Шундай килиб, нерв тарогидан шундай органлар ва тукималар хосил 
буладики, бошка холатларда бу тузилмалар мезодермадан хосил булади. 
Нерв тарогининг маълум органларни хосил киладиган кисмлари 
эмбрионнинг бошка кисмига кучириб утказилса, ундан янги жойда хам шу 
органлар хосил булади.

Нерв пластинкасининг нерв найига айланишигача мезодерманинг 
укидан, эмбрионнинг кок уртасидан хорда ёки елка белбоги, яъни таянчи 
хосил булади. Хорда умуртка погонаси хосил булгунча сакланиб туради. 
Хорда нерв найи тана кисмининг тагида жойлашади, унинг олдинги учи тана 
ва бош кисмнинг чегарасигача келади. Хордадан олдинда прехордал 
пластинка жойлашган булиб, ундан огиз бушлиги ва томок хосил булади. 
Хорданинг латерал кисмида мезодерманинг булажак сомитлари жойлашган. 
Нерв пластинкасининг вентал чегараси ва копловчи эктодерма 
мезодерманинг четки пластинкасига келади. Сомитларнинг ичида бушлик 
хосил булиб, ундан киска ёрик хосил булади, бу ёрик ён пластинкани 
иккита: эктодермага келадиган париетал ва энтодермага келадиган висцерал 
булакка булади. Ички бушлик ва ёрик иккиламчи тана бушлиги -  целомни 
хосил килади. Амфибияларда ва купчилик умурткалиларда целом 
хужайралар таркалиши (шизоцел) усули билан, факат ланцетник ва айрим 
акуласимон баликларда энтроцел усул билан хосил булади.

Хорда хосил булгандан кейин, нейруляция тугашидан олдин ук 
мезодерма метамеризацияси бошланади, яъни жуфт сегментлар сомитларга 
булинади. Бу ходиса умурткалиларда содир буладиган асосий морфогенетик

86



жараёнлардан бири булиб, таянч-харакат системаси хосил булишининг 
асоси хисобланади. Мезодерма метамеризацияси олдиндан орка йуналишга 
караб боради. Амфибияларда бу жараён эмбрион тухум кобигидан 
чиккандан кейин хам давом этади ва дум усиши билан бирин кетин дум 
сомитлари нерв найининг охирги булимидан хосил булади. Думсиз 
амфибияларда метамеризация ук мезодерма хужайралари 90°С га бурилади 
ва дастлабки кундаланг холатдан узунасига жойлашишга утади.

Думли амфибияларда сомитлар хосил булиши мезодермал хужайралар 
узига хос розеткасимон гурухланиши оркали амалга ошади. Кушлар 
эмбрионида розетка ва елпигичсимон структурага ухшаш тузилма сомитлар 
хосил булишини охирига етказади.

Барча умурткали хайвонларда ук ва четки мезодерма хосил булиб, ук 
мезодерма сомитларга (метамерларга) булинади. Сомитларнинг кейинги 
ривожланиши жараёнида уларнинг хужайраларидан учта асосий органлар 
системасининг бошлангичи хосил булади:

1. Ташки, эктодермага караган сомитлар деворидан тери (дерматом) 
хосил булади. Кейинчалик унинг хужайраларидан терининг фибринсимон 
бириктирувчи кисми хосил булади.

2. Сомитнинг ички, хордага караган (тубан умурткалиларда) ёки 
хордага ва нерв найига караган (юксак умурткалиларда) томонидан 
склеротом -  ук скелет бошлангичи хосил булади. Улар тезда алохида 
хужайраларга булиниб кетади.

3. Дерматом ва склеротом уртасида жойлашган бир кисм сомитлар 
миотом деб аталади ва улардан барча кундаланг таргил толали мускуллар 
хосил булади.

Кейинги йилларда олиб борилган илмий тадкикот ишлари натижасида 
аникланишича, суякли баликлар, кушлар ва сутэмизувчиларда мезодермал 
ук органлар хосил булиши маълум вактларда содир булади. Масалан, 
кушларда сегментлашмаган мезодермал ук органда хар 90 минутда маълум 
генларнинг фаоллашган зонаси хосил булади, улардан бири с-hairy 1 гени 
деб аталади. Ген фаоллашуви дейилганда, ундан мРНК транскрипцияси 
содир булиши тушунилади. Фаоллашиш зонаси олдиндан оркага, 
мезодерманинг сегментлашган чегарасигача таркалади, орка томондан 
дезактивация зонаси бошланади. Охирида фаол зонадан киска йулакча 
колади. Шу вактда сегментлашмаган мезодермадан навбатдаги сомит 
ажралиб чикади ва колган фаол зона унинг оркасига бирлашади. Бу жараён 
аник, бир маромда, хар бир сомит хосил булишида такрорланади. Бу холат
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автоном “сегментация соати” деб аталади. Аммо кушларда сомитлар хосил 
булиши “сегментация соати”га боглик эмаслиги аникланган.

Шундай килиб, умурткали хайвонларда ук органларни (нерв 
системаси, хорда ва уларнинг сомитларга булиниши) эмбрион 
ривожланишининг мухим боскичи булиб, бу органлар организм 
ривожланиши кейинги боскичининг содир булиши ва такомиллашувига асос 
булади.

Эволюцион трансформация жараёнида ривожланаётган хужайралар 
ресурсида катта узгаришлар содир булади. Бирламчи ва иккиламчи 
огизлилар эмбриони майдаланишининг охирида бу ресурсларда фарклар 
пайдо булади
(Иванов, 1937; Berril, 1955, 1961; Ruppert, 1997). Умурткасиз хайвонлар 
эмбрионида гастуляция ва гистогенез нисбатан эртарок бошланади, 
умурткалилар эмбрионида эса бу жараён куплаб майдаланишдан кейин 
бошланади ва бу неотения пайдо булишига олиб келиши хам мумкин (Berril, 
1961). Кейинчалик Б.Холл (На11, 1998, 2000, 2008) эмбрион вараклари 
тугрисидаги назарияни кайта куриб чикиш жараёнида уларнинг интенсив 
эволюцион узгаришини хисобга олиб, умурткалилар нерв тароги 
хужайралари материали туртинчи эмбрион варагини хосил килади, деб 
хисоблашни таклиф этди. Б.Холл гоясини ривожлантириб, хордалиларнинг 
барча нейрал пластинкасини ва у билан боглик булган нерв тароги 
хужайралари материалини хордалиларнинг туртинчи эмбрион вараги -  
нейродерма (Исаева, 2015, 2016; Озернюк, Isaeva, 2016), деб номлаш таклиф 
этилди. Хордалиларда нейродерманинг туртинчи эмбрион кавати сифатида 
пайдо булиши ва унинг нерв найининг хосил булиши йирик ароморф 
эволюцион инновация булиб, нейрогенез ва мия эволюцияси тезлашиши 
учун зарур булган куплаб хужайра ресурсининг пайдо булишига олиб 
келган. Шуларнинг барчасини умумлаштирган холда, умурткалиларда факат 
нерв сиситемаси хосил булишини нейродерма деб хисобламасдан, 
мезодермадан хосил буладиган ук органларни, яъни нерв системаси ва 
хорданинг хосил булишини нейродерма деб номлаш таклиф этилмокда. 
Чунки хорда ва ундан хосил буладиган умуртка погонасининг пайдо булиши 
умумрткалилар юришининг тезлашишига ва ареалининг кенгайишига, озик 
моддалар топишига ёрдам бериб, ер шарида кенг таркалишига, шунингдек, 
улар организмининг мураккаблашувига олиб келган. Шундай килиб, 
эмбрион ривожланиши даврида 4 та кават: эктодерма, энтодерма, 
мезодерма, нейродерма хосил булади деб айтишга хозирча етарли асослар
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бор. Аммо бу сохада келажакда олиб бориладиган илмий тадкикот ишлари 
туфайли бу мулохазалар янги имий далиллар билан бойитилиши лозим.

1.10. Эмбрион ривожланиши даврида дастлабки (бирламчи) жинсий 
хужайраларнинг пайдо булиши

Эмбрион ривожланиши даврида бирламчи (дастлабки-гоноцитлар) 
жинсий хужайралар качон хосил булади? Куплаб хайвонларда жинсий 
хужайралар соматик хужайралардан бутун онтогенези давомида хосил 
булади. Масалан, булутларда амёбоцитлар ва хоаноцитлардан, гидраларда 
интерстициал хужайралардан, ясси чувалчангларда необластлардан жинсий 
хужайралар хосил булади. Дастлабки жинсий хужайралар жинсий безларга 
боглик булмаган холда, мустакил равишда, эмбрионнинг турли кисмидан 
пайдо булади. Хдшаротларда тухумнинг майдаланишидан олдин, 
цитоплазманинг пастки кисмида РНК ва оксилдан иборат булган базофил 
гранулалар булади (17-расм). Кейинчалик цитоплазманинг ана шу кисми 
майдаланиши натижасида кайси бластомерга тушса, уша бластомер жинсий 
хужайрага айланади. Агар цитопазманинг шу кисми ультрабинафша нур 
билан улдирилса, жинсий хужайрасиз, стерил индивид пайдо булади. 
Дрозофилада соматик хужайралардан жинсий хужайралар 13-майдаланиш- 
дан кейин хосил булади.

Циклопларнинг тухумида хам базофил гранулалар (эктосома) хосил 
булиб, улар майдаланиш туфайли хосил булаётган иккита бластомернинг 
биттасига тушади. Бу холатда соматик хужайрадан жинсий хужайра 5- 
майдаланишдан кейин пайдо булади. Кискичбакаларнинг айрим турларида 
ва юмалок чувалчангларда 4-майдаланишдан кейин жинсий хужайралар 
пайдо булади. От аскаридаси тухумининг майдаланиши даврида соматик 
хужайралардан бирининг цитоплазмасида хроматиннинг бир кисми 
ажралиб (узилиб тушиб) деградацияга учрайди, яъни диминуция (лотинча 
диминуо-майдалаш) содир булади. Бу ходисани биринчи марта Т.Бовери 
(1862-1915) аниклаган. Гоноцит хужайраларни хосил киладиган хужайралар 
булиниши жараёнида хроматин диминуцияси содир булмайди. Таъкидлаш 
керакки, Caenorabditis elegans ва бошка айрим хайвонлар ривожланишида 
диминуция учрамайди. Чунки уларда жинсий хужайралар бутун хаёти 
давомида соматик хужайралардан хосил булади.
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17-расм. Эркаклик гонадаси ва унда сперматозоид етилиши 
2-ой (а, б) ва 6-ой охиридаги (в) эркаклик гонадаси; 1 -  сперматогоний,

2 -  сустенотцитлар, 3 -  спермотогоний
А.Вейсман бу ходисадан келиб чикиб, хужайранинг тенг булмаган 

ирсийланиши оркали булиниши назариясини асосламокчи булди. Агар 
майдаланишгача базофил гранулалар цитоплазмада бир текис таркалган 
булса хам, 1 -майдаланишдан олдин цитоплазманинг пастки кисмида 
тупланади ва 4-майдаланишдан кейин бир жойга тупланиб, факат жинсий 
хужайрага утади (18-расм).

Баликларда гоноцит гаструляциянинг охирида пайдо булади. 
Уларнинг манбаи бирламчи энтомезодерма булиб, гонадага миграция 
килгунча перибластда сакланиб туради (P.D.Nieukoop, L.A.Sutaswrya, 1978). 
Жинсий вояга етган баликлар гонадасида бирламчи жинсий хужайралар 
учраши мумкин.

Амфибиялар ооцити усиши даврининг бошланишида вегетатив кутбда 
таркибида РНК булган базофил гранула булиб, у жинсий хужайранинг 
цитоплазмаси хисобланади. Уругланишдан кейин бу гранулалар дастлаб 
цитоплазмада бир текис таркалади, бластула боскичида эса улар тулик 
гоноцитга тупланади. Шундан кейин хосил булган гоноцитлар уларни 
булажак гонадага томон миграция килади.
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Эпигенетик спецификация Г, Преформацион спесифнкацкя \^ар нккаласн учрайди 

| -  Урганилмаган

18-расм. Metazoa жинсий хужайрасининг спецификацияси усуллари
(Extavour, Akam 2003)

^ушларда гоноцитлар бир неча минг хужайра хосил булгандан кейин 
эмбрионнинг охирги кисмида пайдо булади. Кейин гоноцитлар “бош урок” 
сохаси билан аралашади, аммо доимо эмбрион танасидан ташкарида (юза 
кисмида) булади. Кейинрок эмбриондан ташкарида кон айланиш системаси
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хосил булиб, гоноцитлар кон окими билан эмбрионнинг ичкарисига киради 
ва жинсий безларга миграция килади.

Сут эмизувчилар гоноцитлари хам эмбриондан ташкарида, сариклик 
халтаси устида хосил булади. Кейин орка эмбрионал энтодермага, ундан 
ичакка ва гонадага миграция килади.

Жинсий хужайралар факат бирламчи гоноцитлардан келиб чикадими 
ёки ривожланишнинг кейинги боскичларида бошка (соматик) 
хужайралардан хам хосил буладими? Тажрибаларда аникланишича, 
бирламчи гоноцитлар олиб ташланса ёки ультрабинафша нурлар билан 
улдирилса, эмбрион ривожланади, аммо жинсий хужайралари 
ривожланмайди. Шунингдек, бакаларнинг бирининг гоноцити олиб 
ташланиб, иккинчисининг гоноцити кучириб утказилса, реципиентда 
донорнинг гоноцити ва белгилари ривожланганлиги кузатилган.

Бу тажрибалардан маълум булишича, юмалок чувалчангларда, бугим 
оёклиларда ва умурткалиларда бирламчи жинсий хужайраларнинг ягона 
манбаи булган гоноцитлар эмбрионал ривожланишнинг дастлабки 
даврларида соматик хужайралардан хосил булади. Аммо булутларда, 
ковакичлиларда, мишанкаларда, баъзи юмалок чувалчанглар ва чала 
хордалиларда махсус тотипотент узак хужайралар булиб, улар бутун хаёти 
давомида шу турнинг хар кандай зарур булган хужайрасини, жумладан, 
жинсий хужайрасини хосил кила олади. Шунинг учун уларда жинсий ва 
соматик хужайралар каторини ажратиб булмайди. Булутларда гоноцитлар 
нафакат харакатчан тотипотент (археоцит) хужайралардан, балки юкори 
даражада ихтисослашган хоаноцитлардан хам хосил булади. Улар маълум 
шароитда хивчинини ташлаб, гавда деворидан хивчинли камерага утиб, 
тухум ёки уруг хужайрага айланади. Отувчи ковакичлиларда жинсий 
хужайралар махсус узак хужайралар-интерстициал (i-) хужайралардан хосил 
булади. Улар дастлаб энтодермадан хосил булиб, кейин эктодермага 
миграция килади. Авлодлар алмашинуви билан ривожланадиган гидроид 
полипларда гоноцитлар i-хужайралардан хосил булади ва жинсий (медуза) 
индивиднинг эмбрионал куртагига киради. I-хужайра у ерда интенсив 
купайиб, хромосома наборига боглик холда тухум ёки уруг хужайрани хосил 
килади (медуза алохида жинсли). Медузадан бу гоноцитни олиб ташлаш 
жинсий стерил медуза хосил булишига олиб келмайди, чунки уларнинг 
организмида I-хужайралар доимо булади.

Ясси ва юмалок чувалчанглар организмида узак необласт хужайралар 
доимо булади. Шунинг учун улар организмидан гоноцит ёки жинсий безни 
олиб ташланса хам, жинсий хужайралар доимо хосил булаверади. Узок вакт
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оч колган планарияда жинсий хужайралар дедифференциаллашиши ва узак 
хужайрага айланиши мумкин. Кейинчалик улардан иккинчи марта жинсий 
хужайралар хосил булади. Аммо айрим юмалок чувалчангларда жинсий 
хужайралар эмбрионал ривожланишининг дастлабки даврида хосил булади. 
Шундай килиб, юмалок чувалчангларда жинсий хужайралар эрта эмбрионал 
ва соматик йуллар билан хосил булади.

Деярли барча усимликларда (яшил сувутлардан ташкари) жинсий ва 
соматик хужайралар бир-биридан ажралмаган, жинсий хужайралар соматик 
хужайралардан факат эркак ва ургочи гаметофит шаклланганда хосил 
булади.

Айрим тадкикотчиларнинг фикрича, организмда жинсий ва соматик 
хужайраларнинг узок вакт бирга булиши мухим эволюцион ахамиятга эга. 
Уларнинг тахминича, жинсий хужайралар узининг утмишдоши булган 
соматик хужайралар билан биргаликда яшаб, булиниш даврида соматик 
мутацияга учрайди ва геномида эволюция жараёнида фойдаланиладиган 
узгарувчанликни саклайди. Бу эса муаллифларнинг фикрича, жинсий 
хужайралар кеч хосил буладиган организмларда эволюцион узгарувчанлик 
учун “бушлик” каттарок булиб, бу организмлар жинсий хужайралари 
эртарок шаклланадиган организмларга нисбатан эволюция учун 
истикболлидир. Бошкача айтганда, жинсий хужайралари кеч пайдо 
буладиган организмлар эволюцион жихатдан такомиллашмаган булиб, 
улардан такомиллашиши жараёнида янги организмлар пайдо булиш 
эхтимоли юкори булади.

Гоноцитларнинг гонадага миграцияси. Жинсий хужайралар 
гонадага миграция килиши керак. Бирламчи гоноцитлар хам, захира жинсий 
хужайралари хам узи мустакил харакатланиши мумкин. Аммо улар купрок 
масофани пассив йул билан босиб утади. Масалан, интерстициал хужайралар 
гастрал бушликдаги сув окими билан, амниоталар гоноцити эса кон окими 
билан харакатланади. Аммо гонадага якинлашганда уларнинг узи фаол 
харакатланади. Масалан, товук эмбриони гоноцити жинсий без девори 
буйлаб фаол харакатланади. Бунда гонададан ажраладиган мукополисахарид 
гоноцитни узига жалб килади. Миграциядан олдин гоноцит бир неча марта 
булиниб купаяди, миграция бошлангандан кейин булинишдан тухтайди.

Эмбрион жинси уругланиш даврида кабул килиб олинган хромосома 
набори билан аникланади. Бирламчи гоноцитларни ташки белгиларига караб 
фарклаб булмайди. Бундай фаркдар гоноцитларнинг гонадага миграциясидан 
кейин пайдо булади. Эмбрионда жинснинг генетик детерминацияси доимо 
нихоясига етмаган ва стабил булмайди. Чунки баъзи хайвонларда овкат
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таркиби ва гормонлар жинсини узгартириши мумкин. Г онадага якинлашган 
гоноцитлар амёбасимон харакатланади ва уругдоннинг магзига, тухумдон- 
нинг пустига урнашади хамда гаметогенезгача шу ерда тинч холатда 
сакланиб колади.

Индивидуал ривожланиш генетик бошкарилишининг умумий 
конуниятлари. Куплаб генетик ва эмбриологларнинг фикрича, онтогенез 
механизми унинг турли боскичларида универсал ва консервативдир. Бино 
бир хил (ухшаш) гиштлардан курилгани каби организм хам бир хил 
хужайралардан курилиб бошланади. Бир бутун организм (бино) 
курилишининг маълум даврида кандайдир генетик дастур ишлай бошлайди 
ва турли туман органлар пайдо булади. Бу курилиш даврида онтогенез 
бошкарилишининг куйидаги умумий конуниятлари ишга тушади:

-  ривожланишда генларнинг узаро таъсири;
-  ривожланишни бошкарадиган генлар системасининг (турининг) 

ташкил топиши;
-  бу система ишлашининг узига хос хусусиятлари.
Куп хужайралилар ядросининг генотипик ухшашлиги ривожланаётган 

эмбрионда регионал фарклар, мураккаблашиб боришнинг катъий генетик 
конунлар асосида амалга ошиши содир булади. Бу жараён куп погонали 
булиб, оддийдан мураккабга караб бораверади.

Ривожланишни бошкарадиган генлар системаси иерархия принципи 
асосида, яъни хар бир регулятор генетик “каскад”да “шох генлар” ва “ишчи 
генлар” булади. “Шох генлар” фаоллашуви бутун генлар “каскади”ни ишга 
туширади.

Барча организмларда ривожланишни бошкарадиган генетик ва 
молекуляр-генетик система маълум шакл хосил булиши учун зарур булган 
моддаларни шу орган хосил булишидан олдин синтезлайди.

Индивидуал ривожланишнинг барча жараёнлари генларнинг икки хил: 
фаоллаштирувчи ва тормозловчи узаро таъсири туфайли амалга ошади. Бу 
жараёнда позицион информация, яъни маълум хужайранинг жойлашиш урни 
унинг такдирида мухим ахамиятга эга булади.

Кетма-кет ишга тушадиган генлар системаси кластер принципи 
асосида ишлайди. Жумладан, HOX-генлар ривожланиш жараёнида кетма-кет 
фаоллашади.

Генларнинг ва улар бошкарадиган белгиларнин бир катор булиб 
жойлашиши колинеарлик деб аталади. Жумладан, хашаротларда бош, 
кукрак, корин кандай кетма-кетликда жойлашган булса, уларнинг пайдо 
булиши ва фаолиятини бошкарадиган генлар (ANT-C, BX-C, abd-A, Abd-B)
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хам шундай кетма-кетликда жойлашган. Бошкача айтганда, 
хромосомаларнинг маълум кисмида (генда) молекулалар тилида кандай 
орган хосил булиши кодлаштирилган (ёзилган) булса, шундай органлар 
хосил булади. Бу XVII асрдаги преформистлар фикрига ухшайди, аммо 
жинсий хужайраларда булажак организм кичиклаштирилиб 
жойлаштирилмаган, балки генетик молекулалар тилида унинг “образи 
ёзилган”.

Онтогенез жараёнида генлар уз вазифасини “олдиндан бажариб 
куйиши”. Ривожланаётган эмбрионда куплаб моддалар керак булишидан 
олдин синтезланади. Жумладан, организм “режаси”нинг хосил булишида 
(гомеозис генлар, сегментация генлари махсулотлари) катнашадиган 
моддалар бу жараёнлар бошланишидан олдин синтезланади, масалан, тухум 
хужайрада глобин эритроцит хосил булишидан олдин синтезланади.

Геном функционал динамикаси эмбриогенезда индуктор 
(хордомезодерма) ва компетент тукима (нейроэктодерма) етилишидан олдин 
автоном холда пайдо булади. Учта автоном функционал генетик система 
булиб, улар учта автоном жараённи бошкаради:

-  шакл хосил булиш жараёни;
-  специфик морфологик хужайра типининг дифференциаллашиши;
-  бу хужайраларнинг кимёвий спецификацияси.
Генларнинг ривожланиш жараёнидаги иштироки ана шундай булиб, 

уларнинг умумий фаолияти организм умумий белгиларининг, хусусий 
таъсири янги белгилар пайдо булишига олиб келади.

Назорат саволлари
1. Генга таъриф беринг ва тузилишини айтинг.
2. Транскрипция, трансляция, транслокация тушунчаларига таъриф 

беринг.
3. Оперон моделини тушунтиринг.
4. Онтогенез качон бошланади?
5. Ооцитнинг полярлиги нима ва оопазматик сегрегация качон 

бошланади?
6. Детерминация ва трансдетерминациянинг айрим генетик хусусият- 

ларини айтинг.
7. Апоптоз нима ва у качон бошланади?
8. Бирламчи жинсий хужайраларнинг пайдо булиши ва гонадага 

миграциясини тушунтиринг.
9. Эмбрион вараклари ва уларнинг ахамиятини айтинг.
10. Нейродерма хакида фикр юритинг.
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2-БОБ. БИОГЕНЕТИК ЦОНУН, ОНТОГЕНЕЗ ВА РИВОЖЛАНИШ
ЦИКЛИ х л к м м л

2.1. Онтогенез хакида
Онтогенез, ривожланиш цикли, индивидуал ривожланиш биологияси 

тушунчалари деярли барча укув ва хатто айрим илмий адабиётларда 
муаллифлар томонидан мазмунига етарли даражада эътибор бериб-бермай, 
бир хил ёки ухшаш маъноларда кулланилиб келинмокда.

Онтогенез тарихи. 1821 йилда германиялик Ж.Меккел ва франциялик 
Э.Серре бир-биридан хабарсиз параллелизм конунини ишлаб чикдилар. Бу 
конунга кура, юксак хайвонларнинг онтогенези вояга етган организмларга 
хос булган бир неча боскичларни босиб утади. Масалан, зигота бир 
хужайралиларга, гаструла ковакичлиларга, рептилияларда пайдо буладиган 
жабра ёриги жинсий вояга етган баликлар жабрасига ухшайди. 1828 йилда 
К.М.Бэр онтогенезнинг иккита конунини яратди. К.Бэрнинг биринчи 
(эмбрионлар ухшашлиги) конунига кура, хар хил систематик гурухларга 
кирадиган хайвонлар ривожланишининг дастлабки боскичлари кейинги 
боскичларига кура ухшаш булади. К.Бэрнинг иккинчи - ихтисослашув 
конунига кура, онтогенез давом этган сари организмда хусусий-дастлаб 
хордалиларга, кейин умурткалиларга, ундан кейин синфга, туркумга, оилага, 
турга хос булган белгилар пайдо булади. Ч.Дарвин (1859) параллелизм ва 
эмбрионлар ухшашлиги конунларига эволюцион йуналиш берди. Бунда 
параллелизм конуни эволюциянинг боскичларини, эмбрионлар ухшашлиги 
конуни эса органик дунё келиб чикиши умумийлигини англатади. Ч.Дарвин 
маълум ёшда ирсийланиш принципини таклиф килди. Унинг фикрича, 
индивидуал ривожланишнинг дастлабки даврлари ухшашлиги сакланиб, 
онтогенезнинг нисбатан охирги даврларида узгаришлар купрок содир 
булади. Шундай килиб, Ч.Дарвинда онтогенез ва унинг эволюцияси хакида 
умумий тушунча бор эди, холос. 1865 йилда Ф.Мюллер “Дарвин учун” 
номли китобида юксак кискичбакасимонлар онтогенезида жинсий вояга 
етган организмлар тузилишининг эволюцион узгариши аждодлар онтогенези 
йуналишининг узгариши туфайли амалга ошади, деган эди. Тупланган ушбу 
илмий далилларга ва узининг илмий тадкикотларига асосланиб, Э.Геккель 
(1866) биогенетик конунни яратди ва уни исботлаш учун биринчи марта 
онтогенез терминини факат эмбрионал ривожланишни ифодалаш учун 
куллади. Жинсий йул билан купаядиган барча куп хужайрали 
организмларнинг ривожланиши уругланган тухум хужайрадан бошланади, 
деган далилга асосланиб, Э.Г еккель барча куп хужайрали организмлар келиб
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чикиши жихатидан бир хужайралиларга боглик, деган хулосага келди. 
Уругланган тухум хужайранинг кейинги ривожланишида учрайдиган 
морула, бластула ва гаструла даврларини Э.Г еккель бир хужайрали колония 
булиб яшайдиган хайвонларнинг рекапитуляциясидан иборат, дейди. Шунга 
асосланиб, у куп хужайрали организмларнинг пайдо булиши хакида гастерия 
гипотезасини яратди. Э.Геккель хар кандай организмнинг эмбрионал 
ривожланишида аждодлари белгиларининг такрорланишини рекапитуляция, 
аждод белгиларининг узини эса палингенез белгилар деб атади. Кадимги 
белгилардан ташкари, организмнинг эмбрионал ва личинкалик даврларида 
пайдо буладиган мухитга мослаштирувчи белгиларни Э.Г еккель ценогенетик 
белгилар ёки ценогенез деб атади. Масалан, амниоталарнинг муртак пардаси 
(амнион, аллантоис, хорион), сут эмизувчиларнинг йулдоши, кушларнинг 
тухумидаги сариклиги ценогенездир. Одатда, прогрессга учрайдиган 
органлар ривожланиши олдин бошланиб, узокрок давом этади. Масалан, 
кушлар ва сут эмизувчиларда бош мия ва сезги органлари амфибияларга 
нисбатан олдин ривожланади ва узок давом этади. Эмбрионнинг 
ривожланишида органларга асос солиш вактининг ва тезлигининг бундай 
узгаришини гетерохрония деб аталади. Онтогенезда органларнинг танада 
жойлашиши хам узгариши мумкин. Масалан, юксак умурткалиларда буйин 
вужудга келиши натижасида юракнинг урни баликларнинг юрагига нисбатан 
кукрак кафасининг ичига купрок сурилган булади. Бундай узгаришни 
гетеротопия деб атади (Э.Геккель, 1940).

Биогенетик конун хилма-хил организм гурухлари уз онтогенетик 
ривожланиши билан бир-бирига ухшаш эканлигини курсатди. Бу билан 
органик дунёнинг монофилетик келиб чикиши хакидаги гоя яна бир марта 
тасдикланди. Э.Геккель филогенезнинг узгариши факат онтогенезнинг 
охирги давридаги узгаришларидан иборатдир, деган эди. Баъзи тадкикотлар 
Э.Геккелнинг бу фикрлари тулик эмаслигини курсатди. А.Н.Северцов (1912) 
Э.Геккелнинг палингенез ва ценогенез тушунчаларини фарклаш жуда кийин 
эканлигини таъкидлаб, филогенезда онтогенезнинг четга чикиш холатлари 
содир булишини, эмбриологик мосланиш хамма вакт ценогенез 
булавермаслигини, онтогенезда руй берадиган купгина узгаришлар 
филогенетик ахамиятга эга эканлигини эслатиб, узининг филэмбриогенез 
назариясини яратди.

Филэмбриогенез назариясининг маъноси эволюцион узгаришлар 
онтогенетик ривожланиш йулининг узгаришидан иборат, деган коидадир. Бу 
назария органларнинг филогенетик янгиланиши кандай йул билан ва кайси 
боскич ёки даврда амалга ошишини курсатиб берди. Бунда А.Н.Северцов
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палеонтология, эмбриология ва эволюцион солиштирма анатомия фанларида 
тупланган маълумотларга асосланди. Унинг фикрича, онтогенезда 
филогенетик ахамиятга эга булган узгаришлар анаболия, девиация, 
архаллаксис усуллари оркали содир булади. А.Н.Северцов фикрича, 
эволюция онтогенезнинг узгариши оркали боради ва филогенез 
онтогенезнинг функцияси хисобланиб, онтогенетик узгаришлар филогенетик 
узгаришларга нисбатан бирламчидир.

Шундай килиб, биогенетик конун ва онтогенез хакидаги 
тушунчаларнинг биология фанига кириб келиши янги гоя ва 
тушунчаларнинг яратилишига ва уларни исботлашга асос булди, укув ва 
илмий адабиётлар ушбу тушунчалардан келиб чикадиган конуниятларга 
мослаштирилди.

Х,озирги холати. Э.Геккель янги белгилар жинсий вояга етган 
организмларда ирсийланади, кейин онтогенезнинг навбатдаги боскичига 
утади (палингенез) деб, уни биогенетик конунни исботлашга асос килиб 
олди ва онтогенезни филогенезнинг натижаси деб хисоблади. Бу конун 
орттирилган белгилар ирсийланади, деган нотугри тезисга асосланади. 
Шунинг учун биогенетик конун ва онтогенез хакидаги тушунчалар эълон 
килиниши билан у хакидаги танкидий фикрлар айтила бошланди 
(Клеиненберг, 1886, Седжвик, 1909). А.Н.Северцов (1912, 1939) биогенетик 
конунни ва у билан боглик булган онтогенез тушунчасини исботлаш хамда 
саклаб колиш учун филэмбриогенез назариясини, унинг йуналишларини 
ишлаб чикди. В.Гарстанг (1921) Геккелнинг мухим хатоларини тахлил килиб 
берди ва “Онтогенез филогенезни такрорламайди, балки уни яратади. 
...Рекапитуляция эволюциянинг факат битта сценарийси булиши мумкин”, 
деган эди. А.Н.Северцов ишлари Россия олимларига кандай таъсир этган 
булса, В.Гарстангнинг маколаси хам инглиз тилида ижод киладиган 
систематиклар ва морфологларга шундай таъсир этди. Аммо 
А.Н.Северцовнинг ишлари В.Гарстанг маколасида хам, С.Гулд (1977) 
монографиясида хам, МакНамара китобида хам тилга олинмаган. С.Гулд 
(1977) монографияси онтогенез ва филогенез муносабатларини аниклаш 
буйича жуда кенг урганиладиган асосий маълумотномага айланди. Натижада 
ХХ асрнинг 1970-1990 йилларида ёзилган куплаб инглизча адабиётларда 
онтогенез ва филогенез уртасидаги муносабатларнинг келиб чикиши янгича 
тахлил килинди, биогенетик конун хакида куплаб танкидий фикрлар 
билдирилди. Бу айникса, Э.Геккель асослаган, А.Н.Северцов 
ривожлантирган гетерохронияга янгича ёндашувда С.Гулд бу олимларнинг 
ишларини хисобга олмаганлигида яккол куринади. Бундан кейинги илмий

98



ишларда гетерохрония эволюциянинг асосий харакатлантирувчи кучи деб 
атала башланди. В.Гарстанг (1921) маколасидан А.Н.Северцовнинг (1912) 
монографияси 10 йил олдин нашр булганлигига карамай, у биогенетик 
конунни ёклаш ёки уни бошка бирор конун билан алмаштириш керак дейиш 
урнига “бундай иш хозирча йук” деб ёзган эди. В.Гарстангнинг бундай 
хулосага келишига сабаблар:

-  А.Н.Северцов (1912) монографиясини Россиядан ташкарида 
таркалмаганлиги;

-  бу жараёнга биринчи жахон урушининг халакит берганлиги;
-  информация таркалиши тезлигининг пастлиги;
-  Россия фанида сиёсий ва психологик вазиятнинг ёмонлиги;
-  А.Н.Северцов (1912) ишларини атайлаб инобатга олмаслик кабилар 

булиши мумкин.
Т.Морган (1927) фикрича, эволюция жараёнида эмбрион боскичлари 

узгариб, аждодларининг шу боскичи билан ухшашлигини йукотади. Шунинг 
учун хам агар рекапитуляция “конун” булса, у куплаб хато ва 
камчиликлардан иборат, деган эди. С.Гулд уз ишида гетерохрония хакидаги 
назарияни асос килиб олди ва бу онтогенезни кайта куриб чикиш учун 
мухим эволюцион жараёнларнинг куприги булиб хизмат килади, деган эди 
(19-расм). Онтогенез ва филогенез тезлиги, гетерохрония назарияси хакидаги 
А.Н.Северцов ва унинг шогирдларининг (Шмальгаузен, 1942, Матвеев, 1959) 
ишлари С.Гулд фикрлари билан ухшаш булишига карамасдан, уларни 
инобатга олмаган. Аммо С.Гулд барча муаммолар ва адабиётлар билан 
танишлиги сир эмас.

Хорда

19-расм. Хордалилар онтогенези
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А.Н.Северцовнинг шогирдлари хам В.Гарстанг (1921), П.де Бир (1950) 
ва С.Гулд (1977) каби олимларнинг эволюция ва онтогенез хакидаги 
фикрларига “махлиё” булиб: “филогенетик тармокларни ёшартиришнинг 
йулларидан бирини англиялик эмбриологлар В.Гарстанг ва Р.де Бир очдилар 
ва уни педоморфоз деб номладилар (педоморфоз-личинкалик даврида 
купайиш)” деб ёза бошладилар (Назаров, 1991). Таъкидлаш керакки, 
педоморфозни В.Гарстанг очган эмас, балки онтогенез ва филогенез 
муносабатлари хакидаги Геккель ва Северцов фикрларини иктибос 
келтирмасдан кайта тиклади. Онтогенез-филогенез жуфтлиги узаро 
алокаларининг сабаб ва окибатларини аник тушунмаслик хозирги россиялик 
ва бошка МДХ, олимлари уртасида хам учраб туради. Айрим назарий илмий 
ишларда “индивидуал ривожланиш тарихий ривожланишнинг махсулидир” 
(Раутиан, 2006), деган мулохазаларнинг пайдо булишини шу билан исботлаш 
мумкин. XXI асрнинг бошларида онтогенез ва филогенез хакидаги 
Э.Геккелнинг дастлабки карашлари А.Н.Северцов ва И.И.Шмальгаузен 
ишларига куплаб ишоралар келтириш билан кайта тиклана бошлади. Чунки 
улар “тарихий ривожланиш индивидуал ривожланишнинг махсули” 
эканлигини исботлашга куп куч сарфладилар. Шу даврда онтогенез ва 
эволюция уртасидаги муносабатларни янада чукуррок урганишга ва янги 
сохаларни асослашга катта эътибор берила бошланди. Жумладан, Б.Холл 
“Эволюцион ривожланиш биологияси” (1998, 2002) номли монографиясида 
evo-devo йуналишини эволюцион ривожланиш биологиясининг мустакил 
сохаси сифатида ажратиш лозим, деган хулосага келган эди. 2000 йилда 
интегратив ва солиштирма биология буйича халкаро кенгаш evo-devo 
шуъбасини ташкил этди. Эволюцион ривожланиш биологиясининг асосий 
вазифаси фенотипда эволюцион узгаришларга олиб келадиган онтогенетик 
узгаришларнинг механизмларини тахлил килиш, ривожланиш репертуари- 
даги эволюцияни англаш ва ривожланишнинг генетик, эпигенетик хамда 
мухит омиллари ёрдамида бошкарилишини урганишдан иборат. Б.Холл 
“Evo-devo генотип билан фенотип уртасидаги кора кутида нима булса 
барчасини уз ичига олади”, деган эди. Эволюцион ривожланиш 
биологиясининг янги “eko-evo-devo” йуналиши организмнинг мухит 
омиллари билан,“filo-evo-devo” йуналиши янги филогенетик тармоклар 
хосил киладиган эволюцион ва баркарор морфологик инновациялар 
механизми уртасидаги алокани урганади. Evo-devo пайдо булишида К.М.Бэр 
(1792-1876), Э.Геккель (1834-1919), И.И.Шмальгаузен (1884-1963), 
К.Уоддингтон (1905-1977), О.М.Иванова-Казас (1914-2015) каби олимлар
нинг асарлари асос килиб олинди.
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Шундай килиб, Россия ва бошка МДХ, мамлакатларида биогенетик 
конун хозир хам маълум ахамиятга эга булсада, айрим мамлакатларда бу 
конун XX асрнинг 70-йилларигача олий таълим муассасаларида укитилган, 
холос.

Онтогенез коидасининг та^лили. Одатда, онтогенез дейилганда, 
организмларнинг зиготадан табиий улимигача булган даврлари йигиндиси 
тушунилади. Аммо онтогенез улим билан якунланмаслиги хам мумкин. 
Масалан, амёба булиниб купайганда, редиядан церкария хосил булганда она 
амёба ёки редия онтогенези тугайди, аммо улим содир булмайди.
З.С.Кауфман (1988, 1990) метагенез тушунчасини тахил килиб “...жинссиз 
купайиш янги авлод хосил булишига олиб келмайди, бир тухумдан пайдо 
булган индивидлар туплами бир авлодни ташкил этади. Шундан келиб 
чикилганда, метагенез умуман табиатда мавжуд эмас. Медуза формаси 
генетик жихатдан полип формага айнан мос келади. Уларнинг фарки ёшига 
тааллукли, факат шундан келиб чикиб, уларни иккита хар хил авлод деб 
карамаслик керак”, деган эди. Агар купайиш жараёнида организм бутунлай 
йуколиб ёки булиниб, унинг гавдаси янги организмларнинг хосил булишига 
сарфланса, бундай холатда бир организмдан хосил булган индивидларнинг 
барчаси битта онтогенезни ташкил этади, дейишга асос булади. Бундан 
келиб чикадики, битта хужайрадан хосил булган хужайралар туплами, оддий 
амёба, яшил эвглена ва бошка тирик организмларнинг жинссиз йул билан 
купайиб хосил киладиган индивидлар йигиндиси хам битта авлод 
индивидлари ёки битта онтогенез махсулидир. Чунки бунда хар бир булиниб 
купайишдан кейин онтогенез охирига етмасдан (улим содир булмасдан) янги 
индивид хосил булади. Шунинг учун онтогенезнинг “улмайдиган” ва “улим 
билан тугайдиган” турларини фарклаш керак. Бу индивидлар генетик 
жихатдан оозооидлар булиб, улардан хосил буладиган бластозоидлар бир- 
бирига ухшаш булади. Аммо турли купайиш натижасида хосил булган 
зооидлар уртасида айрим морфологик ва физиологик фарклар хам булиши 
мумкин.Булиниб купайишда она индивид нобуд булмайди, балки иккита ёки 
куп “киз” индивидлар организмига булиниб кетади. Куртакланиб купайишда 
она индивиднинг бир бутунлиги сакланиб колади ва куртак янги хосила 
сифатида ривожланади. Куртакланиш натижасида битта она индивид ва 
битта ёки бир нечта киз индивидлар хосил булади. Масалан, хар кандай 
хужайра ёки оддий амёба булиниб купайганда она индивид булиниб иккита 
янги индивидни хосил килади, она индивиднинг узи эса киз индивидларга 
булиниб кетади, яъни киз индивидлар организмини хосил килади. Гидра
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куртакланиб купайганда она индивид ва куртакдан хосил булган киз 
индивидларнинг хар бири алохида индивид хисобланади.

Амёба каби факат оддий булиниш йули билан купаядиган бир 
хужайралилар хеч качон улмайди, яъни бир тур сифатида кирилиб кетмайди. 
Жумладан, амёбалар улмайди, булиниш натижасида хосил булган 
амёбаларнинг бирортасини ота-она ёки бола деб хам булмайди, улар 
эгизаклар кабидир.

Улим хаётнинг ажралмас бир кисми булса хам, барча куп 
хужайралиларда соматик ва репродуктив хужайралар уртасида вазифа 
таксимоти пайдо булган. Онтогенези жинссиз купайиш оркали борадиган 
Volvox carteriнинг хар бир индивиди шарсимон булиб, унинг ички 
кисмининг бир четида тахминан 16 та йирик репродуктив хужайралар 
булади. Хар бир жинсий хужайра (гонидия) етилиб, 11-12 марта булиниб 
кураяди. Бу булинишларнинг баъзилари симметрик булиб, унинг натажасида 
16 та йирик, навбатдаги авлодни хосил киладиган гонидийлар хосил булади. 
Майдаланишнинг охирида гонидий хосил киладиган вояга етган 
организмнинг барча хужайралари хосил булади. Аммо эмбрион “чаппа 
килинган” идишга ухшаб колади. Кейин эмбрион ташки томонида 
гонидиялари булган ярим шар шаклида булиб, соматик хужайралар хивчини 
билан ичкарига тортилади. Бу инверсия йули билан тугриланади. Бунда 
эмбрион хужайралар комплекси харакати билан керакли томонга бурилади. 
Бутилкасимон хужайралар кластери эмбрионнинг бир учида тешик хосил 
килади, шу тешикдан кираётган суюклик оркали хужайралар бир-бири билан 
богланади. Эмбрион шу тешик оркали чаппа булади ва тешик ёпилади. Бу 
ходисадан тахминан бир кундан кейин ферментлар таъсирида ёш 
вольвокслар она шардан чика бошлайди.

“Она” вольвокснинг соматик хужайралари ёш вольвокслар “ота-она 
уйидан” чикиб, яъни янги авлодни организмидан чикариб, кейин купайишга 
яроксиз булганлиги учун улади. Соматик хужайраларнинг узи улимга олиб 
келадиган оксилларни синтезлайди ва бу оксиллар улимни стимуллайди. 
Улимдан олдин соматик хужайралар хаёти давомида туплаган озик 
моддаларни “болалари“ фойдаланиши учун организмидан чикариб 
ташлайди. Девид Кёрк “Бундай якун -  ерда хаётнинг энг мухим 
конунларидан бири: бошкалар яшаб колиши учун кимдир улиши 
кераклигининг исботи”, деган эди. У.саг!епда хужайралар улимини 
бошкарадиган махсус reg A гени мавжуд (Кёрк, 1988, 2001). Бу ген соматик 
хужайраларни улимга олиб келадиган оксил синтезини бошкаради, 
репродуктив хужайралар хосил булишига йул куймайди (S.Gould, 1977).
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Хужайранинг хаёти даврида эса бу ген улимнинг олдини олади, жинссиз 
купайишни стимуллайди ва бир хужайралиларнинг улмаслигини 
таъминлайди.

V.carteri хаётининг купчилик кисмида жинссиз купайса хам, табиатда 
хар йили бир марта жинсий купаяди. Бунда бир авлод кетади, урнига генетик 
жихатдан янгиланган янги авлод келади. “Амёба ва парамеция потенциал 
улмас... Аммо одам ёки сичкон каби Volvox улими хам мукаррар. Левенгук 
таъкидлаганидек, Volvox табиатда ёш индивидларни чикаради, табиатда ёш 
авлод хам, она индивид хам керак булмай колганлиги учун у улади. Улими 
олдидан Volvox сувнинг тубига тушади ва у улади” (Кёрк, 1956). Хегнер “Бу 
жинсни сакдаб колишга каратилган, хайвонот оламида сузсиз улимга олиб 
келадиган биринчи ходиса”, деган эди.

V.carteri куриётган кулмак сувларда яшайди, эрта бахорда кулмаклар 
сув билан тулади. V.carteri бу вактда сувда сузиб юради, жинссиз купаяди. 
Сув куриб колса, жинссиз авлод тезда улади. V.carteri кургокчиликни енгиш 
учун сув куришидан олдин кургокчиликни сезиб жинсий купая бошлайди ва 
тинчлик даврига утадиган зиготани хосил килади. Бу зигота бахор ва ёзда 
сувсизликка ва иссикка, кишда совукка чидамли булади. Бахорда кулмаклар 
сувга тулганда зигота кобикдан чикиб, жинссиз купаядиган авлодни хосил 
килади, у кулмак суви куригунча купаяди ва онтогенези яна такрорланади.

Бу примитив организм нокулай об-хаво келаётганлигини сезиб уз 
вактида жинсий купайишга утади. V.carteriнинг жинссиз купайишдан 
жинсий купайишга утишини массаси 30 кд булган оксил стимуллайди. Бу 
оксил функционал жихатдан фаол булиб, хатто унинг жуда кучсиз 
концентрацияси хам гонидиянинг эмбрионал ривожланишини стимуллайди 
ва тухум ёки сперма шаклланишига хам таъсир курсатади (Л.И.Корочкин, 
2002). Сперма сув окими билан бориб тухум хужайрани уруглантиради ва 
тинч холатга утадиган зиготани хосил килади. Жинсни индукцияловчи оксил 
паст концентрацияда ишлаши ва ташки хужайра матриксини 
модификациялаши мумкин. Бу узгаришлар гаметаларнинг хосил булишини 
бошкарадиган куплаб генларни транскрипциялашга сигнал беради. Бу 
оксилнинг манбаи нима? Кёрк, Кёрк (1986) аниклашича, V.carteriнинг петри 
ликобчасидаги культурасининг жинсий купайишини ёз ойларида кулмак 
сувларини хаво иситиши стимуллайди. Бунда Volvoxнинг соматик 
хужайралари жинсий купайишни стимуллайдиган оксил ишлаб 
чикарилишини индукциялайди. Битта индивид ишаб чикарадиган оксил 500 
млн жинссиз организмнинг жинсий купайишини стимуллашга етади. Демак, 
битта организм бир кулмакдаги барча Volvoxни жинсий купайишга
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стимуллайдиган оксил ишлаб чикиши мумкин. “Бу ходиса куёш иссиклиги 
таъсирида Volvoxнинг яшаши ва жинсий купайишга утиши тахминан икки 
хафтада содир булиши мумкин (Powers, 1908)”, деган гояни исботлашга асос 
булди. Шундай килиб, бахорги вактинчалик кулмакларда хосил булиб, 
ёзнинг иссигига чидайдиган Volvox яшаб колиш усулини топган. Улар 
ёзнинг иссигидан жинсий индивид хосил килиш учун стимул сифатида 
фойдаланади. Бу индивид хосил килган зигота жинсий вояга етган 
организмни улимга олиб келадиган шароитда яшашга мослашган. Чунки 
жинсий вояга етган индивид нокулай абиотик шароитга тушганда жинсий 
купайиб, зигота хосил килади.

Хар хил Metazoa жинссиз купайиши турли мустакил регенерация 
жараёнлари оркали содир булади. Уларнинг эволюцион кетма-кетлигини 
маълум таксон доирасида аниклаш мумкин. Булиниб купайишнинг 
архитомия ва паратомия турларини фарклаш керак. Архитомияда дастлаб 
булиниш, кейин жарохатланган кисмлар регенерацияси содир булади, 
паратомияда эса тикланиш жараёнлари булинишдан олдин, яъни организм 
олдиндан булинишга ва тикланишга тайёрланиши содир булади. Шу сабабли 
юкоридаги тахлилларга асосланиб онтогенез коидасини куйидагича 
таърифлаш тавсия этилади: зиготани хосил киладиган жинсий 
х,ужайралар етилишидан ёки купайишнинг бошка турлари оркали 
пайдо булган янги индивид хаётининг бошланишидан шу индивиднинг 
табиий улимигача ёки индивид улмасдан ундан турли купайиш 
усуллари оркали янги индивидлар хосил булгунча утган даврлар 
йиFиндиси онтогенез дейилади.

Онтогенезнинг организм ташки ва ички тузилиши шаклланиши билан 
боглик булган морфологик, организмда содир буладиган кимёвий жараёнлар 
билан боглик булган биокимёвий, яшаш мухити омиллари билан боглик 
булган экологик, эмбрионал ва постэмбрионал боскичлар узгариши балан 
боглик булган биологик, купайиш вакти ва турларининг алмашиниши билан 
боглик булган репродуктив турлари фаркланиши лозим (А.В.Мартинов, 
2011). Эволюциянинг энг мухим натижаси куп хужайрали организмларнинг 
келиб чикишидир. Бир хужайралилардан куп хужайралилар куплаб йуллар 
билан келиб чиккан булиши мумкин. Шулардан репродуктив хужайра 
булинишининг тартибга солиниши ва кейинги ривожланиши даврида 
дифференциаллашиб, зиготадан хар хил хужайраларни хосил килиш йули 
билан куп хужайралилар келиб чикканлиги мухим ахамиятга эга. Куп 
хужайралилар эволюция жараёнида купайиш усулларининг онтогенез ва 
ривожланиш цикли давомида такомиллашуви натижасида келиб чиккан.
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Онтогенез таркибининг тахлили. Барча биологик жараёнлар 
онтогенез давомида содир булади. Шунинг учун онтогенезни типларга, 
боскичларга, даврларга булиб урганиш энг кулай усул хисобланади. 
Онтогенезнинг янги авлодни хосил килиш усули унинг йуналиши деб 
аталади. Онтогенезнинг иккита: тугри ва метаморфозли ривожланиши унинг 
йуналишлари хисобланади. Тугри ривожланишда тухумдан чиккан ёки 
тугилган бола ота-онасига ухшайди, лекин гавда хажмининг кичиклиги, 
айрим органларининг тулик шаклланмаганлиги билан фарк килади. 
Метаморфозли ривожланишда тухумдан чиккан ёки тугилган бола ота- 
онасига ухшамайди. Масалан, хашаротларнинг тухумдан чиккан личинкаси 
куртга-чувалчангга ухшайди, улар бир неча узгаришлардан кейин ота- 
онасига ухшаш шаклга келади (20-расм). Организмнинг индивидуал 
ривожланиши жараёнида тузилиши, ривожланиши утадиган жой (она 
организми ёки ташки мухит) кейинги ривожланиши утадиган жойдан кескин 
фарк килса, уни онтогенез боскичлари дейилади. Онтогенезнинг иккита: 
эмбрионал ва постэмбрионал боскичлари фаркланади. Эмбрионал боскич 
жинсий хужайралар етилиб бошланишидан эмбрион тугилишигача булган 
боскични уз ичига олади. Постэмбрионал боскич эмбрион тугилишидан 
табиий улимгача булган боскични уз ичига олади. Бу боскичлар хам 
даврларга булинади. Онтогенез даврлари дейилганда, ривожланиши 
онтогенезнинг битта боскичида утса хам, тузилиши жихатдан фарк 
киладиган даврлари тушунилади. Масалан, зигота, бластула, гаструла, 
нейрула жараёнлари эмбрионал боскичда утса хам, улар тузилиши жихатдан 
бир-биридан фарк килганлиги учун хар бири алохида онтогенез даврлари 
хисобланади.Тирик организмлар онтогенезини (бутун умрини) куйидаги 4 та 
даврга булиш таклиф этилмокда:

1. Репродуктив етилиш даври -  янги организмни хосил киладиган 
жинсий хужайралар етилишидан, улардан зигота хосил булиб, шу янги 
индивиддан биринчи купайиш бошлангунгача булган барча эмбрионал ва 
постэмбрионал боскичларни уз ичига олади. Бу боскич тирик тугадиган 
юксак тузилган хайвонларда (сут эмизувчиларда) нисбатан узокрок, тухум 
куйиб купаядиган хайвонларда (хашаротларда) кискарок давом этади (19- 
расм).

2. Репродуктив давр -  жинсий хужайралар етилишидан тухум 
куйгунча ёки эмбрион тугилгунча булган даврни, яъни хар бир купайиш 
жараёнининг бошланишидан эмбрион тугилгунча ёки тухум куйгунча булган 
даврни уз ичига олади.
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3. Онтогенезда индивиднинг бир купайишидан иккинчи купайишигача 
утган оралик онтогенезнинг репродуктив мезопауза даври деб аталади. 
Бунда бир индивид хаёти давомида неча марта купайса, шунча сонда 
репродуктив мезопауза содир булиши кузатилади. Масалан, капалаклар 
бутун хаёти давомида 6 марта купайса, 6 марта репродуктив мезопауза 
содир булади. Репродуктив мезопауза даври хам 3 кичик даврдан иборат 
булади: биринчи даврда купайишдан кейин организм узини (менструация, 
хужайра булинишининг интерфаза боскичи каби) тикланишга тайёрлайди; 
иккинчи даврда синтез жараёнлари содир булиб, организм узини тиклайди; 
учинчи даврда навбатдаги купайишга тайёрланади. Репродуктив мезопауза 
тухум куйиб купаядиган хайвонларда факат тухумнинг етилиши ва куйиши 
учун энергия сарфлашини инобатга олганда киска вакт давом этади. Шунинг 
учун уларда бир тухум куйитттдан иккинчисигача кетган вакт хам нисбатан 
киска булади. Тирик бола ёки тирик тухум тугувчи хайвонларда эмбрион ёки 
тирик тухум она организмида узокрок вакт сакланганлиги учун 
репродуктив мезопауза хам нисбатан узокрок давом этади. Шу даврда 
купайиш хам тухтайди. Бу даврни репродуктив пауза даври деб аташ 
лозим. Эмбрион ва она организми бевосита (йулдош оркали) богланганлиги 
учун уларда тикланиш ва навбатдаги купайишга тайёрланиш учун кетган 
вакт хам купрок булади.

4. Репродуктив кариш (инволюция) даври -  онтогенез даврида 
охирги марта тухум куйишдан ёки эмбрион тугилгандан табиий улимгача 
булган боскични уз ичига олади. Бу давр давомида организм купаймайди, 
балки карийди, улади, шу билан онтогенези хам тугайди.

Онтогенез купайиш ва яшаш муддатлари даврларининг барчасини, 
ривожланиш цикли эса репродуктив давр ва репродуктив мезопауза 
даврларини уз ичига олади. Онтогенез турга, индивидуал ривожланиш 
индивидга тааллукли тушунчалар хисобланади. Тур доирасида индивидуал 
ривожланиш муддатлари ташки мухит омилларига боглик холда турлича 
булиши мумкин. Буларнинг умумий йигиндиси тур онтогенезини ташкил 
этади.

Агар хар кандай мосланиш эволюция натижаси деб хисобланса, у 
холда онтогенезнинг хар бир боскичи маълум даражада мустакил 
эволюцияга учраган. Чунки онтогенезнинг у ёки бу боскичи мухит 
шароитларига канчалик мослашганлигига караб, организмнинг яшаб 
колиши, жинсий етилишгача булган даврни босиб утиши ва насл колдириш 
имконияти вужудга келган. Организмнинг нобуд булиши онтогенезнинг хар 
бир боскичида руй бериши мумкинлиги эътиборга олинса, у холда бу
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боскичда мухит шароитига мослашиш оркали улимдан сакданиб колишини 
кузатиш мумкин.

Ривожланиш цикли 
20-расм. Капалаклар мисолида онтогенез ва ривожланиш цикл нисбати 

(оргинал). А -  онтогенезнинг репродуктив етилиш боскичи; б -  
репродуктив боскичи; в -  репродуктив мезопауза боскичи; 

г -  репродуктив карилик боскичи; 1 -  тухум; 2 -  личинка; 3 -  Fумбак; 
4а, 4б, 4в, 4г, 4д, 4е -  битта капалакнинг купайиш боскичлари;

5 -  репродуктив карилик боскичи; Вертикал стрелка билан онтогенезда 
бир купайишдан иккинчисига утиши, горизонтал стрелка билан 

ривожланиш цикллар бошланиши курсатилган (Б.Холикназаров, 2019)
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Э.Геккель томонидан биогенетик конун яратилган ва онтогенезга 
таъриф берилган даврдаги табиатшунослик, жумладан, биология фанлари 
тараккиётини хисобга олганда, бу конун уз вактида тугри ва пайгамбарларча 
олдиндан айтиб берилган конун, деб хисоблаш мумкин. Бу конунга карши 
айтилган танкидий фикрларни биогенетик конунни ривожлантиришга эмас, 
балки унинг камчиликларини курсатишга каратилган харакатлар деб 
хисоблаш керак. Кейинги йилларда бу сохада олиб борилаётган илмий 
тадкикотларнинг энг катта камчилиги факат эмбриологик маълумотларга 
асосланиб, уларни асосий исботловчи ёки инкор этувчи маълумотлар манбаи 
булган систематикадан (шунингдек, бошка биология фанларидан хам) 
узилиб колганлигидир.

Россия ва бошка мамлакатларда (жумладан, Узбекистонда) биогенетик 
конун хозиргача катта ахамиятга эга булиб, бу мамлакатларда биология 
фанлари сохасида эришилган ютуклар, илмий янгиликлар, конунлар, 
коидалар, таълим муассасалари учун ёзилган укув адабиётлари биогенетик 
конунга мосланган ёки унинг талабларидан келиб чикилган. Шунинг учун бу 
конундан бирданига воз кечиб ёки уни инкор этиб булмайди. Биогенетик 
конун яратилгандан буён утган даврда биология фанлари системасида 
эришилган илмий янгиликлар бу конунда хам уз аксини топган холда 
ривожлантирилиши ва онтогенез хакидаги назария яратилиши лозим.

2.2. Индивидуал ривожланишда онтогенез ва филогенез 
конуниятларининг уЙFунлиги

3.Геккель онтогенез дейилганда, организмнинг эмбрион ва 
личинкалик даврини, А.Н.Северцов эса зиготадан хайвон организмининг 
жинсий етилишигача булган даврни тушунган. Филогенез маълум 
систематик гурухларнинг тарихий ривожланишини уз ичига олади. 
Организмларнинг онтогенези ва филогенези индивидуал ривожланишнинг 
энг мухим муаммоларидан бири хисобланади ва унинг эволюцион 
механизмини аниклашга, тирик мавжудодларнинг шахсий ва тарихий 
ривожланишини идора этилишини англашга ёрдам беради.

Организмлар индивидуал ва тарихий ривожланишининг 
параллелизми хакида. XVII асрда В.Гарвей “барча тириклик тухумдан 
бошланади”, деб барча тирик организмлар ривожланишида умумийлик 
борлигини кайд килган эди.

4.Дарвин “Турларнинг келиб чикиши” ва бошка асарларида 
онтогенезда кадимги аждодлар ривожланиш боскичларининг такрорланиши 
туфайли хар хил организмларнинг эмбрион ривожланиши умумийликка эга
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булади, деб таъкидлаган эди. Бу ривожланиш даврида эмбрион табиий 
танланиш таъсирига берилади. Натижада муайян боскичларда организмнинг 
ривожланиши доирасидан четга чикишига сабаб булади. Шунинг учун хам 
онтогенез индивидуал ривожланиш, филогенез эса аждодлар ривожланиши- 
нинг оддий такрорланиши эмас. Онтогенездаги узгаришлар айрим 
органларнинг ривожланишини тезлаштириши ёки секинлаштириши, 
ривожланиш боскичларидан баъзиларининг тушиб колиши, муртак ва 
личинкада мосланиш ахамиятига эга булган янги хоссаларнинг вужудга 
келиши, организмнинг тузилиши аждодларига нисбатан мураккаблашувига 
ёки соддалашувига олиб келади.

Эволюцион эмбриологиянинг асосчилари А.О.Ковалевский ва 
И.И.Мечников ланцетник, асцидия, нинатанлилар ва бошка умурткасиз 
хамда умурткали хайвонларнинг индивидуал ривожланишини атрофлича 
ургандилар. Олинган маълумотларга асосланиб, бу хайвонларнинг фило
генетик богланишларини аникдадилар. Э.Г еккель Ч.Дарвин мулохазаларига, 
А.О.Ковалевский, И.И.Мечниковларнинг умурткасиз ва хордали хайвонлар- 
нинг турли вакиллари, Ф.Мюллернинг кдскдчбакасимонлар устида утказган 
тадкикотларига асосланиб, 1866 йилда биогенетик конунни кашф этди. Бу 
конуннинг маъноси шундан иборатки, онтогенез филогенезнинг кискача ва 
тез такрорланиши (рекапитуляцияси) дан иборат. Жинсий йул билан 
купаядиган барча куп хужайрали организмларнинг ривожланиши уругланган 
тухум хужайрадан бошланади.

Э.Г еккель ва Ф.Мюллер томонидан илгари сурилган биогенетик конун 
кейинчалик турли хайвонларнинг филогенетик тарихини тиклашга оид 
тадкикотлар кучайишига сабаб булди. Бу конун палеонтологияга хам тадбик 
этилди. Натижада Л.Вюртенбергер кирилиб кетган бошоёкли молюскалар- 
аммоннитлар, Гайетт казилма молюскаларда, Рютимейер казилма холдаги 
отларда рекапитуляция ходисасини аниклашга муваффак булдилар.

Рекапитуляция ботаникада хам тадбик этилди. Масалан, юксак 
усимликларда тубан формаларига хос шохланиш типини, папоротниклар 
биринчи баргларининг дихотомик тузилиши кабилар аникланди.

Биогенетик конун хилма-хил организм гурухлари уз онтогенетик 
ривожланиши билан бир-бирига ухшаш эканлигини курсатди. Бу билан 
органик дунёнинг монофилетик келиб чикиши хакидаги гоя яна бир марта 
тасдикланди (21-расм). Лекин Э.Геккель биогенетик конунга тулик таъриф 
бермади. Чунки у онтогенез билан филогенез муаммоларини бир томонлама 
ёритган эди. Э.Геккель фикрича, филогенез учун асосан палингенетик
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белгилар ахамиятлидир. Филогенезга катта урин бериб, онтогенезнинг 
ахамиятини тулик курсатмаган.

21-расм. Онтогенез боскичлари ва даврлари

Ч.Дарвин онтогенез хам эволюцияни уз бошидан кечиради ва унинг 
янгиланиши филогенетик тарихга киради, дейди. Унинг фикрича, 
филогенезга нисбатан онтогенез хар хил усуллар билан узгаради ва улар 
эволюцион ривожланишда мухим ахамиятга эгадир. Ч.Дарвиннинг бу 
фикрлари Ф.Мюллер томонидан ойдинлаштирилган булсада, унинг 
мохиятини Э.Г еккель тулик тушунмади ва биогенетик конунда уз ифодасини 
топмади. Бу конун оркали организмларнинг оддийдан мураккабга караб 
бориши кандай йул билан борганлигини тушунтириб бермади. Бу Э.Г еккель 
томонидан уз таълимотига ортикча бахо берилганлигидадир.

Э.Менэрт умурткали хайвонларда аждод белгиларининг рекапитуля- 
циясидаги узгаришларни урганиб, хеч качон онтогенезда филогенез аник ва 
тулик такрорланмаслигини, чунки бу такрорланишлар организмга эмас, 
балки айрим органларга хослигини таъкидлайди. Масалан, сут эмизувчилар 
эмбрионининг маълум ривожланиш боскичида жабра ёйлари ва артериялари 
булади. Лекин бу вактда улар балик тузилишини тулик такрорламайди. 
Чунки бошка органлар уз ривожланишида баликларга нисбатан анча 
илгарилаб кетган булади. Э.Менэртнинг фикрича, онтогенез филогенезнинг 
узгарган такроридир. В.Гарстанг онтогенез филогенезни такрорламайди, 
балки яратади, деган эди. С.Уитман 1895 йилда пайгамбарларча тирик 
организмларнинг кузи аждодлари кузига ухшашлиги генеалогик алока билан 
эмас, эмбрионнинг молекуляр генетик ривожланиши ухшаш шароитда 
утганлиги билан исботланиши керак, деган эди. Т.Морган фикрича, 
эволюция жараёнида эмбрион боскичлари узгариб, аждодларининг шу 
боскичи билан ухшашлигини йукотади. Шунинг учун хам агар
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рекапитуляция “конун” булса, у куплаб хато ва камчиликлардан иборат, 
деган эди.

Э.Геккель филогенезнинг узгариши факат онтогенезнинг охирги 
давридаги узгаришларидан иборатдир, деган эди. Баъзи тадкикотлар
Э.Г еккелнинг бу фикрлари тулик эмаслигини курсатди. Ана шуларни тахлил 
килиб, А.Н.Северцов филэмбриогенез назариясини яратди.

А.Н.Северцовнинг филэмбриогенез назарияси. А.Н.Северцов
Э.Геккелнинг палингенез ва ценогенез тушунчаларини фарк килиш жуда 
кийин эканлигини таъкидлаб, филогенезда онтогенезнинг четга чикиш 
холатлари, эмбриологик мосланиш хамма вакт ценогенез булавермаслигини, 
онтогенезда руй берадиган купгина узгаришлар филогенетик ахамиятга эга 
эканлигини эслатиб, уларни филэмбриогенез деб номлади.

Филэмбриогенез назариясининг маъноси эволюцион узгаришлар 
онтогенетик ривожланиш йулининг узгаришидан иборат, деган коидадир. Бу 
назарияни А.Н.Северцов 1910 йилда асослаб берди. Бу назария органларнинг 
филогенетик янгиланиши кандай йул билан ва кайси боскичда амалга 
ошишини курсатиб беради. Бунда Северцов палеонтология, эмбриология ва 
эволюцион солиштирма анатомия фанларида тупланган маълумотларга 
асосланди. Унинг фикрича, онтогенезда филогенетик ахамиятга эга булган 
узгаришлар 3 усулда содир булади: анаболия, девиация, архаллаксис.

1. Анаболия ёки ривожланишнинг охирги даврларининг узайиши. 
Анаболияда (грекча анаболе -  кушимча) муайян органнинг индивидуал 
ривожланиши худди аждодларига ухшаш холда амалга ошади. Лекин 
ривожланишнинг охирги боскичида аждодларида булмаган янги белгилар 
пайдо булади ва бу органнинг ривожланиш муддати чузилади. Масалан, 
отлар эмбрионал ривожланишининг 6 хафталигида оёкларида 3 тадан бармок 
ривожланишини, учинчи бармок катта, ён бармоклар эса кичик, уларнинг 
хар бири 3 тадан фалангга эканлигини, сунгра бу суяклар кушилиб грифил 
суяклар хосил килишини Северцов кайд килди. Одам эмбриогенезида 
эпителий тукимаси олдин бир каватли, кейин икки каватли, кейин уч каватли 
булади. Унинг устки кават хужайраларининг ядроси йуколиб, шохсимон 
модда билан сингишиб кетади.

Денгиз шайтони деб аталувчи баликлар кукрак сузгич каноти 
индивидуал ривожланишда икки марта уз холатини узгартиради. 
Ривожланишнинг биринчи боскичида улар кукрак сузгич канотининг 
акуласимон баликларникига ухшаш горизонтал холати намоён булади, 
кейинги ривожланишда кукрак сузгич каноти яна горизонтал холатга утади, 
лекин унинг учи оркага кайтган булади.
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Усимликлардан палмалар баргининг ривожланишида анаболияни 
куриит мумкин. Жумладан, палма барглари куртак холида яхлит пластинка 
шаклида булади. Онтогенетик ривожланишнинг кейинги даврида барглар 
булакларга булиниб, патсимон ёки елпигичсимон шаклга киради.

2. Девиация ёки эмбрионал ривожланиш урта даврларининг 
узгариши. Онтогенезда органлар ривожланишининг урта боскичларида 
содир буладиган узгаришлар девиация (лотинча девиатио -  урта) дейилади. 
Бунда антогенезнинг урта даврларидан бошлаб, органларнинг эмбрионал 
ривожланиши олдинги аждодларининг шу органлари ривожланишига 
нисбатан бир мунча узгарган йуналишда боради. Масалан, акула ва 
рептилияларни тангачаларининг хосил булиши эмбрион ривожланиши 
даврида остки эпидермиснинг калинлашиши, унинг остида бириктирувчи 
тукима тупланиши хисобига руй беради. Акуласимон баликларда эпидермис 
хужайралари ва унинг ичида тупланган бириктирувчи тукима хужайралари 
ташкарига тешиб чикиб киррали ёки учи уткир тангачалар хосил килади. 
Кейинчалик тангачанинг устки кисми суяк (эмаль) билан копланади. 
Рептилияларда эса тангачанинг дастлабки ривожланиши баликларнинг 
плакоид тангачалари дастлабки ривожланишига ухшаб кетади. Бирок 
рептилияларда тангачаларнинг ривожланиши кейинчалик баликлар плокоид 
тангачаларининг ривожланишидан фарк кила бошлайди. Бу фарк эпидермис 
кисм аста-секин шох моддасини сингдириб, тангачага айланишидан иборат. 
Рептилияларнинг баъзи турларида шох моддадан иборат тангачалар остида 
суяк жойлашади. Улар тери суяклари тарикасида хосил булади. Шундай 
килиб, девиация усулида онтогенезда филогенетик белгилар факат урта 
боскичларида такрорланади.

3. Архаллаксис ёки эмбрионал ривожланиш дастлабки 
даврларининг узгариши. Морфогенезнинг дасблабки боскичида руй 
берадиган узгаришлар архаллаксис (грекча архе -  бошлангич, аллахис -  
алмашиниш) дейилади. Бунда орган тамомила янгиланади ва унинг 
ривожланиши аждодлариникига нисбатан тамомила узгарган йуналишда 
боради. Демак, архаллаксисда факат органнинг асоси пайдо булганда 
рекапитуляцияга учрайди. Унинг кейинги ривожланиши эса аждодларига 
нисбатан бошкача йуналишда боради. Масалан, илонлардаги умурткалар, 
баъзи баликларнинг сузгич канотларидаги шуълалар, тишли китлардаги 
тишлар сони, сут эмизувчиларнинг жуни архаллаксисдир. Бу ходиса 
усимликларда хам учрайди. Масалан, икки паллали муртакдан бир паллали 
муртак ривожланган, мураккаб баргдаги барглар сони ортган.
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Органларнинг ривожланиши йуналишини узгартира оладиган 
филэмбриогенез билан бир каторда, организм ривожланишидаги белги ва 
органларнинг тамомила йуколиш холатлари хам учрайди. А.Н.Северцов 
буларни салбий анаболиялар, архаллаксислар ва девиациялар деб атаган. У 
салбий филэмбриогенезнинг 2 турини фарклаган.

1. Эмбрион ривожланишининг дастлабки боскичида маълум орган 
кискаради ёки унинг тузилиши соддалашиб, вояга етган хайвонларда уз 
функциясини йукотади ва рудимент холда сакланиб колади.

2. Эмбрион ривожланиши даврида маълум орган асоси нормал вужудга 
келади, бирок ривожланишнинг кейинги боскичида кичрайиб, редукцияга 
учрайди ва вояга етган организмларда бутунлай йуколиб кетади.

Умуман, Северцовнинг филэмбриогенез назарияси онтогенез билан 
филогенезнинг узаро богликдигини очиб беради. Унинг ва издошларининг 
бу сохадаги ишлари (А.В.Северцов, А.В.Яблоков, Л.П.Татаринов, 
И.И.Шмальгаузен ва бошкалар) дан кейин хам биогенетик конунга оид 
танкидлар тухтамади. Бундай салбий фикрлар палеонтолог Ш.Депере, зоолог 
А.А.Любищев, эмбриолог Д.Дьюор ва С.Г.Крижановский, физиолог 
И.А.Аршавский ва бошкалар томонидан айтилаверди. Жумладан, Д.Дьюор 
фикрича, эмбрион ривожланиши даврида дастлаб овкат хазм килиш 
органлари огиз ва анал тешиги томондан ёпик булади. Бу кандайдир аждод 
белгиси эмас, чунки эволюция жараёнида овкат хазм килиш системасининг 
кур (ёпик) каналли боскичи йук. Отларнинг эволюция жараёнида латерал 
бармоги редукцияланиб, бир бармоклиликка утганлиги онтогенезда 
такрорланмайди, яъни рекапитуляцияланмайди. Булар хам биогенетик 
конунга зиддир. Биогенетик конунни инкор этадиган далиллар солиштирма 
эмбриологик тадкикотларда хам исботланган. Бир систематик (филум) 
гурухга кирадиган организмларда эмбрионнинг морфологик жихатдан юксак 
даражада бир-бирига ухшаш булган боскичи филотипик боскич дейилади. 
Хар хил систематик (филум) гурухга кирадиган хайвонларда гомеозис 
генлар таъсирида гавда тузилишида фарклар пайдо буладиган боскич 
зоотипик боскич дейилади. Масалан, хордалилар нерв найи, нотохорда ва 
сомитлари ухшаш булган боскични босиб утади. Бу боскич гомеозис 
генларнинг регионал ухшашлигини ифодалайдиган филотипик нукта 
хисобланади. Ривожланиш генетикаси сохасидаги тадкикотларда 
аникланишича, эмбриогенезнинг дастлабки боскичларида хар бир 
систематик гурухларга кирадиган хайвонларда куплаб фарклар кузатилади.

Умуман, МДХ мамлакатлари адабиётларида биогенетик конунга 
нисбатан ижобий фикр билдирилади. XX асрнинг 70-йилларидан бошлаб
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ривожланган гарб мамлакатларининг эмбриология ва ривожланиш генетика- 
сига оид манбаларида эса биогенетик конун умуман тилга олинмайди ёки 
танкид килинади. Жумладан, Р.Рэфф ва Т.Кофманнинг “Эмбрионлар, генлар 
ва эволюция” (М.: Мир, 1986) китобида куйидагича ёзилган: “Биогенетик 
конуннинг фожеали кучсиз томони, бу конунни Ламаркнинг ирсиятга оид 
назариясига тобелигидир. Вояга етган организмларда янги эволюцион 
боскичга аждодларида булмаган янги белги пайдо булиши билан эришилади. 
Бир минг туккиз юзинчи йиллар остонасида генетиканинг иккинчи марта 
очилиши ва ривожланиши шуни курсатдики, биогенетик конуннинг мазмуни 
факат хом хаёлдан иборат... Морфология ва морфологик адаптация нафакат 
жинсий вояга етган организмларда, балки онтогенезнинг барча боскичларида 
хам мухим ахамиятга эга эканлигининг аникланиши биогенетик конунга 
охирги зарба булди. Ривожланаётган организмнинг морфологик белгилари 
вояга етган организмга нисбатан купрок ахамиятга эга эканлигининг 
англаниши эволюциянинг Г еккель модели билан келиша олмайди. Г енетика 
конуниятлари, эмбрион хужайраларининг табакаланиши ва 
ривожланишнинг барча боскичларида морфологик белгиларнинг 
мухимлигининг умумий йигиндиси рекапитуляция назариясига нукта 
куйди”. Бундай танкидий фикрларга карамай, хозирча индивидуал ва 
тарихий ривожланиш чамбарчас богликлигига шубха билан карашга бизда 
асослар йук. Бу богликдик нимадан иборат? Индивидуал ва эволюцион 
ривожланиш битта материалга-ДНКга асосланади. Шунинг учун хам улар 
умумий конуниятга буйсуниши керак. Тахминларга кура, филогенез 
йуналтирилмаган, максадсиз, тасодифий, йуналтирилмаган кичик 
мутациялар окибатида содир булади. Буларнинг барчаси индивидуал 
ривожланишда янги белгилар пайдо булиши билан уз ифодасини топади.

Идиоадаптация ёки кисман (хусусий) мосланиш. Идиоадаптация 
хусусий, кисман мосланиш пайдо булишидан иборат. Лекин бу узгаришлар 
организм тузилишини ва хаёт фаолиятини аждодларига нисбатан юкорига 
кутармайди ёки паст даражада туширмайди. Идиоадаптация йули билан 
пайдо буладиган узгаришлар организм учун иккинчи даражали ахамиятга 
эга. Идиоадпатациядан кейин организм уз аждодлари билан эволюцион 
жихатдан бир каторда турса хам, улар мухит шароитларига яхши 
мослашади. Масалан, тошбакалар рептилияларнинг энг кадимги вакиллари 
булиб, катилозаврлардан келиб чиккан ва Пермь даврига келиб хаёт 
шароитининг узгариши, яъни яшаш учун кураш, табиий танланиш туфайли 
остки ва устки калконлари хосил булган. Эволюция жараёнида улар хар хил 
гурухларни пайдо килган. Жумладан, курукликда, боткокликда, чучук
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сувларда яшовчи тошбакалар косасининг ранги, калинлиги, озикланиши 
каби белгилари билан фаркланади. Аммо бу белгилар уларни бошка 
рептилиялардан тузилиши жихатдан устун булишига имкон бермаган, яъни 
улар эволюция жихатдан бир погонада туради.

Ихтисослашиш идиоадаптациянинг энг хусусий формаси хисобланади. 
Ихтисослашган организмлар мухитнинг жуда тор доирасида яшайди. Бу 
шароитда бошка хайвонлар билан ракобатлаша олмаганлиги учун улар янги 
шароитга мослашиб хозирча яшаб колган.

Идиоадаптация усимликларда хам учрайди. Масалан, четдан 
чангланиш, уруг, меваларнинг таркалишига имкон берадиган турли 
мосламалар хам идиодаптациядир.

Ценогенез ёки эмбрионал мосланиш. Ценогенез эмбрион ёки 
личинкалик даврида пайдо буладиган мосламаларни уз ичига олади (лотинча 
цено -  янги, генезис -  келиб чикиш). Тухум хужайрани ва эмбрионни 
кимёвий хамда механик таъсирлардан химоя килувчи парда ёки 
микроблардан сакловчи охакли кобик, тухумдаги сариклик, кушлар ва сут 
эмизувчиларда эмбрионнинг тебраниш ва зарбалардан сакловчи амнион, сут 
эмизувчиларда эмбрион нафас олишига ёрдам берадиган аллантоис ва 
йулдош ценогенетик мослама хисобланади. Ценогенез хар хил булади. 
Жумладан, тухум ва личинканинг химоя ранги, уларнинг озикланишини 
таъминлайдиган сариклик, уни адсорбция киладиган кон томирлар, уларнинг 
нафас олишига ёрдам берадиган аллантоис ва бошка мосламалар шулар 
жумласидандир. Хайвонот оламида бундай мосламалар постэмбрионал давр 
(онтогенез )да кераксиз булганлиги учун редукцияга учрайди.

Ценогенезнинг биологик ахамияти мухим булиб, организмлар 
индивидуал ривожланишида бирмунча хавфли хисобланган эмбрион ва 
личинкалик даврларининг хавфсиз утишини таъминлайди. Бу эса уз 
навбатида биологик прогрессга олиб келади.

Онтогенез эволюцияси. Хар бир организмнинг онтогенези жинсий 
хужайраларда мавжуд булган ирсий ахборотнинг руёбга чикишидан 
иборат.Тирик табиатда индивидуал ривожланишнинг куринишлари хар хил 
булади. Микроорганизмлар, замбуруглар, усимликлар ва хайвонларнинг 
турли вакилларида онтогенез жараёни хар хил булади.

Микроорганизмлар онтогенези бир хужайра доирасида амалга ошиб, 
хужайра булинишидан киз хужайраларнинг профазасигача булган 
боскичларни уз ичига олади. Куп хужайрали организмлар пайдо булиши 
билан онтогенез шакл жихатдан мураккаблашиб, вакт жихатдан узайган.
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Айрим холларда онтогенез ирсий ахборотнинг руёбга чикиши оркали 
соддалашиш томонга борган.

Содда хайвонлар, замбуруглар, куплаб усимликлар мураккаб хаёт 
цикли билан характерланади. Айрим усимликлар, масалан,мохлар, 
папоротиклар онтогенезида жинсий ва жинссиз бугинлар, гаплоид ва 
диплоид фазалар навбатлашиб туради.

Насл колдириш учун ривожланишнинг хар хил фазалари чекланган 
имкониятларга эга. Шу сабабли онтогенезда насллар галланиши организм
ларнинг купайиши учун ягона мосланиш деб тушунилиши лозим. Шу нуктаи 
назардан олганда, кейинги эволюцион ривожланишда гаметофитнинг 
редукцияланиши хисобига урчишнинг соддалашиши тасодифий хол эмас. 
Хаёт циклининг соддалашиши онтогенездаги барча жараёнларнинг сифат 
жихатдан узгаришига олиб келади. Ривожланишининг гаплоид фазадан 
диплоид фазага, метоморфоздан (хашаротларда) тугри ривожланишга утиши 
(умурткалиларнинг юксак вакилларида) ана шундай сифат узгаришлардир. 
Метаморфозсиз ривожланишда янги тугилган бола ота-она организмининг 
хамма белгиларини узида ифодалайди, факат гавданинг кичиклиги билан 
ундан фарк килади. Метоморфозли ривожланишда эса бир неча 
морфозларни босиб утгандан кейин ота-онасига ухшайди. Масалан, 
хашаротларда тухум, личинка, гумбак боскичларини босиб утгандан кейин 
ота-онасига ухшайди. Шунинг учун хам метаморфозли ривожланишдан 
метаморфозсиз ривожланишга утиш Ердаги эволюцион жараённинг энг 
сунги окибат-ларининг мухимларидан бири деб хисобланиши лозим.

Хар хил систематик грухларга мансуб организмларда онтогенезнинг 
дифференциалланиш кулами бир-биридан фарк килади. Вируслар ва фаглар 
мустакил онтогенезга эга эмас. Чунки уларнинг хаётини усимликлар ва 
хайвонлар хаётисиз тасаввур этиб булмайди. Шунингдек, трематодлар, 
цестодлар ва нематодлар каби паразит хайвонлар ривожланиш цикли хам 
оралик ва доимий хужайин хаёти билан боглик. Бу эса вируслар, 
бактериялар ва паразит чувалчанглар кадимги, эволюцион жихатдан дастлаб 
пайдо булган организмлар эканлигидан далолат беради.

Бир хужайрали органзмларнинг онтогенези жуда содда булади. 
Усимликлар онтогенезининг дифференциалланиши чузилган булиб, 
эмбрионнинг ривожланиш даврлари билан чекланмайди ва бутун онтогенез 
давомида генетик дастур амалга ошади. Бу билан усимликлар онтогенези 
хайвонлар онтогенезидан тубдан фарк килади. Хайвонларда дифференциал
ланиш ва органлар хосил булиши жараёни, асосан эмбрионал даврга тугри 
келади. Дифференциалланиш асосан онтогенезнинг эрта даврларида жадал
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суръатлар билан боради. Организмларнинг хар кандай адаптацияси 
онтогенетик дифференциалланиш ва адаптация билан узвий боглик булади. 
Чунки бу даврдаги дифференциалланиш организмлар тургунлигини 
оширади.

Онтогенез эволюциясида жинсий жараён ва у билан боглик 
диплоидлик хамда гетерозиготаликнинг вужудга келиши мухимдир. Бу 
холат куп жихатдан онтогенез муддатининг узайишини, гавданинг 
такомиллашишини белгилаб беради. Онтогенез эволюциясида организмнинг 
тузилиши ва функционал бир бутунлиги вужудга келган. Шунинг учун хам 
бир бластомер иккинчи бир бластомер билан муносабатда булгандагина 
организмнинг бир бутунлиги сакланади. Маълум булишича, индивидуал 
ривожланишнинг дастлабки боскичида ажратиб олиниб, сунъий шароитда 
устирилган хар кандай бластомер янги организм пайдо килмайди. 
Ривожланаётган эмбрионнинг бир кисмининг иккинчи кисмига таъсири 
индукция деб аталади. Органлар орасидаги шундай богланишлар турли 
шаклларда руй беради. Улар геном, морфогенетик ва эргантик 
корреляциялардан иборат булади.

Индивидуал ривожланишда генларнинг узаро таъсири, бириккан холда 
ирсийланишни асосланган корреляциялари геном корреляциялар дейилади. 
Масалан, турмон каптарлари тумшугининг калталиги билан оёкларидаги 
патлар коррелятив ривожланган. Геном корреляциясида куп белгиларнинг 
бириккан холда ирсийланиши мосланиш билан бевосита боглик булмаган 
белгиларнинг хам ривожланишига имкон беради.

Морфогенетик корреляциялар эмбриогенезнинг дифференциялланиш 
даврида турли хужайра ва кисмларнинг узаро таъсири принципига 
асосланади. Масалан, Г.Шпеман тажрибаларида тритон эмбрионининг 
гастурляция боскичида 2 та кисмининг жойи алмаштирилиб куйилган. 
Биринчи тажрибада нормал ривожланишда нерв найини хосил килувчи 
медуляр пластинканинг бир булаги тери хосил килувчи энтодермага кучириб 
утказилган. Иккинчи тажрибада бунинг тескарисини кучирилган. Биринчи 
тажрибада утказилган кисмдан тери эмас, нерв найи, иккинчи тажрибада эса 
тери хосил булган. Геном ва морфогенетик корреляциялар эргантик 
корреляция томонидан функционал бошкарилади. Онтогенез эволюциясида 
хилма-хил бошкариш механизмларининг пайдо булиши индивидуал 
ривожланиш тургунлигини оширган. Индивидуал ривожланиш тургунлиги 
ташки мухитнинг хар хил омилларидан купрок мустакил булишга имкон 
берган. Индивидуал ривожланишнинг нисбатан тургунлигининг пайдо 
булиш жараёни эволюцияда онтогенезнинг автономизацияси дейилади.
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Онтогенез автономизацияси хар хил турларга кирадиган хайвонлар ва 
усимликлар ривожланишини бир хил шароитда солиштирганда намоён 
булади.

Атроф-мухит харорати кескин узгариб туришига карамай, иссикконли 
хайвонлар тана хароратининг тургунлигини сакдаши онтогенез 
автономизацияси натижасида мустахкамланади. Ташки мухит индивидуал 
ривожланишга тузатишлар киритса хам, унинг характери доим ирсий дастур 
билан белгиланади. Онтогенез автономизацияси эволюциянинг энг ёркин 
йуналишларидан бири булса хам, у ирсий дастурни кайтадан курадиган 
узгаришларни истисно килмайди.

Онтогенез боскичлари ва уларнинг эволюцияси. Эволюция каби 
онтогенез хам тирик мавжудотларнинг маълум хоссасини ифодалайди. Куп 
хужайрали организмларнинг онтогенези ривожланиш ва усишдан, яъни 
тузилишининг мураккаблашишидан ва хажмининг ортишидан иборат 
булади. Аммо онтогенезнинг эволюциядан фарки шундаки, онтгогенезда 
ривожланиш маълум дастур (генотип) асосида амалга ошади.

Организмлар тузилишининг бир канча бугинларида мураккаблашиш 
онтогенез эмас, балки эволюция натижаси хисобланади. Вояга етган 
хайвоннинг гавдаси канча мураккаб тузилган булса, унинг онтогенези хам 
шунча мураккаб ва узок давом этади. Демак, онтогенезни бир томондан 
жинсий етилиш боскичигача йуналтирилган, нисбатан аник ифодаланган 
даврлардан, иккинчи томондан узлуксиз, давомли, генетик дастурланган 
жараёнлардан иборат деб тасаввур килиш мумкин.

Онтогенез органлар даражасида талкин килинса, давомли ривожланиш 
хамма органларда бир хил намоён булмаслигини куриш мумкин. Масалан, 
думсиз амфибиялар метоморфозида тери хосилалари кескин узгаради, 
жабра, дум йуколади, овкат хазм килиш, кайта хосил булган оёклар, бош 
мия, юрак, упка ва бошка органлар ривожланиши жуда секин боради. 
Онтогенезнинг турли даврлари факат тузилиши билан эмас, балки 
экологияси билан хам фарк килади.

Агар хар кандай мосланиш эволюция натижаси деб хисобланса, у 
холда онтогенезнинг хар бир боскичи мустакил эволюцияга учраган. Чунки 
онтогенезнинг у ёки бу боскичи мухит шароитларига канчалик 
мосланганлигига караб организмнинг яшаб колиши, жинсий етилишгача 
булган даврни босиб утиши ва насл колдириш имконияти вужудга келган. 
Организмнинг нобуд булиши онтогенезнинг хар бир боскичида руй бериши 
мумкинлиги эътиборга олинса, у холда бу боскичда мухит шароитига булган 
мослашиш сакланиб колган деб айтиш мумкин (22-расм).
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Эволюция жараёнида онтогенезнинг бир боскичи узига хос мухит 
шароитига мослашса, организмнинг тузилиши узгаради ва бу боскичнинг 
мувофиклашишини таъминловчи белгилар янгиланади. Бундай холатда 
онтогенезнинг бошка боскичлари узгармаган холатда хам турли боскичлар 
орасидаги фарк ортиб боради. Дивергенция ортган сари бир боскичдан 
бошкасига утиш мураккаблашиб боради ва натижада ривожланишнинг бир 
йуналишидан иккинчисига борадиган оралик метоморфозли боскич 
зарурлигини таказо этади. Шунга кура, эволюция жараёнида хайвонларнинг 
ривожланиши метаморфоз оркали содир булиши таркиб топган. Бу ходиса 
тулик узгариш йули билан ривожланадиган хашаротларда айникса яккол 
куринади. Хашаротларнинг метоморфозли боскичида личинка давридаги 
органлар кайта курилиб, улар урнига имагинал дисклардан киска муддатда 
янги органлар ривожланади. Бундай органларнинг кайта курилиши даврида 
куплаб организмларнинг нобуд булиши табиий холатдир. Шунга кура, 
метаморфоз даври ташки мухитнинг нокулай шароитидан калин кават ёки 
махсус пилла билан химояланган даврдир.

Агар организмнинг личинка ва имаго даврлари бир хил экологик 
шароитда утса, у холда ривожланиш метоморфозсиз тузилишнинг аста-секин 
таркиб топиши билан ифодаланади. Демак, личинка нокулай шароитни 
енгиш учун пайдо булган эволюцион мослама деб кабул килиниши керак.

Мослашишнинг алмашиниши билан боглик булган онтогенез 
боскичлари метаморфознинг тугилиш боскичлари деб аталади. Чунки бу 
боскичнинг бир мунча узгариши, улимнинг ортиши билан боглик булади. 
Улимни камайтиришнинг энг кулай йули метоморфозни тезлаштириш ёки 
соддалаштиришдан иборатдир.

22-расм. Онтогенез даврлари
Метаморфознинг соддалашиши онтогенезнинг соддалашувига олиб 

келадиган йуналиш хисобланади. Умурткасизлар билан умурткалиларда

119



метаморфознинг соддалашуви органлар ва тукималарнинг кайта курилишига 
гормонлар таъсири ортиши туфайли амалга ошади.

Метаморфознинг бошкарилишида икки омил таъсирининг мустакил 
булиши, унинг тезлашиши сабаб булган. Масалан, амфибияларда 
калконсимон без тироксин гормонининг конда маълум микдорга етиши 
туфайли метаморфоз юз беради. Метаморфозда организмлар узгаришиининг 
олдини олишнинг яна бир йуналиши унинг онтогенездан тушиб колишидир. 
Бу жинсий етилишнинг онтогенезнинг олдинги боскичларига, айникса 
личинка холатига кучишида кузга ташланади. Онтогенез эволюцияси 
маълум бир йуналишда утса, биринчидан, метаморфоз боскичи кискаради, 
иккинчидан, насл колдиришга лаёкатли организм кейинги ривожланиш учун 
зарур энергияни талаб килган холда ривожланади.

Онтогенез эмбрионизацияси ва дезэмбрионизацияси. Метаморфоз- 
нинг йуколиши у ташки мухитда эмас, балки махсус тухум кобиклари ичида 
утса, бу йуколиш эмбрион ривожланишини насл колдириш учун 
кайгуришининг чузилиши оркали амалга ошади. Бу ходисани А.А.Захваткин 
ривожланиш эмбрионизацияси деб номлайди. Бундай йуналиш хайвон ва 
усимликларнинг барча гурухларида кузатилади. Личинка холатидаги 
ривожланишдан кобикка уралган йирик тухум куйишга. утиш (рептилиялар 
ва кушларда), эмбриони она корнида ривожланиб, тирик бола тугишга. утиш 
(сут эмизувчиларда) эмбрионизацияга яккол мисолдир. Онтогенез даврлари 
канча куп тухум кобиги ичида утиб, ташки мухитдан химояланган булса, 
унда эмбрион боскичлари мураккаблиги шунча камайган булади. Бундай 
шароитда харакатланиб хаёт кечирувчи личинкалардаги мосланишлар 
йуколади хамда вояга етган организмларда харакатланиш мухим ахамият 
касб этади. Личинка холатидан тухум ичида ривожланишга утиш узок 
муддатли ривожланиш учун зарур озукалар захирасининг тухумда куп 
булишини талаб этади. Жумладан, онтогенез эмбрионизацияси тухумда озик 
модданинг куп булиши билан богликдир. Бу ходисаларга экологик нуктаи 
назардан ёндашилса, у холда мустакил озикланишдан тайёр озука билан 
озикланишга утиши (рептилиялар, кушларда) ёки паразитлик билан 
озикланишга (сут эмизувчиларда эмбрионнинг тулик она организми 
хисобидан озикланиши) утиши кузатилади. Янги мухит шароитига яшашга 
утган эмбрион ривожланишининг дастлабки давридан бошлаб бундай 
шароитга мослашиши зарур. Шунга кура, хашаротлар ва юксак 
умурткалиларда тухум эмбриогенезининг дастлабки даврларидаёк хакикий 
эмбрионал ва экстраэмбрионал кисмларга ажралиши руй берган. 
Кейингилардаги эмбрионал мосланишлар -  иккиламчи муртак пардалар
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(амнион, аллантоис, хорион) ривожланади ва улар оркали моддалар 
алмашинуви амалга ошади. Жумладан, бу муртак пардалари махсус 
эмбриоадаптация булиб, у эмбриогенезнинг нормал утишини таъминлайди.

Захваткин фикрича, эмбрионизация онтогенезнинг бошлангич 
боскичларининг тугрилигини саклайди. Чунки улар ташки мухитдан 
мухофаза килинганлиги сабабли мухим эволюцион узгаришларга учрамайди. 
Бу умумий конуният хисобланади. Химояланиш онтогенезнинг жинсий 
етилишга йуналтирилган жараёнларнинг такомиллашувига ёки 
соддалашувига, эмбрионизация эса онтогенезнинг кискаришига ва бола 
тугишнинг бошкарилишига имкон беради.

Табиий танланиш генотипни ва у оркали индивидуал ривожланиш 
дастурини, яъни фенотипни танлайди. Жумладан, онтогенез жараёни унинг 
хар бир боскичи мухитга мослашганлиги ва натижада организмнинг шахсий 
ривожи таъминланганлиги билан характерланади.

Онтогенез эмбрионизацияси дейилганда, эволюция жараёнида 
организм ривожланишининг маълум боскичлари она организмида махсус 
пустлокда (уруг ёки тухумда) утишига мосланиши тушунилади. Эмбрионал 
ривожланиш эволюция жараёнида пайдо булган мосланиш хисобланади. Бу 
жараёнда маълум гурух организмларнинг эмбрионал ривожланиши она 
организмида, бир гурухида эса маълум кисми ташки мухитда утади.

Эмбрионизацияни хайвонлар эмбрионал ривожланишининг хар хил 
типлари эволюциясида куриш мумкин. Бирламчи личинкали ривожланиш 
майда тухум куювчи, сариклик моддаси кам булган хайвонлар 
ривожланишида учраб, бу эволюция жараёнида пайдо булган бошлангич 
ривожланиш хисобланади. Бу холат булутлар, ковакичлилар, полихетлар, 
кискичбакасимонлар, суякли баликлар ва амфибияларга хосдир. Бу 
хайвонларнинг личинкаси эркин булиб, мустакил яшай олади.

Йирик тухум куйишга утган хайвонлар тухумида сариклик моддаси 
куп булганлиги учун улар личинкасиз ривожланади. Масалан, бошоёкли 
моллюскалар, акулалар, миксиналар, баъзи амфибиялар, рептилиялар, 
кушлар, тухум куювчи сут эмизувчилар шундай йул билан ривожланади. 
Личинкасиз ривожланишда эмбрион узок вакт тухум пусти билан 
химояланиб, тухумдаги сариклик моддаси билан озикланиб яшайди. 
Умурткалиларнинг курукликда яшашга мосланишида личинкасиз 
ривожланиш мухим ахамиятга эга.

Рептилиялар ва кушларда амфибияларга нисбатан онтогенез 
эмбрионизацияси курукликда яшашга мослашган ва эмбрион ривожланиши 
учун тухумда кулай шароит мавжуд. Амнион, сариклик моддаси, аллантоис,
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хорион ва бошка провизор органлар эмбрионнинг курукликда 
ривожланишига ва тугилгандан кейин мустакил хаёт кечиришига имкон 
беради.

Эмбрион бошка организмда (паразит тухуми) ёки бошка она 
организмида ривожланса, тухум кичрайиб иккиламчи личинкали 
ривожланиш пайдо булади. Масалан, зулуклар, ёмгир чувалчанги, кунгизлар, 
чаёнлар, халтали сут эмизувчиларда шундай булади. Иккиламчи личинкали 
ривожланиш эркин личинкаликдан озикланиш ва яшаш мухити билан фарк 
килади.

Гулли усимликлар паразитларида эмбрионнинг узига хос 
редукцияланиши дезэмбрионизация деб аталади. Айрим паразитлар жуда оз 
усимликларнинг хужайрасида мослашганлиги учун эмбрион хужайин 
организмига кириш ва миграция килиш вазифаларини бажаради.

Эмбрионизациянинг мухим томони эмбрионнинг керакли озука билан 
таъминланиши ва тез ривожланишига ёрдам беради. Эмбрионизациянинг 
кучайиши туфайли тухум сони камайиб, эмбрионнинг яшаб, тирик бола 
тугилиши ва сут билан бокишига олиб келади. Эмбрионал ривожланиш 
кичик мутациялар эффектини камайтиради. Агар мутация эффекти кучли 
булса, эмбрионни улимга олиб келади.

Фетализация. Фетализация дейилганда, организмнинг эмбрион 
даврида маълум органлар системаси ривожланишининг секинлашиши 
натижасида вояга етган организмларда шу органларни эмбрионал холатда 
сакланиб колиши тушунилади. Масалан, тогайли баликларда, тугарак 
огизлиларда, амфибияларда эмбрионал тогайнинг сакланиб колиши 
фетализациядир. К.Лоренц фикрича, хулк-атвор фетализацияси хайвонларни 
одам томонидан ургатилишига имкон беради. Онтогенезнинг дастлабки 
боскичларида етуклик белгиларининг пайдо булиши адультизация 
дейилади. Адультизация лотинча “вояга етган” деган маънони билдиради. 
Масалан, куракоёклиларнинг эмбрион ривожланиши даврида эшитиш 
суякларининг нихоятда тез хосил булиши адультизация хисобланади.

Назарий биология хакида. Биология фанларининг, жумладан 
индивидуал ривожланиш биологиясининг куплаб назарий муаммоларини 
солиштирадиган назария ёки фан хозирча шакллантирилмаган. Масалан, 
назарий физика каби назарий биология фани хозирча йук ёки фан сифатида 
шаклланмаган. Назарий биологиянинг асоси дастлаб Ч.Дарвиннинг 
эволюция назариясида, Г.Менделнинг гаметалар софлиги конунида уз 
ифодасини топган. Назарий биология XIX асрдан буён умумий биология 
номи билан аталиб, бу сохада бир канча фундаментал асарлар яратилган. Бу
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асарлар биологиянинг назарий асосларини маълум даражада 
умумлаштирилган холда ифодалаб келмокда. Назарий биологиянинг 
хозиргача йуклиги ёки шаклланмаганлигининг асосий сабаби, назарий 
физикада XVIII асрдан буён мавжуд булган ва хозиргача 
такомиллаштирилиб борилаётган принциплар каби назарий биологиянинг 
табиий-тарихий биологик принципларининг йуклиги ёки илмий-назарий 
жихатдан асосланиб, ишлаб чикилмаганлиги-дадир. Н.В.Тимофеев- 
Ресовский (1984) физика, математика, биология фанлари ютукларига 
асосланиб назарий биологиянинг иккита принципини асослаб берди.

1. Табиий танланиш принципи. Табиий танланиш дейилганда, 
эволюция жараёнида организм учун фойдали индивидуал белгиларнинг 
сакланиб, купайиб бориши, зарарли белгиларнинг йуколиши тушунилади. 
Агар табиий танланиш содир булмаса, яъни хар хил нокулай шароитларга 
яшаб кета оладиган организмларни табиатнинг узи танлаб олмаса, тирик 
организмлар яшай олмасди. Шунинг учун табиий танланиш эскирди, уни 
бошка бирор тушунча билан ёки назария билан алмаштириш керак деган 
фикр мулохазаларга хозирча кушилиб булмайди. Назарий биология табиий 
танланиш коидаларига, организмнинг танланиш босимига бардош беришига 
ва шулар асосида организм учун зарур булган белгилар пайдо булишига 
асосланиши лозим.

2. Конвариант репликация ёки тирик организмлар ирсий 
ахборотининг наслдан-наслга утиш принципи. М.Дельбрюк, П.Драк 
мулохазалари, Н.К.Кольцовнинг хромосомалар ва генларнинг физик- 
кимёвий моделига кура, купайиш натижасида молекулалардан хужайрагача 
репликация жараёни содир булиб, ирсий ва бошка ахборотлар тупланади, 
сакланади ва наслдан-наслга утказилади. Кристалл молекулалари 
репликация туфайли усади, тирик организмлар купайишини эса 
редупликация деб атаса тугри булади. Бу ходисалар органик олам оддийдан 
мураккабга борган сари такомиллашиб боради. Буни ахборот туплаш 
даражасидан билиш мумкин. Бунга умурткали хайвонларнинг 
мураккаблашиш эволюцияси натижасида генетик ахборотнинг изчиллик 
билан орта бориши мисол булади. Жумладан, сут эмизувчилар ДНКси 
микдорига нисбатан дастлабки хордалилар геномида ДНК 6%, бош 
скелетсизларда 17%, тугарак огизлиларда 38%, бакалар ва тошбакаларнинг 
баъзи турларида 80% ухшашлик бор. Тузилишнинг такомиллашганлиги ота- 
она организмлардан олинган шартсиз рефлекс, шунингдек, шахсий 
ривожланган шартли рефлекс туфайли хосил булган хатти-харакатларда
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намоён булади. Бу барча хайвонларда, шунингдек юксак сут эмизувчиларда, 
айникса, йирткичларда жуда яхши ривожланган.

Н.В.Тимофеев-Ресовский (1984) куплаб илмий далилларга асосланиб 
назарий биологиянинг учинчи табиий-тарихий биологик принципини хам 
айтган эди. Бу принципни прогрессив эволюция деб номлади. Унга кура, 
табиий танланиш узок вакт давом этганда прогрессив эволюция содир 
буладими? Бу муаммони хал килишда олимлар математик биология 
усулларидан фойдаланишлари зарур булса керак деб хисоблашмокда.

Назарий биологиянинг туртинчи принципи системалилик булиб, 
системалилик организмнинг тузилиши ва функциясининг мураккаблик ва 
интеграция даражасини ифодалайди. Организм, тукима ва органлар 
табакаланишининг ортиб бориши, куп томонлама хаётий функциялар билан 
таъминланиши, гомологик органлар олигомеризацияси шулар жумласига 
киради.

Энергетик принцип хам бир бутун организм ва унинг кисмлари 
функциясининг самарадорлиги энергия иктисод килиниши ва сарфланиши 
даражаси билан ифодаланади. Масалан, бир хил микдордаги озик истеъмол 
килиб куп энергия оладиган организм такомиллашган хисобланади. Бу 
ферментлар сифати, калорияга бой озик моддалар истеъмол килиш, атроф- 
мухитга кам иссиклик ажратиш билан ифодаланади.

Шундай килиб, назарий биологиянинг принциплари хозирча тулик 
ишлаб чикилмаганлиги туфайли бу фан хали шаклланмаган. Келажакда 
назарий биологиянинг принциплари чукуррок тахлил килиниб, предмети ва 
асосий мавзулари аникланиши лозим. Бунда назарий биологиянинг асосий 
мавзулари биологиянинг барча сохалари учун умумий назарий асос булиши 
инобатга олиниши керак.

2.3. Ривожланиш цикли хакида
Ривожланиш цикли тарихи. Хайвон ва усимликларнинг ривожланиш 

цикли ва метаморфозини дастлаб кадимги хитойликлар урганган 
(О.М.Иванова-Казас, 1995). Жумладан, ипакчиликнинг ривожланиши билан 
тут ипак куртининг ривожланиши боскичлардан иборатлигини хитойликлар 
яхши билганлар. Аристотел хам чувалчангсимон личинка маълум улчамга 
етганидан кейин ривожланишининг охирига етказишидан олдин 
вактинчалик яна тухум шаклига (яъни гумбакка) айланади деган эди. 
Европаликлар ривожланиш цикли ва метаморфозни XVII асрда кайта кашф 
этдилар. Свамердам (1737) бу жараёнларни улим ва тириклик белгиси деб 
кабул килади. Европаликлар гумбакда имаго барча органларининг
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куртаклари кичиклаштирилган холда жойлаштирилганлигини преформизм 
назариясини исботлашда фойдаланганлар. Безгак плазмодияси ва у келтириб 
чикарадиган касаллик эрамиздан 3000 йиллар олдин мисрликларга маълум 
булсада, унинг ривожланиш цикли 1950-йилларда аникланди.

А.А.Захваткин (1953) иккита: онтогенез ва ривожланиш циклини бир 
хил ёки бир хил маънога эга тушунчалар деб, уларни бир-бирига 
тенглаштиради. Купчилик холларда бу тугри, аммо баъзан бу конуниятдан 
четга чикиш холатлари хам учрайди. Масалан, гидроидлар, мохсимонлар, 
папоротниклар ва бошкаларнинг ривожланиш циклида жинсий ва жинссиз 
купайишнинг тугри галланиши содир булади. Бундай холатда онтогенез ва 
ривожланиш циклини бир-бирига тенглаштириб булмайди. Бунда битта 
тулик ривожланиш циклида иккита онтогенез, битта тулик онтогенезда 
иккита ривожланиш циклини учратиш мумкин. Куплаб содда хайвонларда 
жинсий купайиш абиотик омилларнинг салбий таъсири натижасида содир 
булади. Бундай шароитда генлар перекомбинацияси танланишга мослашиш 
учун материал тайёрлаб беради. Узгармас, кулай шароитда содда хайвонлар 
куп сонда узок вакт цитотомия йули билан жинссиз купаяди. Бундай 
мослашган шароитда генотип узгармасдан индивидлар сонининг ошиб 
боришини таъминлайди.

О.М.Иванова-Казас (1995) фикрича, “Metazoa ривожланиш цикли 
оддий холатда зиготадан бошланиб улим билан тугайди, аммо шу ораликда 
вояга етган индивид янги циклни бошлаб берадиган жинсий хужайраларни 
хосил килади. Бундай ривожланиш цикли мазмун жихатдан онтогенезни 
синоними хисобланади”. Г.Егерстен (1972) хам тубан Metazoa пелаго-бентос 
цикли хакида фикр юритганда шу холатни назарда тутган.

Куп хужайрали организмларда онтогенез ва ривожланиш циклининг 
дастлабки боскичи зигота эмас, балки жинсий хужайралар етилишининг 
бошланиши хисобланади (Б.Л.Астауров, 1964). Онтогенез ва ривожланиш 
циклининг охирги боскичини эмбриологлар ва морфологлар жинсий етилиш 
даври деб хисоблайдилар. Чунки бу даврда тукима ва органларнинг 
шаклланиши якунланади. Физиологлар ва тибииёт вакиллари онтогенез ва 
ривожланиш циклининг охирги боскичи улим десалар, голландиялик 
эмбриолог П.Шмидт зиготадан зиготагача, вояга етган организмдан вояга 
етган организмгача булган ораликни ривожланиш цикли деб атайди. Агар 
онтогенез термини остида организмларнинг хаёт цикли тушунилса, унда 
онтогенез бир-биридан фарк киладиган даврлардан иборатлигини кайд этиш 
керак. Онтогенезнинг хар хил боскичлари, уз навбатида, бир неча 
даврлардан иборат. Масалан, умурткали хайвонларнинг эмбрионал
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боскичида зигота, морула, бластула, гаструла, нейрула даврлари фарк 
килинади. Бластулада эса 2, 4, 8, 16 ва хокозо бастомерли даврлар 
фаркланади.

Шундай килиб, кадимдан мухим иктисодий ахамиятга эга булган 
хайвон ва усимликларнинг ривожланиш цикли урганилиб келинаётган 
булсада, тирик организмларнинг куплаб турларини ривожланиш цикли 
урганилмаганлиги бу сохада тарихий маълумотларни хозиргача тулик 
шакллантириш имкониятини бермаяпти.

Ривожланиш цикли коидасининг тахлили. Ривожланиш цикли 
давомийлиги бир авлод учун кетган вакт ва шу даврда содир булиши мумкин 
булган мажбурий тинчлик хамда диапауза билан аникланади. Масалан, 
усимикларнинг бир йиллик, икки йиллик ва куп йиллик ривожланиш цикли 
турларини фарклаш мумкин. Хайвонларда эса тугри ривожланиш оркали 
борадиган оддий ривожланиш цикли, метаморфоз ва авлодлар алмашинуви 
билан борадиган мураккаб ривожланиш цикллари фаркланади.

Шундан келиб чикиб, ривожланиш цикли дейилганда, маълум 
турга кирадиган янги индивидни хосил киладиган жинсий хужайралар 
етилишидан ёки купайишнинг бошка турининг бошланишидан, 
эмбрионал ва постэмбрионал боскичлардан кейин яна навбатдаги 
индивидни хосил киладиган жинсий хужайралар етилишининг ёки 
купайишнинг бошка турининг бошланишигача кетма-кет утадиган 
боскичлар й^индиси тушунилади. Онтогенез эса жинсий хужайралар 
етилишидан табиий улимгача булган даврларни уз ичига олади. Демак, бир 
индивид доирасида онтогенез ривожланиш циклига нисбатан узок давом 
этади. Ривожланиш (хаёт) циклининг узоклиги бир йил давомидаги авлодлар 
(генерация) сони ёки бир авлод учун утган бахор (йиллар) сони билан 
аникланади. Шунингдек, бу жараёнга мажбурий тинчлик ва диапаузалар хам 
киради. Хайвонларнинг ривожланиш цикли хар хил боскичлар ва купайиш 
турларининг аламашиниши билан утади.

Тур индивидлари ривожланиши жараёнида хар кандай иккита бир хил 
ривожаниш даврлари уртасида циклик такрорланадиган даврлар 
йигиндисини хам ривожланиш цикли деб кабул килиш мумкин. Масалан, 
ота-она ва бола зиготалари, бластулалари, гаструлалари ёки хашаротларда 
бир индивидини иккита: зигота, личинка, гумбак, имаго даврлари оралиги 
хам ривожланиш цикли хисобланади. Ривожланиш цикли таркибига хар хил 
купайиш турларини уз ичига оладиган онтогенез йуналишлари, боскичлари 
ва даврлари хам киради. Купчилик умурткасиз хайвонлар ривожланиш 
цикли жинсий ва жинссиз купайиш навбатлашуви билан утади. Ривожланиш
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цикли даврида купайиш, таркалиш, турли нокулай шароитлардан 
химояланиш каби турнинг сакланиб колиниши ва тараккий этиши учун 
мухим булган хусусиятлари амалга ошади. Тур эволюцияси даврида янги 
адаптив белгилар пайдо булиши билан онтогенез ва ривожланиш цикл хам 
узгаради, бугинлар, гаплоид ва диплоид даврлар навбатлашиб туради. 
Ривожланиш циклининг ота-она неча марта авлод беришига (неча марта 
купайишига) караб моногенетик, дигенетик, тригенетик ва хокозо турлари 
фаркланади (О.М.Иванова-Казас, 1995).

Купайиш турлари алмашинуви билан утадиган битта ривожланиш 
циклида 2-3 авлод алмашинуви содир булади. Масалан, хашаротларнинг 
ривожланиши тухум, личинка, гумбак ва имаго боскичларини босиб утади. 
Хосил булаётган янги боскичлар хар бирининг узининг ривожланиш цикли 
ва онтогенези бор. Масалан, сцифоидлар: тухум-планула-сцифистома-эфира- 
медуза боскичларини босиб утади ва улар хар бирининг уз ривожланиш 
цикли ва онтогенези бор.

Жинсий купайиш оркали содир буладиган ривожланиш циклининг 
учта асосий типи бор: гаплоид фаза доминантлик киладиган ривожланиш 
цикли (Apicomplexa); диплоид фаза доминантлик киладиган ривожланиш 
цикли (инфузориялар, баъзи куп хужайралилар); гаплоид ва диплоид фазалар 
кодоминантлик киладиган ривожланиш цикли (фораминифералар, баъзи 
усимликлар) (З.Рэфф, Т.Кофман, 1986).

Ривожланиш циклининг принциплари. Ривожланиш цикли 
куйидаги принципларга асосланади:

1. Ривожланиш циклига биологиянинг асосий тушунчаларидан бири 
сифатида каралиши керак. Ривожланиш циклида жинсий вояга етган 
организм асосий ахамиятга эга эмас. Чунки организм жинсий вояга етмасдан 
хам купайиши мумкин. Шунинг учун унинг узи ривожланиш цикли 
натижаси хисобланади.

2. Классик ривожланиш цикли: уругланиш, майдаланиш, гаструляция, 
эмбрион варакларининг хосил булиши, гистогенез органогенез, метаморфоз, 
жинсий вояга етиш, янги авлод хосил булиши даврларидан иборат. Карилик 
ва улим онтогенезга тааллукли булган ходисалардир.

3. Ривожланиш цикли жинсий купайиш оркали бориши шарт эмас. 
Айрим организмлар ривожланиш цикли давомида хам жинсий, хам жинссиз 
купаяди. Баъзи организмлар ривожланиш цикли давомида факат жинссиз 
йул билан купаяди (оддий амеба).

4. Майдаланиш даврида куплаб бластомерлар хосил булади ва бу 
жараён хужайра булинишидан фарк килади.
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5. Гаструляция даврида бластомерлар маълум тартибга келиб, 
эмбрионнинг учта варагини (эктодерма, энтодерма, мезодерма) хосил 
килади.

6 . Органогенез жараёнида эмбрион каватлари бир-бирига таъсир 
этиши (индукция) туфайли органлар хосил булади.

7. Гаметогенез жараёнида тухум ва сперматозоид хосил булади. 
Ривожланиш цикли ана шу жараёнларнинг бошланишидан бошланади.

8 . Эмбрионни озука билан таъминлашнинг учта усули бор: эмбрионни 
тухумнинг сариклик моддаси билан озикланиши; озикланадиган личинкалик 
боскични эмбрион ва жинсий вояга етган боскичлар уртасида жойлашуви 
туфайли личинка оркали озикланиш; йулдош (трофоцит) оркали 
эмбрионнинг она организми хисобидан озикланиши.

9. Ривожланиш цикли ташки мухитнинг нокулай шароитларига 
мослашган ва бошка хайвонлар ривожланиш цикли билан координация- 
лашган булиши керак. Масалан, паразит чувалчангларнинг айрим 
боскичлари хужайиннинг айрим боскичларига мослашган булади.

10. Ривожланиш цикли даврида оёк хосил булмасдан думни ташлаб 
юбормаслик талаб этилади. Чунки бундай холатда харакат сусайиб, озука ва 
кулай шароит топа олмасдан улим содир булади.

11. Индивидуал ривожланиш даврида хар бир орган жойлашувининг 
узига хос конуниятлари бор ва шу конуният асосида жойлашади. Бу 
жараёнлар генларнинг координацион, органларнинг индукцион таъсири 
оркали бошкарилади.

12. Бирламчи огизлилар ва иккиламчи огизлилар иккита, хар хил 
ривожланиш усулига эга. Бирламчи огизлиларда дастлаб огиз, иккиламчи 
огизлиларда дастлаб анус, кейин огиз хосил булади.

“Купайиш” ва “жинсий жараён” хар хил тушунчалар булиб, купайиш 
натижасида янги организм пайдо булади, жинсий жараёнда эса иккита хар 
хил жинсли индивидларнинг генлари янги куринишда комбинацияланади. 
Булиниш оркали купайганда жинсий жараён содир булмайди ва унда генлар 
комбинацияланмайди.

Бактерияларда купайиш содир булмасдан, жинсий жараён генларни 
фимбрийлар оркали бир-бирига утказганда намоён булади. Бир 
хужайралилар хам купаймасдан генларини янгича комбинациялашлари 
мумкин. Инфузория туфелька булиниш оркали купаяди, конъюгация эса 
жинсий жараён хисобланади. Эволюция жараёнида бу икки ходисанинг 
эукориотларда бирлашуви жинсий купайишнинг пайдо булишига ва 
такомиллашувига олиб келган (Гилберт, 2016).
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Барча хайвонларнинг ривожланиш цикли турлича куринишда утса хам, 
ухшаш боскичлардан иборат булади. Янги индивиднинг хаёти тухум ва 
сперматозоиднинг генетик материали билан аникланади.

Уругланишдан тугилишгача ёки тухумдан чиккунча булган барча 
жараёнлар эмбриогенез дейилади ва у турлича булса хам бластула, 
гаструляция, органогенез ва жинсий дифференциация, турли туман личинка 
даврларидан иборат булади.

Уругланиш туфайли куйидаги жараёнлар нихоясига етади:
1. Уругланиш тухумни гаплоид пронуклеус хосил булишига олиб 

келадиган иккинчи мейознинг тугашини стимуллайди. Бу гаплоид 
пронуклеуслар цитоплазмада кушилиб хромасомаларнинг диплоид набори 
хосил булади.

2. Уругланиш туфайли тухум цитоплазмаси шундай аралашадики, 
натижада янги ривожланиш жойи пайдо булади.

3. Уругланиш молекулаларни майдаланиш бошланиши ва кейинги 
ривожланиш учун зарур булган даражада фаоллаштиради. Агар уругланиш 
содир булмаса тухум ва сперматазоид тезда улади. Майдаланишдан кейин 
тухум хажми олдингидек колади, лекин куп марта булинади. Анимал ярим 
шар вегетатив ярим шарга нисбатан тез булинади. Шунинг учун вегетатив 
ярим шар хужайралари йирик булади. Анимал ярим шарда суюклик 
тупланиб бушлик хосил булади ва у бластоцел деб аталади. Бу бушликда 
гаструляция жараёнида хужайралар харакатланади.

Бакада гаструляция бластопорнинг 1800С карама-карши томонидан, 
сперматозоид кирадиган жойдан бошланади. Бластомерлар бластопор 
оркали анимал кутбга караб миграция килади. Бу хужайралар дорсал 
мезодермага айланади. Бластопор кенгайиб айлана шаклга келади, бластопор 
оркали миграцияланган латерал ва вентрал хужайралар латерал ва вентрал 
мезодермага айланади. Вегетатив кутбда колган хужайралардан энтодерма 
хосил булади. Шундай килиб, гаструляция охирида эктодерма (эпидермис ва 
нерв системани хосил киладиган) эмбрионнинг ташки каватида, энтодерма 
(ичакни хосил киладиган) ички каватда, мезодерма (бириктирувчи тукима, 
кон, скелет, буйракни хосил киладиган) уларнинг уртасида жойлашади.

Органогенез эктодерманинг юкори томонида жойлашган эмбрионнинг 
елка томонидан мезодермал хужайранинг юкорисида жойлашган энтодермал 
хужайрага копловчи эпидермис хосил килмаслик тугрисида команда беради. 
Бу хужайра урнида энтодерманинг елка томонида най хосил булиб, ундан 
нерв системаси хосил булади. Эмбрионнинг бу даври нейрула дейилади. 
Нейрал хужайралар чузилиб нерв найини хосил килади. Нерв найини
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эпидермис билан боглайдиган хужайралар нерв тароги хужайраларига 
айланади. Улар пигментли хужайралар (меланоцит), периферик нейрон ва юз 
тогайи хосил булишининг бошлангичидир. Хосил булган нерв найи 
органогенезнинг бошланиши ва давом этишини таъминлайди.

Баканинг хордасига келаётган мезодермал тукима сомитларни хосил 
килади ва сомитлар сегментларга булинган булади. Эмбрионда огиз, анус 
хосил булади, гавдаси чузилади, итбаликка хос булган белгилар пайдо 
булади. Мускуллар нейронлар оркали узаро алока боглайди, жабра хосил 
булади ва личинка тухумдан чикишга тайёр булади. Итбалик сариклик 
моддаси тугаши билан тухумдан ташкарига чикиб мустакил озиклана 
бошлайди.

Итбаликнинг метаморфози биологиядаги энг кизикарли ходиса 
хисобланади. Амфибиялар итбалигининг метаморфозини калконсимон без 
гормонлари тезлаштиради. Бу узгаришлар сув хайвонларини курукликка 
чикишигача ва курукликда яшашга тайёрлайди. Думсиз амфибияларнинг 
(бака ва жаба) метаморфози даврида бундай узгариши хар бир органни кайта 
курилишига олиб келади. Айникса, уларнинг шаклида катта узгариш содир 
булади. Думи йуколиб, оёклари дифференциаллашади. Бош скелети 
тогайдан суякка айланади.

Итбаликнинг сув утларини майдалашга мослашган ёйсимон тишлари 
йуколади, хашаротларни ушлашга мослашган мускулли тиллари 
ривожланади. Усимликларни хазм килишга мослашган узун ичаклар 
хайвонларни хазм килишга мослашган калта ичакка айланади. Жабралари 
деградацияланади, упка ривожланади. Метаморфоз тугаши билан жинсий 
хужайралар етила бошлайди.

Бир хужайралилар ривожланишининг эволюцион йуналишлари. 
XIX асрнинг охиригача ядро ирсий ахборотни ёки ривожланишга оид 
ахборотни ташиши номаълум эди. Бу назарияни исботлаш учун бир 
хужайралиларни ядроли ва ядросиз булакларга булди (Wilson, 1896). 
Натижада ядросиз булаклар улди, ядроли булакдан хужайра хосил булди.

Эволюция жараёнида купайиш ва жинсий жараён кушилиб, 
биргаликда бир хужайрали эукориотларда жинсий купайишнинг пайдо 
булишига олиб келган. Жумладан, Chlamydomonas авлоди вакиллари асосан 
гаплоид булиб, хар бир тур индивидлари “плюс” ва “минус” кушилиш 
турларига булинади. “Плюс” ва “минус” цитоплазмада учрашса, уларнинг 
ядролари кушилиб диплоид зиготани хосил килади. Chlamydomonas 
ривожланиш циклида зигота ягона диплоид хужайра булиб, у мейоз оркали 
булиниб туртта янги гаплоид хужайрани хосил килади. Бу хакикий жинсий
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купайиш булиб, мейоз жараёнида хромосомалар кайта таксимланади ва шу 
йул билан куплаб индивидлар хосил булади. Уларнинг гаметалари 
морфологик жихатдан ухшаш булиб, тухум хужайра ва сперматозоидни 
фарклаб булмайди. Жинсий купайиш пайдо булиши билан иккита мухим 
хусусият пайдо булди:

1. Жинсий хужайраларда мейоз механизмининг пайдо булиши билан 
хромосомалар набори диплоиддан гаплоидгача кискаради.

2. Икки хил гаметалар узаро кушилади, сингамия ва синкарион 
жараёнлари содир булади. Бир тур гаметалари бир-бирини “танийди”. 
Chlamydomonas дастлаб хивчини билан бир-бирини танийди. Иккита 
индивиднинг хивчинлари бир-бирининг атрофида шундай айланиб 
ураладики, мембрананинг махсус жойи бир-бирига кушилиб колади. Уша 
жойда турга хос булган цитоплазма кушилиши жараёни содир булади. 
Хивчинлар аглютинациясидан кейин плюс индивид уругланиш найи хосил 
килиш йули билан жинсий хужайралар кушилишини фаоллаштиради. 
Уругланиш найи минус индивиднинг махсус жойи билан кушилишни ва 
бирлашишни тезлаштиради.

Бир хужайрали эукариотлар мураккаб тузилган организмларга хос 
булган маълум жойда ва маълум вактда оксил хосил булишини 
бошкарадиган, айрим хромосома ва генлар структураси эукариотларнинг 
кейинги эволюцияси давомида узига хос булиши, митоз ва мейоз, алохида 
хужайралар уртасидаги алоканинг жинсий купайиш билан боглик холдалиги 
пайдо булган. Куп хужайралилар эволюцияси даврида бу хужайралар 
уртасидаги узаро таъсирлар янада купрок ахамиятга эга булган.

Эволюциянинг энг мухим натижаси куп хужайрали организмларнинг 
келиб чикишидир. Бир хужайралилардан куп хужайралилар куплаб йуллар 
билан келиб чиккан булиши мумкин. Шулардан репродуктив хужайра 
булинишининг тартибга солиниши ва кейинги ривожланиши даврида 
дифференциаллашиб хар хил хужайраларни хосил килиш йули билан куп 
хужайралилар келиб чикканлиги мухим ахамиятга эга. Буни вольвокслар 
мисолида куриш мумкин.

Вольвокс организми жуда содда тузилган ва колония булиб яшайди. 
Масалан, вольвокслардан Conium авлоди вакилларининг колонияси 4-16 та 
хужайрадан иборат булиб, ясси пластинкасимон шаклда ва хар бирининг 
хивчини бор. Эудориналар 32-64 та, кетма-кет найсимон жойлашган 
хужайралардан иборат. Бу организмларда куп хужайрани хосил киладиган, 
хужайра булинишининг тартибга келиши туфайли бир хужайрадан куп 
хужайра хосил булади. Вольвоксларда айрим хужайраларнинг булиниши
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туфайли 4-64 та хужайранинг хосил булиши тез ва хужайра усмасдан содир 
булади.

Вольвоксларнинг яна 2 та авлоди ривожланишнинг яна бир 
принципини: организмнинг ичида хужайра дифференциациясини намоён 
килади. Репродуктив хужайралар бошка хужайралардан ажралади. Уларнинг 
хар бир хужайраси митоз йули билан купайиб, янги организмни хосил 
килиши мумкин. Pleodorina ва Volvox авлодлари вакилларининг айрим 
хужайралари репродукция хусусиятига эга. Pleodorina califomica колонияси 
олдинги кисмининг хужайралари соматик, орка кисми хужайралари 
репродуктив хусусиятга эга. Бу тур колонияси 128 та хужайрадан иборат 
булиб, уларда соматик ва репродуктив хужайралар нисбати 3:5 га тенг. 
Volvoxларда эса деярли барча хужайралар соматик, кам кисми репродуктив 
хужайралар хисобланади.

Volvoxларнинг баъзи турларида репродуктив хужайралар соматик 
хужайралардан хосил булади, айрим турларида репродуктив хужайралар 
булиниш даврида дастлаб хосил булади. Репродуктив хужайраларда хивчин 
булмайди, шунинг учун улар колониянинг харакатланишида катнашмайди, 
факат купайиш вазифасини бажаради. Шундай килиб, примитив вольвокслар 
колониал организмлар булиб, хар бир хужайраси мустакил яшаши ва 
купайиши мумкин. V ^ r t e r ^  куп хужайралилар организмига хос булган 
икки хил: соматик ва репродуктив хужайралар бор. Уларнинг хар иккаласи 
турнинг яшаши учун зарур. Хамма хайвонларда хам репродуктив 
хужайралар соматик хужайралардан келиб чикмайди. Барча вольвокслар 
аждодлари каби асосан жинссиз купаяди, аммо улар гаметалар хосил килиш 
ва уларнинг кушилиши оркали жинсий йул билан хам купаяди.

CЫamydomonasнинг куплаб турлари изогамия (“бир хил гамета”) 
хосил килиш йули билан жинсий купаяди. Буларда улчами, тузилиши ва 
харакатчанлиги билан ухшаш булган гаплоид гаметалар учрашади. Аммо 
баъзи колониал вольвоксларда хар хил гаметалар кушилади. Купайишнинг 
бундай тури гетерогамия (“хар хил гаметалар”) дейилади. Йирик вольвокс
ларнинг бир турида нисбатан йирикрок ва кам харакат, бошкасида кичик, 
харакатчан жинсий хужайралар хосил булиши ва купайиши билан борадиган 
гетерогомиянинг махсус шакли пайдо булган. Бунда гаметаларнинг бир 
кисми озик моддаларни туплаш ва захиралаш, бошкаси эса ядрога ташиш 
вазифасини бажаришга ихтисослашган. Шундай килиб, баъзи вольвокслар 
турнинг примитив эркак ва ургочи вакилларини хосил килса, бошкалари 
тухум ва сперма хосил килиб, хар хил ривожланиш йуналишларидан боради. 
Вольвоксларда уругланиш реакцияси бир хил булиб, нокулай шароитда тинч

132



холатга утадиган диплоид зигота хосил булади. Шароит яхшиланиши билан 
мейоз содир булиб, гаплоид авлод хосил булади.

Содда вольвокслар ривожланиш циклида юксак хайвонларга хос 
булган айрим хусусиятлар хам учрайди. Вольвоксларнинг икки тип 
хужайралари уртасида вазифалар таксимланган. Шунинг учун хам, 
амёбалардан фарк килиб, вольвоксларда улим онтогенезнинг генетик 
жихатдан тартибга солинган охирги боскичи хисобланади. Бу ходисалар 
эволюция жараёнида куп хужайралиларда такомиллашиб, купайишнинг 
янада мураккаб усулларининг пайдо булишига олиб келган.

2.4. Онтогенезда купайиш турлари алмашинишининг келиб чикиши ва
эволюцияси

Тур индивидлари сонининг ортишига олиб келадиган хар кандай 
биологик жараёнлар йигиндиси купайиш деб аталади. Усиш дейилганда, 
организмларнинг хажм жихатдан ортишига олиб келадиган биологик 
жараёнлар йигиндиси тушунилади. Организм ривожланиши дейилганда, 
куплаб хужайралар булиниши ва хажмининг ортишига, тукималар ва 
органлар системаларининг дифференциалланишига олиб келадиган 
метаболик жараёнлар оркали амалга ошадиган морфогенетик ходисалар 
йигиндиси тушунилади. Организмда сифат узгаришлар усишга боглик 
булмаган холда, генетик материал руёбга чикишининг барча боскичларида: 
ДНКда нуклеотидлар кетма-кетлигининг хосил булишидан фенотипда 
намоён булишигача содир буладиган жараёнларда амалга ошади. 
Ривожланиш тезлигининг асосий курсатгичи организмнинг купайишга утиш 
тезлиги билан аникланади. Шундай килиб, такрорланмас, ноёб ирсий 
дастурни (генотипни) ташки мухит омилларининг таъсири ва назоратида 
фенотипда намоён булиши усиш ва ривожланишнинг асосий мазмунини 
ташкил этади (23-расм).

Онтогенезда содир буладиган кайта куришлар организмларнинг 
биологик узгаришлари билан боглик. Онтогенезнинг маълум боскичида 
амалга ошадиган ва организмнинг ташки мухит омилларига мосланишини 
таъминлайдиган барча морфологик, физиологик. биокимёвий, этологик 
белгилар эволюция жараёнида пайдо булган ва геномда кодлаштирилган. 
Хулоса килиб айтганда, ривожланишга ва купайишга усиш оркали 
тайёргарлик курилади.
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23-расм. Усиш,купайишваривожланиш нисбатлари



Замонавий ривожланиш биологияси онтогенезнинг генетик 
эволюцияси конуниятларининг ечимини топишга етиб келди. Ривожланиш 
биологиясининг бу муаммони урганадиган булими эволюцион ривожланиш 
биологияси деб номланади. Бу муаммо микроэволюцияни тушунишда мухим 
ва умумбиологик ахамиятга эга.

Индивидлар эволюциясининг асосини янги ривожланиш дастури 
пайдо булиши ташкил этади. Бу жараёнлар асосини мутация натижасида 
пайдо булиб, ирсийланадиган куп боскичли генетик дастур ташкил этиб, у 
маълум фенотип хосил булишига олиб келади. Агар табиий танланиш 
узгарган фенотипни саклаб колса, уни бошкарадиган янги ривожланиш 
дастурини хам саклаб колади. Агар тур ичидаги эволюцион узгарувчанлик 
камида учта-мутация, редастурлаш ва танланишни талаб этса, эволюция 
турдан ташкарига чикиб, репродуктив алохидаланишга (W.Artur, 2002) 
эхтиёж сезади.

Ривожланиш циклининг куйидаги турлари бор.
1. Тугри ривожланиш цикли ва унинг куйидаги турлари бор:
1. Личинкасиз ривожланиш цикли ясси чувалчанглар (Turbellaria), 

коловраткалар (Rotatoria), камтукли чувалчанглар (Oligochayeta), зулуклар 
(Hirudinea), ургимчаксимонлар (Arachida), тугарак огизлилар (миксина- 
Muxini), баликларнинг бир кисми (Chodrichthes, Ostiyechthes), судралиб 
юрувчилар (Reptilia), кушлар (Aves) ва бошка хайвонларда учрайди. Бу 
ривожланиш цикли типига кирадиган хайвонлар сариклик моддасига бой 
булган тухум куяди. Шунинг учун онтогенезини анча кисми ташки мухитга 
куйилган тухум ичида утади. Эмбрион метаболизмини ривожланаётган 
эмбрион кобиклари (сариклик халтаси, амнион, аллантоис) бажаради.

2. Она организмида ривожланиш сут эмизувчилар (Mammalia), 
айникса, одам (Homo sap iens^  кузатилади. Буларнинг тухумида сариклик 
моддаси кам булганлиги учун эмбрионнинг бутун хаётий функциялари 
провизор органлар оркали богланган она организми билан биргаликда 
амалга ошади. Она организмида ривожланиш эволюция жараёнида пайдо 
булган энг охирги ривожланиш цикли булиб, эмбрион яшаши учун энг кулай 
шароит хисобланади.

Эмбрионал ривожланиш ёш индивид тугилиши билан тугайди. Янги 
тугилган форма тузилишига кура жинсий вояга етган формага ухшайди, 
аммо гавдасининг хажми, тузилиши, органлар функцияси, айрим 
органларнинг етилмаганлиги билан жинсий вояга етган формасидан фарк 
килади.
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2 . Тулик узгаришли ёки метаморфозли ривожланиш цикли
эволюция жараёнида маълум экологик шароитда эмбрионнинг мослашиши 
ва турнинг яшаб колишига каратилган мослама сифатида пайдо булган. 
Метаморфозли ривожланишда эндокрин система таъсирида тухумдан чиккан 
личинка бир неча узгаришлардан кейин ота-она формаларига ухшайди. 
Метаморфознинг ахамияти:

1. Личинка мустакил озикланади, гавдасидаги хужайра учун зарур 
булган материалларни туплайди. Личинка бунинг хисобидан усади, 
ривожланишининг охирида жинсий вояга етган организмга хос булган 
дефинитив органлари шаклланади.

2. Эркин яшовчи, утрок ёки паразит личинкалар турнинг таркалиши, 
ареалининг кенгайиши учун хизмат килади.

3. Онтогенез жараёнида хаёт тарзини ва яшаш мухитини узгартириши 
тур ичидаги яшаш учун кураш интенсивлигини пасайтиради.

Метаморфозли ривожланишнинг куйидаги турлари бор:
. Туликсиз узгариш йули билан ривожланиш: тухум личинка ^  

нимфа ^  вояга етган индивид боскичларини босиб утади. Бундай 
ривожланиш амфибиялар (Amphibia) ва хашаротларнинг баъзи 
туркумларида учрайди.

2 ГП V-* W. Тулик узгариш йули билан ривожланадиганлар: тухум ^  личинка ^  
гумбак ^  имого боскичларини босиб утади. Бундай ривожланиш 
хашаротларнинг куплаб туркумларида учрайди.

Баъзи хайвонлар ривожланиш циклида бир хил булган айрим 
боскичларининг давомийлиги бир-биридан кескин фарк килади. Масалан, 
личинка боскичи бир неча кундан (Drosophila melanogaster) 2-3 йилгача 
(кунлиларда) давом этиши мумкин. Онтогенез даврида турнинг, 
ривожланиш цикли даврида эса индивиднинг “хаётий вазифалари” 
бажарилади.

Онтогенез конунлари. Хар бир организм онтогенези бир бутун 
системадан иборат. Назарий биологиянинг конунларидан бири Г.Дриш 
(1867-1914) томонидан яратилган онтогенезнинг бир бутунлиги конуни 
булиб, унинг маъноси: организмнинг индивидуал ривожланиши бир бутун 
жараён булиб, организмнинг хар бир ривожланаётган ва усаётган орган ёки 
кисмларининг кейинги функционал холати унинг вазифасига боглик булади. 
Бу конуннинг асосий коидалари куйидагилардан иборат:

1. Организмнинг бир бутунлиги -  унинг ички бир бутунлиги, нисбий 
автономлиги, кисмларининг бир бутун системага буйсуниши онтогенезнинг
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барча боскичларида катъий амал килади. Онтогенез боскичлари кетма-кет, 
тартибли утадиган бир бутун жараёндир.

2. Онтогенезнинг бир бутунлиги тизимли регуляторлар: цитогенетик, 
морфогенетик, гормонал, морфофизиологик, баъзи хайвонларда 
нейрогуморал омилларга асосланади. Бу омиллар кайтар алока принципи 
асосида таъсир этади ва организм фаолиятини ташки мухит омиллари билан 
боглаб туради.

3. Онтогенез бир бутунлиги хар хил турларда, индивидларда, 
организмнинг турли физиологик холатларида сон ва сифат жихатдан 
турлича намоён булади. Жумладан, регенерация даврида организм бир 
бутунлиги купрок намоён булади. Онтогенез ва филогенез жараёнида 
мураккаблашув, тизимли регулятор омиллар функциясининг координацияси 
бир бутунликнинг ортишига олиб келади.

4. Филогенетик узгаришлар табиий танланишнинг тизимли-регурятор 
омилга таъсири туфайли онтогенетик бир бутунликни узгаришига олиб 
келади. Табиий танланиш бир бутунликнинг барбод булишини бартараф 
килади.

Маълумки, барча организмлар онтогенези боскичли хусусиятга эга. 
Вирусларда боскичлар ривожланиш цикли купайиш, бир хужайрадан 
бошкасига утиши билан боглик. Бир хужайралилар ва куп хужайрали 
организмлар хужайрасининг онтогенези хужайра циклининг боскичларидан 
иборат булади.

Организмлар бир бутунлиги даражаси ва ривожланиш боскичлари 
куйидагилардан иборат:

1. Булинаётган хужайраларга хос булган цитогенетик бир бутунлик;
2. Эмбрионнинг майдаланиши, дифференциацияси, морфогенези ва 

усишини ифодалайдиган эмбрионал бир бутунлик;
3. Постэмбрионал боскичнинг ювенил ва жинсий етилиш даврларини 

ифодалайдиган онтогенетик бир бутунлик;
4. Организм карилик даврини ифодалайдиган инволюцион бир 

бутунлик.
Шундай килиб, онтогенезнинг мухим хусусияти унинг бир 

бутунлигини барча даражада (молекуляр, хужайра, тукима ва бошкалар) 
интеграциялаш ва хар хил структураларнинг узаро алокаси туфайли бир 
бутунлиги сакланади. Шунга карамай, онтогенез давомида узилишлар ва 
дискретлик холатлари хам кузатилади. Организмлар индивидуал 
ривожланиши боскичлар алмашинуви туфайли нотекис утади. Генетик 
ахборот дискретлиги амалга ошиши бу усиш ва дифференциация
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жараёнларининг боришини узгартиради. Генетик ахборот дискретлиги 
алохида генлар таъсири натижасида тур ичидаги гибридизация жараёнида 
альтернатив белгилар комбинацияси пайтида ота-она белгилари 
такрорланиши томонга боради.

Онтогенезда генотип реализацияси узгарувчан ва маълум шароитда 
мосланувчан булади. Генотип реализацияси даврида унинг узгарувчанлик 
даражаси реакция нормаси дейилади ва унинг йигиндиси фенотипда хар хил 
шароитда турлича намоён булади. Бу онтогенез адаптациясини билдиради. 
Шундай килиб, генетик ахборот дискретлиги маълум узгарувчан шароитда 
онтогенез узгарувчанлигининг чегарасини белгилайди.

Онтогенез генетик дастурини амалга ошиши жараёнида оркага, яъни 
маълум боскичдан ундан олдинги боскич хосил булиши томонга кайтмайди. 
Бу онтогенезнинг оркага кайтмаслиги конуни деб аталади (Долло, 1893).

Куп хужайралилар онтогенези куйидаги умумий жараёнлардан иборат: 
гаметогенез, уругланиш, зигота, майдаланиш, усиш, гистогенез, органогенез, 
морфогенез, репродукция, физиологик-биокимёвий кайта куриш, 
инволюция.

Организм ривожланиши онтогенезнинг бир бутунлик, дискретлик ва 
оркага кайтмаслик принциплари асосида амалга ошади. Бунда организмда 
дастлаб морфогенетик жараёнлар амалга ошиши учун, жинсий вояга 
етгандан кейин купайиш учун, кариганда инволюция учун энергия 
сарфлайди.

Мураккаб ривожланиш цикли мавжуд булган организмлар 
онтогенезининг куйидаги типлари бор:

1. Жинссиз купайиш ва зиготанинг мейоз булиниши оркали борадиган 
организмлар онтогенези (прокариотлар ва баъзи тубан эукариотлар).

2. Споралар ва гаметалар мейоз булинишида ядроли боскични 
алмашиниши билан борадиган организмлар онтогенези.

3. Жинсий ва жинссиз купайишнинг алмашиниши ядроли боскич 
узгармасдан борадиган организмлар онтогенези.

4. Личинкали ва бошка оралик боскичлари мавжуд булган онтогенез: 
бирламчи личинкали анаморфоздан тулик метаморфозгача;

5. Личинкали ва охирги боскичнинг йуколиши билан борадиган 
онтогенез: гетерохрония.

1. Жинссиз купайиш -  гамета хосил килмасдан купайиш булиб, факат 
битта ота ёки она организми иштирокида содир булади. Спора вегетатив 
хужайралардан хосил булади ёки куп хужайралиларда спорангийларда хосил 
булади, сувутларининг эса барча хужайралари спорангийга айланади.
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Буларнинг ривожланиш циклида асосан жинссиз (вегетатив) ва жинсий 
купайиш галланади хамда генетик жихатдан ота-она формасига ухшаш 
форма хосил булишига олиб келади. Факат фавкулодда мутация содир булса, 
бир клон индивидлари генетик жихатдан турлича булиши мумкин.

Зиготали ёки бошлангич мейоз (куплаб замбуруглар, сувутлари, 
паразит содда хайвонлардан Sporozoa) уругланиш тугаши билан зиготада 
содир булади ва мицелий хамда таллом хосил киладиган гаплоид хужайра 
хосил булади, кейин алохида гаплоидли таллом хужайрасидан гамета ёки 
спора хосил булади. Ривожланиш циклида гаплоид фаза устунлик киладиган 
организмларда зиготали мейоз учрайди. Уларнинг факат зиготаси диплоид 
булади.

2. Ядроли фазанинг галланиши -  организмлар онтогенези даврида 
гаметалар кушилиб, уларнинг ядросида хромосомалар икки баробар ортади 
ва диплоид фазага утади. Ривожланиш циклининг кейинги боскичида мейоз 
натижасида хромосомалар сони редукцияланади, натижада хосил булган 
ядрода хромосомалар гаплоид фазага утади. Бунда спора ёки гамета хосил 
булиши жараёнида мейоз булиниш содир булади.

Мейознинг спорали типи юксак спорали усимликларда спорофит ва 
гаметофит боскичлари уртасида учрайди. Ривожланиш цикли давомида 
жинсий ва жинссиз купайиш тартибли галланади (24-расм). Жинссиз 
купайиш мейоз натижасида спарофитдаги спорангийда хосил буладиган 
спора оркали содир булади. Жинсий купайиш гаметалар кушилиши: 
антеридияларда етиладиган сперматозоид (антерозоидлар) ва гаметофитда 
жойлашган архегонийларда етиладиган тухум хужайранинг кушилиши 
оркали амалга ошади.

Организмлардаги мейознинг спорали типида гаплоид жинсий авлод ва 
диплоид жинссиз авлод галланиши характерлидир. Бунда диплоид авлод 
спорофит деб аталади, чунки гаплоид споралар хосил булиб, уругланиш 
натижасида диплоид набор тикланади. Спорофитда жинссиз купаядиган 
(спорангий, зооспорангий) органлар етилади. Уларнинг мейоз булиниши 
натижасида гаплоид споралар етилади. Улар усиб, янги жинсий авлод 
берадиган организмни хосил килади.
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24-расм. Коловраткалар ва шираларда жинс галланиши
(Р.Барнс ва б., 1992)

Спора усиб гаплоид организм (гаметофит)ни хосил килади, улар 
жинсий купаядиган гаметаларни хосил килади. Улар хар икки жинсли 
(сфагнум, тенг споралилар Polypodiophyta, Lycopodiophyta) ёки айрим 
жинсли (баъзи кунгир сувутлари, хар хил споралилар Polypodiophyta, 
Lycopodiophyta ва бошкалар) булиши мумкин, зиготадан яна спорофит хосил 
булади (25-расм).

25-расм. Ковакичлиларда купайиш турларини алмашинуви (Р.Барнс ва
б., 1992). А -  зигота; Б -  планула; В -  жинссиз авлод; Г -  жинсий авлод
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Спорофит ва гаметофит морфологик ва хаётининг давомийлиги 
жихатдан бир хил (авлодларнинг изоморф галланиши) булади. Масалан, 
баъзи яшил кунгиз ва кизил сув утларида шундай булади. Изоморф авлодлар 
галланишида хар бир авлод мустакил яшайдиган индивидлардан иборат 
булади. Агар гаметофит ва спорофит бир-биридан кескин фарк килса 
гетероморф галланиш деб аталади (юксак усимликлар). Гетероморф 
галланишда хар иккала организм бир-бирига боглик булмаган холда 
ривожланади (Polypodiophyta, Lyropodiophyta, Equisetophyta) ёки бир 
организм иккинчиси хисобидан ривожланади (Bryophyta вa бошкалар).

Мейознинг гаметали типи олдинги хужайралардан гамета хосил 
булиши жараёни оркали содир булади. Бу тип уругли усимликлар ва куп 
хужайрали хайвонларда учрайди. Мейознинг гаметали типи эволюцион 
жихатдан купчилик организмларнинг ривожланиш циклида гаметофит 
редукцияланиши, гавдаси спорофитга, гаметофит эса спорофитнинг бир 
кисмига айланиши билан утади.

Шундай килиб, тубан ва юксак спорали усимликларнинг ривожланиш 
циклида гаметофит ва спорофит тартибли галланади. Юксак усимликлар 
ривожланиш цикли эволюцияси иккита карама-карши йуналишда 
ривожланган. Bryophytaда гаметофитнинг мустакиллиги ва унинг аста-секин 
морфологик жихатдан мураккаблашуви томонга борган ва бу жараёнда 
спорофит уз мустакиллигини йукотиб, морфологик жихатдан соддалашади. 
Бошка барча юксак усимликларнинг ривожланиш циклида спорофит 
мустакил фаза булиб, уларда гаметофит аста-секин камайган ва 
соддалашган. Г аметофитнинг максимал редукцияланганлиги алохида 
жинслиликнинг пайдо булиши билан боглик.

3. Баъзи хайвонлар онтогенезида жинс галланиши ядроли боскич 
узгармасдан содир булади. Бунда авлодларнинг бирламчи ва иккиламчи 
галланиши фаркланади. Бирламчи галланиш куплаб бир хужайралиларда 
учрайди ва бунда жинсий авлод агамета (жинссиз хужайра) оркали 
купаядиган авлод билан галланади. Масалан, Фораминифера гаплоид авлоди 
гамонтдан (n) иборат булиб, улар митоз йули билан купайиб гаметани (n) 
хосил килади. Изогам жинсий жараёндан кейин диплоид зигота (2n), ундан 
эса агамонт (2n) ривожланади. Агамонтлар мейоз булиниш оркали агамета 
(n) хосил килади, ундан гамонт (n) ривожланади.

Куплаб бир хужайралилар (Heliozoa, Mastigophora) кулай шароитда 
жинссиз купайиши уларни сон жихатдан ортишига олиб келади. Иклим 
узгариши ва озик моддаларнинг камайиши билан гаметалар хосил килиб, 
жинсий купаяди.
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Иккиламчи галланиш хайвонларда икки хил шаклда учрайди:
а) амфимиксис (уругланиш оркали жинсий купайиш) ва 

партеногенетик авлодларнинг галланиши -  гетерогония (трематодлар, баъзи 
юмалок чувалчанг-лар, коловраткалар, баъзи бугимоёкдилар);

б) жинсий ва жинссиз авлодларни галланиши -  метагенез (кобиклилар, 
ковакичлилар.

4. Купчилик хашаротларнинг тухумидан сегментларга булинган 
личинка чикади. Аммо примитив яширин жаглиларнинг Protura туркумининг 
тухумдан чиккан ёш индивидлари жинсий вояга етган авлодларидан корин 
кисмидаги учта сегментнинг етишмаслиги (анаморфоз) билан фарк килади. 
Улар биринчи линькадан кейин усиш зонасидан хосил булади. Бу 
анаморфоз, яъни постэмбрионал ривожланишнинг бир тури булиб, личинка 
жинсий вояга етган индивиддан тана сегментлари сонининг камлиги билан 
фарк килади.

Нисбатан мураккаброк тузилган Entognatha кенжа синфи ёш 
индивидларининг усиши ва ривожланиши тузилишида катта узгаришлар 
содир булиши оркали бормайди. Ёш индивид ота-она формаларига ухшайди, 
ривожланишида личинкали боскичлар ва метаморфоз учрамайди.

Эволюцион жихатдан юксак тузилган канотли хашаротлар метаморфоз 
оркали ривожланади. Уларнинг метаморфозини гемиметаболия (туликсиз 
узгариш йули билан ривожланиш) ва голометаболия (тулик узгариш йули 
билан ривожланиш) турлари бор. Туликсиз узгариш йули билан 
ривожланишда тухумдан чиккан личинка ташки куринишига кура вояга 
етган организмга ухшайди, лекин канотларининг, иккиламчи жинсий 
белгиларининг ривожланмаганлиги, личинкалик органларининг мавжудлиги 
билан жинсий вояга етган индивидлардан фарк килади. Кетма-кет линька 
жараёнида личинканинг имагога ухшашлиги ортиб боради. Айрим 
хашаротлар личинкасида 4-5 мартадан 25-30 мартагача линька (кунлилар 
Ephemeroptera) содир булади.

Голометаболик хашаротларнинг личинкаси имого даврида бир неча 
примитив белгилари мавжудлиги билан фарк килади, яъни канотларининг 
йуклиги, сезги органларининг кучсиз ривожланганлиги (мураккаб кузи йук, 
кузчаси бор, антеннаси кичик ва бошкалар), огиз аппарати (капалаклар 
личинкасининг огзи кемирувчи, вояга етган капалакда сурувчи) булади. 
Бундан ташкари, оёкларининг тузилиши ва сони: капалаклар личинкасининг 
корин сегментида вояга етган формасида булмайдиган бир неча жуфт ёлгон 
оёкдар усади ва улар кучсиз сегментлашган хамда сургичлари булади. 
Айрим турлари личинкасининг корин оёклари ва огиз усимталари
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редукцияланган. Бу вояга етган формаларини озиклантирадиган 
(Hymenoptera) ёки узи озикланадиган субстратда яшайдиган (Diptera) 
личинкаларда учрайди. Улар личинкалик белгиларини бутун личинкалик 
даврида саклаб колади ва охирги линъка даврида узгаради. Бу даврда 
личинка организмида физиологик функцияларга, айникса овкатланиш ва 
харакатга тускинлик киладиган органларда кайта куришлар содир булади. 
Личинка охирги линъкадан кейин тинч холатга, яъни гумбакка айланади.

Шундай килиб, баъзи йирик таксонларга кирадиган организмларнинг, 
жумладан хашаротларнинг постэмбрионал ривожланиши турли-туманлиги, 
биологик хусусиятлари билан фарк килади.

5. Онтогенез жараёнида белгиларнинг пайдо булиш тезлиги ва 
вактининг нисбий узгариши, уларнинг дефинитив морфологик белгиларида 
намоён булиши гетерохрония деб аталади. Гетерохрония мухим эволюцион 
механизм булиб, кичик генетик узгаришлар хам онтогенезга таъсир этиб, 
хайвонларнинг морфологияси, физиологияси ва хулкини узгартириши 
мумкин. Гетерохрония онтогенезнинг яшаш мухити таъсирида (овкатланиш 
манбаи, нафас олиш усули, харакатланиши ва бошкалар) кучайиши мумкин. 
Гетерогония личинкали боскичнинг йуколиши ёки тугри ривожланиш, 
педоморфоз (неотения ва прогенез) усуллари фаркланади.

Личинкали боскичнинг йуколиши ёки туFри ривожланишли 
онтогенез. Онтогенез даврида организмнинг усиши ва ривожланишига 
атроф-мухит омиллари таъсир этиб, индивидуал ривожланиши даврида 
яшаш шароити ва хаёт тарзини узгартириши мумкин. Масалан, денгиз 
хайвонларининг личинка ёки жинсий вояга етган боскичи сувда эркин сузиб 
юришдан сув тубида утрок холатда яшашга утиши мумкин. Денгиз 
хайвонларининг чучук сувларга, курукликда ёки хавода яшашга утиши 
купчилик холатларда личинкалик даврининг ва жинссиз купайиш 
боскичининг йуколишига (гидралар, олигохетлар, куруклик ва иккиламчи 
сув кориноёкли моллюскалар) олиб келган. Масалан, ток шилликкуртининг 
(Helix pomatia) тухумидан вояга етган формага ухшаш индивид чикади, аммо 
тухумнинг ичида денгиз формасининг велигер личинкасига ухшаш личинка 
ривожланади.

Агар постэмбрионал боскичнинг дастлабки ва жинсий вояга етган 
даврлари ухшаш булса, тухумда личинка-нимфа (келинчак), яъни жинсий 
вояга етган индивидга ухшаш организм чикади. Масалан, Oligochayeta 
ривожланиши метаморфозсиз (личинка боскичининг йуколиши оркали) 
утади. Гумбак тухумдан кичик булиб, ундан жинсий вояга етган индивидга 
ухшаш индивид чикади. Чунки Oligochaeta личинкалик боскичини йукотиб
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тугри ривожланишга купинча куриб колаётган сувларда яшашга. утиши 
билан боглик. Ёмгир чувалчанги онтогенезида жинссиз купайиш учрамайди. 
Бу хам яшаш мухити билан боглик.

Онтогенез охирги боскичларининг тушиб колиши ва ривожланиш 
циклининг дастлабки боскичларида купайиши. Маълумки, амфибиялар 
онтогенезининг дастлабки даврлари мураккаб ва турли-туман, аммо яшаш 
шароитига боглик холда ривожланиш циклининг иккита стратегиясини 
фарклаш мумкин. Биринчидан, ДНК нуклеотидлари кетма-кетлигининг 
(делеция, инсерция ва бошкалар) камрок кайта курилиши оркали 
онтогенезнинг камрок узгариши. Бу атроф мухит узгариши билан тартибга 
(корреляция) солинади ва онтогенези хам маълум тартибга тушади (26- 
расм). Масалан, жинсий вояга етган амфибияларни сувсиз шароитда 
яшашига имкон берадиган онтогенетик узгаришлар амалга ошади.

26-расм. Амфибиялар метаморфози

Иккинчидан, организмларнинг эволюцион ривожланишининг 
узгариши онтогенезнинг узгаришига олиб келган. Жумладан, амфибиялар 
Branchiosaurids авлоди бир гурухининг ривожланиш циклида личинкалик ва 
жинсий вояга етган боскичларнинг пайдо булиши эволюцион ахамиятга эга 
булиб, личинка овкатланиши учун зарур булган жаг суяклари 
ривожланишининг кечикиши кузатилади. Бошка гурухида метаморфоз 
бутунлай йуколиб, тугри ривожланиш пайдо булган. Учинчи гурухида яшаш 
шароитига боглик холда онтогенез охирги боскичининг тушиб колиши ва 
личинкалик даврида купайиш хусусиятининг пайдо булиши неотеник 
популяция ёки турлар пайдо булишига олиб келган. Шунинг билан 
биргаликда личинка, метаморфоз, неотения ва бошкалар организмлар
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онтогенезида маълум шароитда пайдо булган адаптив стратегия 
хисобланади.

Хдйвонлар онтогенези даврида охирги боскичнинг тушиб колиши ва 
онтогенезнинг дастлабки боскичларида купайиши педогенез (неотения ва 
прогенез) куринишида намоён булади.

Педоморфоз дейилганда, эволюция жараёнида табиий танланиш 
натижасида жинсий вояга етган организмларда аждодларининг ювенил ёки 
личинкалик белгиларини сакланиб колиши тушунилади. Жинсий вояга етган 
индивидларда белгилар хар хил комбинацияланиб, таксономик гурухларнинг 
турли-туманлигини таъминлайди. Педоморфознинг асосини жинсий ва 
соматик ривожланиш тезлиги бир-бирига нисбатининг узгариши ташкил 
этади. Соматик ривожланиш тезлигининг пасайиши ёки жинсий 
ривожланишнинг тезлашиши натижасида организмда ювенил ёки 
личинкалик морфологик белгилар сакланиб колган холда жинсий вояга 
етади. Бунда жинсий вояга етиш секинлашади, организмда ювенил ёки 
личинкалик морфологик белгилар педоморф организмда дефинитив белги 
сифатида сакланиб колади.

Педоморфознинг икки тури: неотения-соматик ривожланишнинг 
репродуктив фаолликдан оркада колиши; прогенез-жинсий ривожланишнинг 
соматик ривожланишга нисбатан олдин кетиши фаркланади. Бунда гавда 
ювенил белгиларни сакласа хам, жинсий хужайралар ва гонадалар тулик 
етилган булади. Педоморфоз амфибиялар, бугимоёклилар, купчилик 
кориноёкди моллюскалар, нинатанлилар, чучук сув гидралари, кобиклилар, 
олигохетлар ва куплаб усимликларда учрайди.

М.В.Мина, Ж.Ж.Дгебуадзе (2008) гипотезасига кура, Labeobarbus 
(Barbus) intermediusда морфологик фарклар пайдо булишига жавобгар 
булган гетерохрониялар (педоморфозлар) ривожланишнинг гормонал 
регуляцияси системасининг узгариши натижасидир. Суякли баликдар ва 
амфибияларнинг онтогенези индукцияси, унинг тезлиги, муддати ва вакти 
асосан калконсимон без гормонига (тиреоид) боглик. Аникланишича, 
тиреоид гормонлари камбала баликларнинг метаморфози регуляциясида хам 
катнашади.

Саламандраларнинг купчилик турлари педоморф хисобланади. 
Саламандраларнинг 10 оиласи, 59 авлоди ва 500 тури булиб, уларнинг 
ривожланиш цикли: тухум (сувда утади), личинка (сувда яшайди), жинсий 
вояга етган хайвон (курукликда яшайди) боскичлардан иборат. Думли 
амфибиялар педоморф турларининг личинкаси метаморфозини тугатмайди,
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аммо личинкалик белгиларини ва сувда яшаш хусусиятини йукотмасдан 
жинсий вояга етади ва купаяди.

Саламандраларнинг Amphiumidae, Proteidae, Sirenidae, Ampycomatidae, 
Dicamptodontidae, Plethodontidae оилалари педоморф булиб, улардан 
Ampycomatidae, Dicamptodontidae, Plethodontidaeларда RAG-1 (recombination 
activating gene-1) ядро гени ва унга ухшаш рибосомал РНК, аллоэнзимлар 
(хар хил ферментлар), шунингдек, Plethodontidae педоморф турларида 
учрамайдиган митохондриал ДНК учраши аникланган. Педоморф 
турларнинг чегараланган генетик дивергенцияси уларнинг бир-бири билан 
ва педоморф булган бошка оила турлари билан богликдигини курсатади. 
Думли амфибияларда педоморфоз асосини геном структурасининг кайта 
куришлари ташкил этади.

Думли амфибияларда гипоталамус-гипофиз-калконсимон без тизими 
оркали метаморфозни тухтатиб урганиш мумкин. Гипоталамусда нормада 
хосил булаётган тиротропин-рилизинг омил гормони гипоталамусдан озод 
булиб, гипофиздан тиреотропин-стимулловчи омил секрециясини 
тезлаштиради. У уз навбатида калконсимон безда троксин ва тиреодин 
гормонларининг синтезланишини стимуллайди. Тироксин пассив гормон 
булиб, монодейодиназа таъсирида фаол тиреодин гормонига айланади. 
Калконсимон без хужайраларида хар иккала гормон хосил булиши мумкин 
ва хар иккаласи рецепторлар билан богланиб, личинкадан жинсий вояга 
етган организмгача булган физиологик жараёнлар нормал утишининг 
таъминланишига ёрдам беради.

Тиротропин-рилизинг омилнинг синтезланиши ва секрециясини ирсий 
бузилиши думли амфибиялардан Ambystoma gracile ва A.tigrinumда 
метаморфознинг бузилишига олиб келади. Гипофизда тиротропин- 
стимулловчи омил гормони синтези ва секрециясининг бузилиши 
A.Mexicanum# метаморфоз боскичлари утишининг йуколишига, жумладан, 
ташки жабраси булса хам сув хайвони булиб колишига олиб келди, 
шунингдек, бошка личинкада личинкалик белгилари хам сакланиб колади. 
Калконсимон безда тироксин ва тиреоидин синтези ва секрециясининг ирсий 
бузилиши ёки шу гормонларни сезадиган рецепторларнинг булмаслиги 
Siren, Nectunus ва Euryceaneotenes метаморфозини тухтатади.

Euryceaneotenesга тиреоидин ва тироксин гормонларини сунъий йул 
билан юбориш жинсий вояга етган индивидда метаморфоз содир булишига 
олиб келади. Siren ва Nectunus тироксин ва тиреоидиннинг хар кандай 
концентрациясига жавоб бермайди ва ривожланиши личинка боскичида 
сакланиб колади. Бундан ташкари, думли амфибиялардан доимий
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жабралилар (гор протейи Proteus anguinus), кур тритон (Typhlomol 
gerathbuni) ва бошкалар личинкалик боскичида жинсий вояга етади ва сувда 
яшайди.

Усимликлар дунёсидан мохлар, плаунлар, папоротниклар, очик 
уруглилар, ёпик уруглиларда хам педоморфоз учрайди. Жумладан, Ареасеае 
оиласи вакилларининг гавдаси содда тузилган булиб, аждодлари 
онтогенезининг дастлабки боскичларида ривожланиши тухтаб колиши 
туфайли келиб чиккан. Баъзи усимликларда дарахт шаклдан утсимон шаклга 
утиши хам ривожланиши охирги боскичининг тушиб колишига мисолдир. 
Pteridophytaда гаметофитнинг соддалашуви ва Bryophytaда спорофитнинг 
редукцияси неотения хисобланади, аммо хар иккала холатда репродуктив 
функция сакланиб колган.

Педоморфоз усимликлардан приматларгача фенотипик узгаришлар 
кенг таркалган механизм хисобланади. Ривожланиш тезлигининг 
педоморфоз оркали узгариши учун генетик нисбатни бузмайдиган, нисбатан 
кам микдордаги генетик узгаришлар зарур. Педоморфоз натижасида хосил 
булган морфологик белгилар ювенил давридаги морфологик белгилар 
хисобланади. Организмлар неотения ёки прогенез туфайли хосил булган 
белгиларни функционал бир бутунлигининг эволюция жараёнида саклайди. 
Бу педоморфознинг юкори эволюцион потенциалидан далолат беради.

Шундай килиб, янги таксонларни морфологик, физиологик ва бошка 
белгиларининг пайдо булиши аждодларидан бошланади, аммо жинсий вояга 
етган организмларда бу белгилар сакланмаслиги мумкин.

Неотениянинг эволюциядаги ах,амияти. Эволюция жараёнида факат 
органларнинг эмас, балки бир бутун организмнинг эмбрионал 
ривожланишида аждодлар ривожланишидан фарк киладиган узгаришлар 
содир булиши мумкин. Куп холларда ривожланишнинг бошлангич ёки урта 
боскичлари кейинги боскичларини сикиб чикаради. Натижада онтогенез 
тезрок тугайди. Онтогенетик ривожланишда кискарадиган ёки тушиб 
коладиган боскичлар функцияларини ундан олдинги боскичлар бажаради.
Бу педоморфоз булиб, эволюция жараёнида мухитнинг узгариши ва 
ракибларининг пайдо булиши туфайли келиб чиккан. Битта мирацидий 
личинкасидан бир нечта спороциста, ундан куплаб редия, ундан куплаб 
церкария пайдо булади. Педогенез усимликларда хам учрайди. Масалан, 
Тахтаджян фикрича, лемналар вояга етган формалардан эмас, балки унинг 
муртагидан келиб чиккан. Сувда усувчи бу усимликнинг тузилиши шу кадар 
соддалашиб кетганки, натижада улар гулли усимликларга нисбатан купрок 
сувутларга ухшаш булиб колган. Пистиа сувда сузиб юриб хаёт кечирадиган
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майда усимлик булиб, тропик мамлакатларда кенг таркалган. Етилганда у 
лемнага мутлако ухшамайди. Чунки унда кичик поя, барг, илдиз каби 
вегететив органлар булади, холос. Уругининг тузилишида, унишида, 
муртаклик холатида, лемналар билан улар уртасида куп ухшашлик намоён 
булади. ^иёсий морфологик тадкикотлар лемна вегетатив танасининг 
чунтакчалар деб аталувчи кисмидан юкорида жойлашган дистал кисмида 
аслида барг эканлигини, чунтакчаларда ривожланган муртаклари ёки 
новдаларига мос келишини курсатади. Шу билан бирга улар орасида фарк 
хам бор. Агар Пистианинг пояси бир канча новдалар ва купгина тупбарг 
чикарса, леманинг вегетатив танаси иккита ён куртак ва редукцияланган 
вегетатив органлари борлиги, уларни бир усимликдан келиб чикканлигидан 
далолат беради. Бу маълумотлар яна лемналар вояга етган формалардан 
эмас, балки уларнинг муртагидан пайдо булганлигини курсатади.

Айрим органлар кискариб, колдик холда сакланиб колса, бу рудимент 
органлар деб аталади. Рудимент органлар усимликларда хам учрайди. 
Масалан, бугдойик, марваридгул, папаротник ва бошка усимликларнинг 
илдизпоясида рудимент холидаги барглар учрайди. Айрим индивидларда 
кадимги аждодининг белгилари тузилишига кайтиши ёки такрорланиш 
ходисаси атавизм деб аталади. Айрим вактларда жунли бола тугилиши, 
баъзи сигирларда 3 жуфт эмчаклар ривожланиши атавизмга мисол була 
олади.

Жинсий купайишнинг доимий булмаган типи. Купчилик 
холатларда организмлар жинсий купайишининг асосий типи эркаклик ва 
ургочилик гаметаларининг кушилишидан иборат булиб, бу амфимиксис деб 
аталади. Аммо баъзи организмлар эмбрионининг ривожланиши гаметалар 
уругланмасдан хам утиши мумкин. Бу апомиксис деб аталади. 
Апомиксиснинг партеногенез, гиногенез, андрогенез, гетерогония турлари 
бор.

Апомиксис гулли усимликларнинг 43 оила ва 100 дан ортик авлодида 
учрайди. Шунингдек, апомиксис эмбрион халтаси, эмбрион ва эндосперм 
ривожланиши билан хам фарк килади. Автоном апомиксисда чангланиш 
содир булмасдан эмбрион ривожланади.

Апомиксиснинг гулли усимликларда кенг таркалган шакли 
редукцияланган партеногенез (гаплоид эмбрион) булиб, лавлаги, гуза, 
тамаки, арпа, бугдой ва бошкаларда учрайди. Редукцияланмаган 
партеногенез (диплоид эмбрион) бошоклиларда учрайди. Доимий булмаган 
апомиксисда она хужайранинг мегаспорасида мейоз содир булади ва 
гаплоид эмбрион халтаси хосил булади. Янги эмбрион уругланмаган тухум
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хужайрадан (гаплоид партеногенез) ёки эмбрион халтасининг бошка 
хужайрасидан -  синергид ва антипод (гаплоид апогамия) хосил булиши 
мумкин. Баъзан сперма тухум хужайрага киради, аммо унинг ядроси билан 
кушилмасдан элиминацияга учрайди. Унинг ахамияти шундаки, сперма 
тухумнинг булинишини стимуллайди (гиногенез). Доимий булмаган 
апомиксиснинг бу формасида хромосоманинг гаплоид регуляцион сони ва 
она усимлик белгилари пайдо булади. Усимликларда партеногенез 
псевдогамия билан алмашиб туради, яъни спермаларнинг бири улади ва 
уругланишда катнашмайди, бошкаси эмбрион халтасининг марказий ядроси 
билан кушилиб, энтосперм хосил булишида катнашади, яъни куш 
уругланишга ухшайди.

Агар тухум хужайранинг ядроси улса, эмбрион сперма ядросидан ва 
тухум цитоплазмасидан хосил булади (андрогенез). Андроген зиготаларнинг 
яшовчанлик кобилияти паст булиб, хромосамалари гаплоид сонда ва ота 
белгиларига эга булган индивидлардир (масалан, тамаки).

Партеногенез апомиксиснинг бошка формалари билан хам галланади. 
Масалан, адвентив эмбриония, яъни эмбрион эмбриондан ташкари халта ва 
уруг кобиги хужайраларидан хосил булади. Апомиксиснинг бу шаклларида 
купчилик холларда битта уругда бир неча эмбрион ривожланади (масалан, 
цитрус усимликларда). Коловраткалар, дафния, ширалар, асалариларда 
апомиксис партеногенез шаклида учрайди.

Партеногенез жинсий купайишнинг бир шакли булиб, эмбрион 
уругланмаган тухум хужайрадан ривожланади. Соматик (диплоидли, 
амейозли) ва генератив (гаплоидли, мейозли) партеногенезлар фаркланади. 
Соматик партеногенезда тухум хужайрада редукцион булиниш содир 
булмайди, агар содир булса хам кейин иккита гаплоид ядро кушилиб, 
хромосамаларнинг диплоид набори тикланади. Масалан, чумолиларда 
соматик хужайраларнинг диплоид набори эндомитоз хисобидан тикланади. 
Амейоз партеногенез ёмгир чувалчангида, кунгизларда, баликларда, 
амфибияларда ва судралиб юрувчиларда аникланган булиб, уларда ирсий 
материал факат онадан утади.

Генератив партеногенезда эмбрион гаплоид тухумдан ривожланади. 
Масалан, асаларининг трутени уругланмаган гаплоид тухумдан партеногенез 
йули билан ривожланади. Мейоз диплоид партеногенез мейознинг иккинчи 
булиниши блокланиши оркали дрозофила, баликлар, кушларда учрайди ва 
битта жинс (самка ёки самец) индивидлари, жумладан, дрозофилада самка, 
кушларда самец хосил булади.
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Факулътатив партеногенезда тухум уругланмасдан ёки уругланиб 
ривожланиши мумкин. Масалан, асаларилар, чумолилар, коловраткаларда 
уругланган тухумдан самка, уругланмаган тухумдан самец ривожланади. 
Облигат (мажбурий) партеногенезда тухум уругланмасдан (кавказ коя 
калтакесаги) ривожланади.

Янги авлод жинсига боглик холда партеногенезнинг куйидаги турлари 
фаркданади:

- амфитокияда шираларда уругланмаган тухумдан самка хам, самец 
хам ривожланади;

- арренотокияда уругланмаган тухумдан факат самец ривожланади, 
масалан, асалариларда трутени ривожланади.

- телитокияда уругланмаган тухумдан факат самка, масалан, 
патеногенетик самка хосил булишни бошловчи туликсиз циклик шира ва 
асос солувчи шира, баъзи калтакесаклар ривожланади.

Табиатда усимликлар каби хайвонларда хам гиногенез учрайди, яъни 
эмбрион тухум ядросидан ривожланади. Масалан, кумушсимон карас, 
тритон, юмалок чувалчанглар, тугувчи баликча Moliensiaда шундай холатни 
кузатиш мумкин. Андрогенез уругланмаган тухумдан, яъни тажриба 
жараёнида паст харорат ва бошка физик хамда кимёвий омиллар билан 
таъсир этганда содир булади. Масалан, тузнинг паст концентрацияси тут 
ипак куртида мейозик партеногенезни стимуллайди ва бу факат барча генлар 
буйича гомозигота самец хосил булишига олиб келади.

Гетерогония -  бир-биридан фарк киладиган мажбурий жинсий 
авлоднинг конуний алмашиниши (алохида жинсли ва гермафродит, алохида 
жинсли ва партеногенетик, гермафродит ва партеногенетик авлодларнинг 
бир-бири билан алмашиниши) коловраткалар, кискичбакасимонлар, ясси ва 
юмалок чувалчанглар хамда хашаротларда учрайди. Йил давомида 
гетерогония цикли сони яшаш шароитига, хароратга, озукага боглик холда 
турлича булиши мумкин. Масалан, коловраткаларнинг амиктик самкаси 
кузда уругланган тухумдан хосил булади. Амиктик самка уругланмасдан ва 
хромосомаси редукцияланмасдан ривожланадиган тухум куяди. Амиктик 
самка диплоид авлод беради. Коловраткалар миктик самкасининг кузги 
авлоди хосил килган тухумидан хам партеногенетик, хам уругланиш 
туфайли ривожланиши мумкин. Партеногенетик ривожланадиган тухумдан 
факат самец хосил булади, уругланган тухум диплоид булиб, улар кишки 
тиним давридан кейин ривожланади. Бахорда улардан амиктик самка 
ривожланади. Дафниялар бахорда партеногенез, кузда уругланиш оркали 
купаяди. Купайиш шаклининг алмашиниши харорат билан боглик булиб,
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240С да партеногенетик, 160С да самеци пайдо булади ва уругланиш содир 
булади, 80С да самецлар сони янада ортади. Куриётган сувда хам дафния 
уругланиш оркали купаяди.

Rhabdias buffonis (баканинг упка паразити)да иккита: паразит ва эркин 
яшовчи авлодлари бор. Паразит авлоди протеандр самкадан ривожланади. Бу 
самка дастлаб сперматозоид, кейин тухум етиштиради. Шундан кейин 
уругланган тухум баканинг упкасидан ичагига тушади, ундан ташки мухитга 
чикади. Тупрокда самка ва самецдан иборат эркин яшовчи авлоди 
ривожланади. Бу авлод самкасининг махсулдорлиги паст булиб, кам тухум 
куяди ва ундан личинка чикади. Бу личинкани овкат ва тупрок булаклари 
билан бака ютиб юборади ва унинг упкасида яна паразит авлоди 
ривожланади.

Шундай килиб, баъзи организмлар онтогенезида тартибга солинмаган 
купайиш типининг пайдо булиши жинссиз купайиш йули билан киска вактда 
куплаб индивидлар пайдо булишига олиб келади, аммо жинсий купайиш 
тулик йуколмайди. Купайишнинг тартибга солинмаган типи алохида жинсли 
ва гермафродит организмлар эволюцияси жараёнида хар хил жинс 
индивидларини узаро кам учрашишининг урнини босишга ва индивидлар 
сонининг купайишига олиб келадиган мослашуви сифатида пайдо булган.

Педогенез (партеногенезнинг бир тури) -  баъзи умурткасизларда 
учрайдиган купайиш тури булиб, бунда личинкада янги авлод берадиган 
уругланмаган тухум ривожланади. Педогенез 1862 йилда Н.Вагнер 
томонидан икки канотли хашаротларнинг Miastor авлодида аникланган. 
Педогенез терминини К.М.Бэр 1865 йилда биринчи марта куллаган. 
Педогенезда она организмида хосил буладиган киз личинка дастлаб она 
организми тукималари билан эндопаразит сифатида озикланади. Кейин она 
организми кутикуласини ёриб ташкарига чикади ва эркин хаёт кечиришга 
утади. Баъзан бир неча партеногенетик личинка авлодидан кейин самка ва 
самец хосил киладиган авлод пайдо булади хамда улар жинсий йул билан 
купаяди. Педогенез жинсий махсулдорликнинг пастлигини компенцация 
килишга каратилган эволюцион мослама хисобланади. Масалан, 
кунгизларнинг Micromalthidae оиласи вакилларида хам тирик тугувчи, хам 
тухум куювчи педогенетик личинканинг пайдо булиши характерлидир. 
Шунингдек, педогенез денгиз кискичбакасимонларида (Podon авлоди) хам 
учрайди. Спорациста ва редияда эмбрион ривожланиши хам педогенездир.

Шундай килиб, онтогенез барча хайвон ва усимликларга хос булиб, 
онтогенезнинг хар хил боскичларида конуний, кетма-кет ёки тусатдан содир 
буладиган узгаришлар усиш, купайиш, ривожланиш ва организм хаёти
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оркали аникланади. Хар хил организмларда онтогенезнинг хар бир 
боскичини узига хос хусусиятга ва давомийликка эгалигидан далолат 
беради. Онтогенезнинг турли-туманлиги эволюция жараёнида пайдо булган 
организмнинг узгарувчан яшаш шароитида пайдо булган адаптацияси 
хисобланади.

Назорат саволлари
I.Онтогенез таърифини тахлил килинг.
2. Онтогенез таркибини тахлил килинг.
3. Онтогенез тарихини тахлил килинг.
4. Онтогенез ва филогенез нисбатини тахлил килинг.
5. Онтогенезнинг кандай конунларини биласиз.
6 . Онтогенез ёки ривожланиш циклида бирор боскич тушиб колса 

кандай узгаришлар содир булади?
7. Ривожланиш циклига таъриф беринг ва уни тахлил килинг.
8 . Ривожланиш циклининг кандай принципларини биласиз?
9. Филэмбриогенез назариясининг мохияти ва йуналишларини айтинг.
10. Онтогенез эволюциясининг асосий йуналишларини айтинг.
II. Назарий биология нимани урганади?
12. Г етерохронияга таъриф беринг ва уни тахлил килинг.
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3-БОБ. ХДЙВОНЛАР РИВОЖЛАНИШ ЦИКЛИНИНГ БИОЛОГИК
АСОСЛАРИ

3.1. Ривожланиш циклида купайиш турларининг галланиши
Онтогенез ривожланиш циклига нисбатан узок давом этади. Хдйвон 

ёки усимликлар ривожланиш (хаёт) циклининг узоклиги бир йил давомидаги 
авлодлар (генерация) сони ёки бир авлод учун утган бахор (йиллар) сони 
билан аникланади. Шунингдек, бу жараёнга мажбурий тинчлик ва 
диапаузалар хам киради. Хдйвонларда оддий (тугри) ривожланиш цикли 
асосан умурткали хайвонларда учрайди, куплаб хайвонларда, айникса 
умурткасиз хайвонларда метаморфозли ривожланиш цикли содир булади. 
Хдйвонларнинг ривожланиш цикли хар хил боскичлар ва купайиш 
турларининг аламашиниши билан утади. Улар куйидагилар:

1. Метагенез. Метагенез авлод галланишининг иккиламчи шакллари 
бири булиб, унда жинсий купайиш натижасида пайдо булган авлод жинссиз 
йул билан купаяди. Метагенезни (юнонча мета-кейин, генесис-ривожланиш, 
деган маънони билдиради) биринчи марта тубан хайвонларда Ж.Стеенструп 
(1842) аниклаган. Бундай ривожланиш цикли ковакичлиларда учрайди.

2. Гетерогония. Бундай ривожланиш циклида бир-биридан фарк 
киладиган (амфимистик ва партеногенетик, айрим жинсли ва гермафродит, 
гермафродит ва партеногенетик) жинсий авлодлар галланади. Гетерогонияни 
(юнонча гетерос-хар хил, деган маънони билдиради) биринчи марта Гроббен 
(1882) аниклаган. Купайишнинг бундай галланиш усули ясси чувалчанг- 
ларнинг айрим вакилларида учрайди.

3. Педогенез. Педогенез баъзи умурткасиз хайвонларнинг купайиш 
усули булиб, унда уругланмаган тухумдан навбатдаги авлод личинкаси 
хосил булади. Бу партеногенезнинг бир тури булиб, уни Н.П.Вагнер (1862) 
икки канотли хашаротларнинг Miastor авлодида биринчи марта аниклаган. 
Педогенез терминини К.М.Бэр (1865) биринчи марта куллаган (Педогенез 
юнонча паидос -  ёш бола, гудак деган маънони билдиради). Miastor она 
личинкаси ичида ривожланаётган личинка унинг тукималари билан 
озикланиб, кейин кутикуласини тешиб ташкарига чикади ва эркин хаёт 
кечиради. Бир неча педогенетик личинкадан кейин самка ва самецни хосил 
киладиган личинка пайдо булади. Педогенез жинсий вояга етган хайвоннинг 
махсулдорлиги пастлигининг урнини боса оладиган, эволюция жараёнида 
пайдо булган мосланиш хисобланади. Бундай ривожланиш хашаротлардан 
ташкари моногениялар ва трематодларда хам учрайди. Шундай килиб, 
уларда личинкалик даврида партеногенетик усул билан купайиш учрайди.
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4. Полиэмбриония ва эмбрионал ривожланишнинг давомийлиги.
Битта зиготадан бир нечта эмбрион (эгизаклар) ривожланиши 
полиэмбриония дейилади. Бир тухумдан ривожланган эгизаклар бир хил 
жинсли булади. Турга хос булган ва тасодифий полиэмбриониялар 
фаркланади. Турга хос булган полиэмбриония мишанкаларда, паразит 
пардаканотли хашаротларда, зирхлиларда учрайди. Масалан, Litomadx 
авлодига мансуб яйдокчиларда битта зиготадан 3000 тагача личинка 
ривожланиши мумкин. Зирхлилардан Dasypushybridusнинг битта 
зиготасидан 7-9 та эмбрион пайдо булиб, уларнинг хар бири алохида амнион 
халтада, аммо умумий хорионда ривожланади. Тасодифий полиэмбриония 
хайвонот дунёсининг хамма вакилларида учраши мумкин.

Кенг маънода полиэмбриония дейилганда, битта тухумдан эмбрионал 
ривожланиши даврида бир нечта индивид пайдо булиши тушунилади. Бу 
жараёнга учта сабаб таъсири туфайли полиэмбриониянинг учта тури пайдо 
булади. Бластодермик полиэмбрионияда вояга етган хайвонга хос булган 
жинссиз купайиш эмбрионал ривожланиш даврида бошланади. Масалан, 
Diplosoma личинкасининг танасида иккита зооид ривожланади. Pyrosoma 
гавдасида туртта бирламчи бластозооид хосил булади. Плиэмбриониянинг 
иккинчи тури педогенез деб аталади ва педогенез асосидаги партеногенетик 
купайиш эмбрионал ривожаниш даврида бошланади. Бундай полиэмбриония 
моногенетик сургичлиларга хосдир. Полиэмбриониянинг учинчи тури 
купайишнинг бирор тури билан боглик булмаган холда, нормал эмбрионал 
ривожланишнинг маълум боскичида кандайдир бузилиш туфайли содир 
булади. Бундай хакикий полиэмбриония тугаракогизлиларда, мишанкаларда, 
баъзи хашаротларда ва айрим сутэмизувчиларда (ялковларда) учрайди.

5. Полиморф гермафродит авлодларнинг алмашиниши. Бундай 
ривожланиш циклини Вудхед (1931) биринчи марта аниклаган булиб, унинг 
фикрича, трематодлар ривожланиш цикли камида учта полиморф 
гермафродит (спороциста, редия, марит) авлодлар алмашиниши билан утади.

Эволюция жараёнида хайвонот дунёси индивидуал ривожланиши ва 
турнинг ривожланиш цикли узгариб борган. Онтогенез даврида организм 
усади, ривожланади, купайиш жараёнида иштирок этади ва нобуд булади.

Ривожланиш цикли -  бу турнинг ривожланиши жараёнида иккита бир 
хил ривожаниш фазалари уртасида циклик такрорланадиган даврлар 
йигиндисидан иборат. Ривожланиш цикли таркибига хар хил купайиш 
турларини уз ичига оладиган онтогенез типлари, боскичлари ва даврлари 
киради. Онтогенезнинг бевосита ва метаморфозли типлари, эмбрионал ва 
постэмбрионал боскичлари, хар бир боскичнинг куплаб даврлари (масалан,
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одам эмбрионал ривожланишида уругланишдан имплантациягача булган 
давр, имплантация даври, йулдош хосил булган даври) фаркланади. 
Купчилик умурткасиз хайвонлар ривожланиш цикли жинсий ва жинссиз 
купайиш навбатлашуви билан утади. Ривожланиш цикли даврида купайиш, 
таркалиш, турли нокулай шароитлардан химояланиш каби турнинг сакланиб 
колиши ва тараккий этиши учун мухим булган хусусиятлари амалга ошади. 
Тур эволюцияси даврида янги адаптив белгилар пайдо булиши билан 
онтогенез ва ривожланиш цикли хам узгариб боради.

3.3. Умурткасиз х,айвонлар ривожланиш циклининг асосий 
йуналишлари

Куп хужайрали хайвонларнинг купайиши уругланган битта тухум 
хужайрадан бошланади. Ривожланиш даврида бу хужайрадан кимёвий ва 
бошка хусусиятларига кура фарк киладиган хужайраларнинг янги 
популяциялари хосил булади. Экспериментал эмбриологиянинг асосий 
вазифаси дифференциаллашган янги хужайралар популяциясининг кандай 
хосил булиш механизмларини аниклашдан иборат.

Онтогенезнинг дастлабки даврларида эмбрион ривожланишини тухум 
хужайра генлари бошкаради. Кейинчалик зигота геноми ишга киришади. 
Вакт утиши билан хар хил типдаги хужайралар хосил булади. Уларнинг 
потенциал имкониятлари куйидагилардан иборат:

1) зигота ядросида генетик ахборотни туплаш;
2 ) киз хужайраларга ахборотни таксимлаш;
3) генетик ахборотнинг транскрипцияси;
4) м-РНК молекуласи популяциясининг хосил булиши;
5) м-РНКни ядродан цитоплазмага утказиш;
6) м-РНК популяциясининг киз хужайралар цитоплазмасига утиши;
7) м-РНК молекуласида ахборот трансляцияси;
8) хужайра учун хос булган оксил синтезланиши;
9) махсус моддаларнинг хосил булиши ва уларнинг хужайрадаги 

функциясини амалга отпиши.
Аникланишича, организмнинг купчилик дифференциаллашган 

хужайраларининг ядроси уругланган тухум хужайра ядросининг генетик 
ахборотига тенг булган ахборотга эга булади (27-расм). Бунинг исботи:
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27-расм. Аскарида эмбриони ривожланишининг дастлабки даврида 
хромосома диминуцияси (А.К.Дондуа, 2004).

1 -  биринчи майдаланишдан кейин хромосома йуколмайди;
II -  олдинги бластомер майдаланиши даврида хромосома 

элиминацияси; III -  турт бластомерлик даврида хромосома 
элиминацияси ва уларнинг кайта таксимланиши. Факат битта хужайра 
хромосомаларнинг тулик наборини саклайди; IV -  гаструляция даврида

хромосомаларнинг тулик набори иккита примордиал жинсий
хужайрада колади

1) организмнинг дифференциаллашган соматик хужайралари ядросини 
тухум хужайра ядросининг урнига кучириб утказиш мумкинлиги;

2 ) зиготанинг майдаланиши вактида хромосомаларини урганиш 
мумкинлиги;

3) икки канотлилар ва бошка хашаротларда гигант хромосомаларни 
урганиш;

4) регенерация даврида дифференциация ва дедифференциация 
ходисаларини урганиш;

5) хар хил тукималарда ДНК молекуласини урганиш.
Айрим хайвонларда бу умумий конуниятлар бузилади. Масалан, 

аскаридаларда эмбрионнинг примордиал жинсий хужайралари хромосома- 
ларнинг тулик наборини олади, бошка хужайраларда хромасомалар 
майдаланишнинг дастлабки даврларида йуколади (25-расм).
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Агар ривожланаётган эмбрионнинг хамма хужайраларининг ядроси 
бир хил генотипга эга булса, дифференциация цитоплазма ва ядронинг узаро 
таъсири туфайли пайдо булиши мумкин.

Мозаик ва регуляцион ривожланиш. ХХ асрнинг бошларида 
эмбриологлар бир-биридан ажратилган бластомерлардан нормал эмбрион 
ривожланишини тажрибада исботладилар. Денгиз типратикани 
эмбрионининг турт бластомерлик даврида унинг бластомерлари бир- 
биридан ажратилса, уларнинг хар биридан нормал, аммо кичик эмбрион 
ривожланиб, плитеус личинкаси хосил булиши кузатилган. Бундай 
эмбрионлар регуляцион эмбрионлар дейилади (28-расм).

28-расм. Денгиз типратикани эмбрионининг 4 бластомерлик даврида 
бластомерларни бир-биридан ажратилганда хар бир бластомердан 

нормал личинка ривожланиши (Р.Барнс ва б., 1992).
I -  нормал плутеус; II -  бластомерларни бир-биридан ажратилганда 

нормал, аммо кичик плутеус хосил булиши

Агар 4 та бластомерни хар биридан хосил булган эмбрион нормал 
ривожланмаса, бундай ривожланиш мозаик ривожланиш дейилади (29-расм).

Бундан хулоса шуки, баъзи хужайраларнинг цитоплазмаси уларнинг 
бундан кейинги такдирини белгилаб берувчи ирсий белги хакидаги 
ахборотни кейинги авлодга узатади. Буни билиш учун нормал 
ривожланишда
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II
29-расм. Моллюска (Потелла) эмбрионининг икки ва турт 

бластомерлик даврида уларни бир-биридан ажратиш туфайли нормал 
булмаган эмбрионлар ривожланиши 

I -  нормал трохофора; II -  аномал трохофора (Р.Барнс ва б., 1992)

Бир бластомерни бластула ёки бошка даврларидаги такдирини 
нишонланган хужайралар ёрдамида урганиш мумкин. Бундан кейин 
майдаланиш жараёнлари содир булиб, эмбрион шаклланади.

Куплаб хайвонларнинг ривожланиш цикли ювенил ва жинсий вояга 
етган даврлардан иборат булади. Бундай ривожланиш, айникса денгиз 
умурткасиз хайвонларида, паразит хайвонларда ва хашаротларда купрок 
учрайди. Бундай ривожланиш цикли давомида хаёт кечиришнинг бир 
куринишидан бошкасига бирдан утиш талаб этилади. Бундай ривожланиш 
метаморфозли ривожланиш дейилади ва бу жараёнда гавда тузилишида 
катта узгаришлар содир булади.

Денгиз хайвонлари метаморфози. Денгиз умурткасиз хайвонлари- 
нинг киприкли личинкалари пелагик хаёт кечиришга мослашган. Бу 
личинкаларнинг киприклари ва тана бушликлари жинсий вояга етган 
индивиднинг бундай органларига тугри келмайди. Бундай хайвонлар 
метаморфози даврида киприклар йуколади ва мускул хужайралари ёрдамида 
харакатланишга утади.

Крриноёкди моллюскалар метаморфози даврида велигер 
личинкасининг паруси редукцияга учрайди ва унинг урнига харакат органи 
вазифасини оёклар бажаради. Чунки паруслар жинсий вояга етган моллюска 
ривожланишига ёрдам бера олмайди.

Полихетларда хам личинка харакати ва жинсий вояга етган 
индивиднинг ривожланиши даврида харакат органига талаби турлича 
булади. Гавда сегментлари сони эмбрион ва личинкалик даврларида аста- 
секин ортиб бораверади. Сегментлар трохофоранинг вентрал камари ва орка 
кисмидан хосил булади. Камарнинг мезодермал хужайралари жуфт
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мезентобласт-лардан хосил булади. Камарнинг иккита хужайраси 
мезодермани хосил килади ва ундан целом пайдо булади. Янги сегментлар 
пигидиумнинг олдинги кисмидан хосил булади ва личинка хажми ортади. Бу 
личинкалар пелагик хаёти даврида локомотор органлар билан таъминланган 
булади.

Нинатанлилар ривожланиш цикли метаморфозга яккол мисол булади. 
Уларнинг личинкаси билатериал симметрик, жинсий вояга етганда эса беш 
шуълали симметрик булади. Нинатанлиларнинг целомик халтаси архентерон 
чуккисини ичга ботиб кириши туфайли хосил булади. Уларда дастлаб уч 
жуфт целомик халта: аксоцел, гидроцел ва соматоцел булади. Хрзирги 
нинатанлиларнинг купчилигида аксоцел ва гидроцелнинг унг кисми 
редукцияланган ёки умуман йуколган. Чап гидроцел иккига: гидроцел ва 
тош канал хамда гидропор хосил киладиган кисмларга ажралади. Унг ва чап 
соматоцел ошкозон атрофида хосил булиб, ундан жинсий вояга етган 
организмнинг тана бушлиги пайдо булади. Чап гидроцелдан жинсий вояга 
етган организмнинг амбуликрал системаси ривожланади. Дефинитив огиз 
гидроцел халкасининг марказида хосил булади, шундан кейин унинг орал ва 
аборал кисмлари аник булади.

Экзоскелетли хайвонлар уса олмайди. Бундай хайвонлар пуст 
ташлагандан (линька) кейин янги пуст хосил булгунча усади. Бу ходиса 
кискичбакасимонларда яккол сезилади. Уларнинг морфологик жихатдан хар 
хил булган личинкалари пуст ташлайди ва охирги пуст ташлашдан кейин 
жинсий вояга етган индивидга айланади.

Денгиз умурткасиз хайвонларининг личинкаси яшаш учун кулай 
шароитларга таркалиш имкониятига эга. Бу айникса утрок ёки субстратга 
ёпишиб яшайдиган хайвонлар учун мухим ахамиятга эга. Бунда уларга 
куйидаги омиллар таъсир этади:

1) личинканинг кулай шароитни топишга каратилган интилиши;
2 ) яшаш жойи нокулайлиги туфайли метаморфознинг секинлашуви;
3) субстратни фарклаши ва танлаши;
4) личинка ёки жинсий вояга етган индивиднинг субстратини 

аниклаши.
Шундай хусусиятлар мидия личинкасида борлиги аникланган. Маълум 

булишича, купчилик турларнинг личинкаси субстратни танлашда жуда катта 
эътибор беради. Тажрибаларда аникланишича, Spirorbis (полихет) личинкаси 
дарахтларнинг баргига, тошларнинг устига ёпишиб яшайди. Тажрибада 
турли хил субстратлар таклиф этилганда, улар узи яшашга мослашган 
субстратни адашмай танлаган. Худди шундай холат нинатанлилар
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личинкасида хам кузатилган. Личинканинг узи учун кулай ва узи урганган 
субстратни танлаши метаморфоз жараёнинг нормал утишига ижобий таъсир 
этиши хам тажрибаларда исботланган.

Х,ашаротлар ривожланиши ва метаморфози. Хдшаротларнинг 2 млн 
га якин тури булиб, улар асосан 3 та йул билан ривожланади. Канотсиз 
хашаротлар (оёкдумлилар, килдумлилар) бир неча пуст ташлаш оркали 
ривожланади. Бу жараёнда уларнинг тузилишида хеч кандай узгаришлар 
содир булмайди, факат гавдаси хажм жихатдан катталашади. Бундай 
ривожланиш тугри ривожланиш дейилади. Буларнинг тухуми тула 
майдаланади ва майдаланишнинг охирги боскичлари канотли хашаротлар 
тухумининг майдаланишига ухшайди (30-расм).

30-расм. ^анотсиз хашаротлар ривожланишининг дастлабки даври.
Дастлаб тула майдаланиш содир булади (Р.Барнс ва б., 1992)

Айрим хашаротлар ривожланиши даврида пайдо булган личинка ота- 
она формаларига ухшайди, лекин гавдасининг кичиклиги, жинсий жихатдан 
балогатга етмаганлиги, канотларининг факат ташки куртаги пайдо 
булганлиги билан фарк килади. Буларнинг личинкаси нимфа (келинчак деган 
маънони билдиради) ёки наяда (сув келинчаги) деб аталади. Бундай 
ривожланиш гемиметаболия ёки чала узгариш йули билан ривожланиш 
дейилади. Бундай йул билан ривожланадиган хашаротларга сувараклар, 
ниначилар, кунлилар, бахорикорлар ва бошка туркумлар вакиллари киради. 
Бу хашаротларнинг узи экзоптеригота хам дейилади ва уларнинг 
ривожланиши даврида личинка организмида катта узгаришлар содир 
булмайди.

Агар хашаротнинг личинкаси имаго давридан кескин фарк килса ва 
личинка билан имаго уртасида гумбак боскичи хосил булса, бундай
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ривожланиш тула узгариш йули билан ривожланиш ёки голометаболия деб 
аталади. Уларнинг личинкаси чувалчанг ёки курт деб хам аталади (31-расм).

31-расм. Тула узгариш йули билан ривожланадиган хашаротларнинг
личинкалари.

I -  к у ^ и з  личинкаси; II -  кирсилдок к у ^ и з  личинкаси; III -  узун бурун 
к у ^ и з  личинкаси; IV -  асалари личинкаси; V -  капалак личинкаси;

VI -  пашша личинкаси (Р.Барнс ва б., 1992)

Бу личинкалар озикланиб гавдаси катталашади. Имаго эса таркалиш ва 
купайиш вазифаларини бажаради. Гумбак даврида харакат ва озикланишдан 
тухтайди. Бу даврда организм тулик кайта курилади ва имагога ухшаш 
шаклга утади.

Тула узгариш йули билан ривожланадиган хашаротлар эмбриогенези- 
нинг дастлабки даврида бир гурух хужайралар хосил булади. Улар факат 
метаморфоз даврида дифференциаллашади. Бу имагинал хужайралар 
имагинал диск дейилиб, бир туда булиб жойлашади. Ундан имагонинг хамма 
ташки органлари хосил булади.

Ривожланиш циклида купайиш турларининг алмашиниши. 
Хдйвонот дунёсининг ривожланиш цикли турли-туман булиб, уларда 
хромосомалар-нинг диплоид набори жинссиз ва жинсий купайиш галланиши 
даврида сакланиб колади.

Жинсий купайиш хайвонот дунёсида кенг таркалган, лекин айрим 
хайвонлар ривожланиш циклида жинссиз купайиш хам учрайди. Жинссиз 
купайиш туфайли пайдо булган индивидларнинг генотипи ота-онасининг 
генотипи билан бир хил булади. Жинссиз купайиш турли йуллар (булиниш, 
шизогония, куртакланиш, фрагментация) билан содир булиши мумкин.
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Содда хайвонлар ривожланиш циклида асосан жинссиз купайиш 
учрайди, айрим турларида жинсий купайиш шизогония, оддий булиниш каби 
жинссиз купайиш усуллари билан галланади. Бунда бир неча жинссиз 
купайишдан кейин жинсий купайиш содир булиши мумкин.

Фрагментация булутлар, ковакичлилар, ясси чувалчанглар, немертин- 
лар, халкали чувалчангларда учрайди (32-расм).

32-расм. ^алкали чувалчангларда (Dodecaceria) фрагментация йули
билан купайиш.

А. I -  сегментларга ажралгунча булган жинсий вояга етган индивид;
II -  янги сегментлар хосил булиш йули билан хар бир сегментдан янги 
индивидлар хосил булиши; Б -  битта сегментдан бирламчи, иккиламчи 

индивидлар хосил булиши (Р.Барнс ва б., 1992)

Фрагментация хайвонларнинг мураккаб ривожланиш циклида жинсий 
ва жинссиз купайиш билан навбатлашиб келади. Баъзан модификациялашган 
мейоз натижасида пайдо булган диплоид хромосомали тухумдан 
партеногенез туфайли хар икки жинс (самка ва самец) пайдо булади, баъзан 
уругланмаган гаплоид тухумдан самец, уругланган диплоид тухумдан самка 
пайдо булади. Облигат партеногенез, яъни ривожланишида жинсий купайиш 
умуман учрамайдиган хайвонларда партеногенез кам булсада, учрайди. 
Уларнинг самеци хозирча топилмаган. Партеногенез купинча жинсий 
купайиш билан циклик равишда галланади. Бир ёки бир неча марта жинссиз 
купайган авлод кейинги купайиши даврида самка ва самецни хосил килади. 
Уларнинг гаметалари кушилиб, ташки мухитни нокулай шароитига чидамли, 
тинч холатга утган тухумни хосил килади. Бундай ривожланиш цикли айрим

А I П Б
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боши айлангичлиларда, чучук сув кискичбакасимонларида, шираларда 
учрайди. Уругланиш туфайли пайдо булган диплоид индивиддан хосил 
булган популяциянинг индивидлар сони тез суръатлар билан ортади. Бундай 
ривожланиш циклига нокулай хаёт шароитларига юкори даражада мосланиш 
деб караш керак. Бунда айрим биологик омиллар гавда усишини чегаралаб 
туради. Ривожланиш циклининг маълум боскичида улар жинсий купаядиган 
самка ва самецни хосил килади. Бундай авлод хосил килишга утиш бир 
томондан эндоген омиллар, иккинчи томондан ташки мухит омиллари 
таъсирида содир булади. Купайиш турининг узгариши хайвонлар 
организмида морфологик узгаришлар пайдо булишига хам олиб келади.

Умурткасиз хайвонларда жинсни аниклаш механизми. Умурткасиз 
хайвонларда жинсни аниклашнинг 3 та тури бор.

1. УрFOчи индивидга караб жинсни аниклаш. Бунда самка 2 хил 
тухум хосил килади (33-расм). Масалан, кичик полихет (Dinophibus 
gyrociliatus)нинг йирик тухумидан самка, кичигидан эрта етилган. пакана 
самец пайдо булади

33-расм. Она индивидга караб жинсни аниклаш (полихет Dinophilus
gyrociliatus) (Р.Барнс ва б., 1992)

Ж и н си й  в о я г а  е т га н  и н д и в и д
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Самка тухумининг уругланиши эмбрион даврида, пилла ичида содир 
булади ва бундай уругланган тухумдан самка пайдо булади. Она асаларилар 
узи тухумининг уругланишини назорат килиб туриш хусусиятига эга. Агар 
уругланиш содир булса, диплоид ишчи (етилмаган ургочи) индивидлар 
хосил булади. Баъзан кулай шароитда уларнинг бир кисмидан она 
асаларилар хам пайдо булади. Уругланмаган тухумдан партеногенез йули 
билан гаплоид самецлар пайдо булади. Ургочи индивид эркагидан ташки 
белгиларига кура фарк килишига караб хам жинсни аниклаш мумкин.

2. Жинсни генетик жих,атдан аниклаш. Самка ва самецнинг жинсий 
хромосомалари доимий сонда ва бир-биридан фарк (Х самкада, Х ёки У 
самецда) килади. Тухум хужайра Х хромосомали сперматозоид билан 
кушилса самка, У хромосомали сперматозоид билан кушилса самец пайдо 
булади. Демак, жинсни хромосомалар сони ва шаклига караб аниклаш 
мумкин.

3. Жинсни экологик жих,атдан аниклаш. Янги индивид жинси хамма 
вакт уругланишгача ёки уругланиш пайтида маълум булавермайди. Баъзан 
индивид жинси эмбрионал ва личинкалик даврида, атроф мухит омилларига 
боглик холда маълум булади. Масалан, эхиурид (Bonellia утё1в)нинг пакана 
самеци самкаси организмида паразитлик килиб яшайди. Буларда жинс 
уругланиш содир булгандан кейин аник булади. Бу чувалчангнинг планктон 
личинкаларининг хаммасидан самка (йириклари самка) ёки пакана самец 
пайдо булиши мумкин. Агар личинканинг якка узи денгиз тагида утрок 
яшаса, ундан факат самка пайдо булади. Агар личинка самкасининг хартуми 
атрофида ёпишиб яшаса, самка ажратадиган секрет таъсирида пакана самец 
пайдо булади. Тажрибаларда индивид жинсига генетик таъсир этиш 
мумкинлиги аникланган, аммо бунда мухит омиллари устунлик килади. 
Эхиуридлар бошка турларининг вакилларида хам бундай ходиса учраши 
аникланган. Умуман, бу жараёнда феромонлар хам катнашади.

Ликопча (Crepidula fomicata) зич катламлар хосил килади. Уларнинг 
энг пастдагиларидан хамма вакт самка, юкоридагиларидан самец, уларнинг 
уртасида жойлашганларидан гермафродит индивидлар хосил булади. Демак, 
жинснинг шаклланишида экологик омилларнинг таъсири мухим ахамиятга 
эга.

Жинсий купайишнинг ах,амияти. Умурткасиз хайвонларнинг 99% и 
ривожланиш циклининг маълум боскичида жинсий йул билан купаяди, 
уларнинг купчилигида бу ягона купайиш усули хисобланади. Бунда тухум ва
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сперматозоид кушилади. Хар хил гаметалар (тухум ва сперматозоид) 
кушилиши анизогамия дейилади.

Эволюцион биологиянинг мухим вазифаларидан бири эволюция 
жараёнида турли хил купайиш усулларининг пайдо булиши ва маълум 
систематик таксонларга кирадиган хайвонлар ривожланиш цикли учун 
уларнинг мухимлигининг сабабларини аниклашдан иборат. Жумладан, нима 
учун хайвонларнинг ривожланиш циклида жинсий купайиш устунлик 
килади? Жинсий купайиш туфайли янги авлодда турли-туманлик пайдо 
булади, индивидни, турни нобуд булишига олиб келадиган зарарли 
мутациялар пайдо булиш имкониятлари пасаяди. Бу эса эволюция жараёнида 
янги турлар пайдо булишига олиб келади. Жинсий купайишнинг бу ижобий 
томонларини унинг салбий томонлари билан солиштириш лозим. 
Биринчидан, жинсий купайишда кейинги авлодга генлар утишининг 
эффективлиги пасаяди. Чунки ота-онадан янги авлодга геномнинг гаплоид 
набори утади. Мосланиш авлоддан-авлодга утган сари ота-она генларининг 
сакланиши билан белгиланади. Иккинчидан, жинсий купайишда жинсий 
белгиларнинг тараккий этиши ва жинсий алока учун куплаб биологик 
ресурсларни сарфлаш талаб этилади. Учинчидан, карама-карши жинсни 
топиш ва жинсий кушилиш хайвон хаёти учун анча хавф пайдо килади.

Куплаб назарияларга кура, жинсий купайиш тур ёки популяция учун 
эволюцион ахамиятга, жинссиз купайиш эса индивид учун киска вактли 
ахамиятга эга. Айни пайтда жинсий купайишнинг индивид учун ахамиятини 
ифодалайдиган назариялар хам яратилган.

Жинсий купайиш натижасида пайдо булган индивидлар ташки 
мухитнинг узгарувчан омилларига жинссиз купайиш натижасида пайдо 
булган индивидларга нисбатан чидамли ва тез мослаша оладиган булади. Бу 
назарияга кура, жинсий купайиш узгарувчан шароитда организм учун зарур, 
узгармайдиган шароитда ахамияти камрок булади. Аммо умурткасиз 
хайвонларда жинссиз купайиш таркалишини тахлил килиш бу маълумотни 
тасдикламади. Маълум бир систематик гурухга мансуб булган 
хайвонларнинг чучук сувларда яшайдиган вакилларида денгизда яшайдиган 
турларига нисбатан жинссиз купайиш купрок учрайди.

Альтернатив назарияга кура, жинсий купайиш туфайли пайдо булган 
индивидлар тур ичидаги ва турлараро ракобатда голиб чикади. Жинссиз 
купайиш натижасида пайдо булган индивидлар генетик жихатдан бир хил 
булиб, улар бундай ракобатда маглуб буладилар. Бу назарияни 1982 йилда 
Белл деган олим ишлаб чиккан. Унинг фикрича, жинсий купайиш стабил, 
аммо мураккаб биотопларда, жинссиз купайиш эса индивидлар сони кам
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булган популяцияларда устунлик килади. Бундай шароитларда организми 
тез усадиган ва индивидлар сони тез купаядиган хайвонлар яшаб колади.

Жинсий купайишнинг ахамиятига оид бошка назарияга кура, жинсий 
купайиш туфайли пайдо булган индивидларнинг паразит организмлар 
томонидан зарарланиши жинссиз купайиш туфайли пайдо булган 
организмларга нисбатан камрок учрайди.

Хулоса килиб айтганда, келажакда жинсий купайишнинг ахамиятига 
оид бу назарияларни умумлаштирилган холда ягона назария яратилиши 
зарур.

Гермафродитизмнинг келиб чикиши. Хдйвонот оламида алохида 
жинслилик ва гермафродитизмнинг келиб чикиши ва таркалиши таксономик 
ва экологик жихатдан нима билан изохланади? Айрим тип ёки синф 
вакилларида алохида жинслилик учраса, бошкаларида гермафродитизм, яна 
бошкаларида хар иккаласи учрайди. Масалан, чучук сувларда ва курукликда 
учрайдиган моллюскалар ва халкали чувалчанглар гермафродит, уларнинг 
денгизларда яшайдиган турлари эса алохида жинслидир. Сувнинг чукур 
жойларида яшашга мослашган кискичбакасимонлар гермафродит булса, 
сувнинг юза кисмида яшайдиган турлари айрим жинсли булади. Жинсий 
купайиш усулларининг турли-туман булиши, жумладан, гермафродмитизм- 
нинг келиб чикиши табиий танланиш натижасидир. Шунинг учун 
гермафродитизмнинг келиб чикишига хайвонларнинг функционал холати 
сабаб булган деб хисоблаш мумкин. Буни исботлаш учун куйидаги 
эволюцион моделлар яратилган.

1. Индивидлар сонининг (зичлигининг) камлиги модели. Агар 
популяциядаги индивидлар сони кам булса, ёки улар утрок хаёт кечирса, 
индивидларнинг узаро учрашиш ва жинсий кушилиш имкониятлари 
чекланган булади. Шунинг учун эволюция жараёнида уз-узини 
уруглантириш (синхрон гермафродитизм) пайдо булган.

2. Организм хажмига оид моделга кура, агар бир жинс (самка ёки 
самец) йирик, иккинчиси кичик булса, кетма-кет гермафродитизм пайдо 
булади, яъни бир хайвон дастлаб бир жинс (самка ёки самец), кейин иккинчи 
жинс вазифасини бажаради.

3. Популяцион-генетик моделга кура, популяциядаги индивидлар 
сонининг камлиги инбридинг ва генлар дрейфи пайдо булиши эхтимолини 
оширади. Бундай холатда гермафродитизм популяциядаги индивидлар сони 
эффективлигининг ошишига олиб келади.

Хар учала моделни умумлаштирган модель хам яратилган. Бу моделга 
кура, жинсий купайишда битта ота, битта она индивид катнашади ва

166



уларнинг хар бири янги авлодга геномининг ярмини беради. Шунинг учун 
жинсий купайишда ота ва она организми тенг мувоффакиятга эришади.

Организмнинг иш бажариши учун зарур булган ресурслари 
чегараланган, уларни хаётий фаолиятларга ва купайиш жараёнига рационал 
таксимлаши зарур. Бу энергиянинг маълум кисми гаметаларнинг етилиши ва 
жинсий йуллардан утиши учун сарфланади. Гермафродит организмлар хам 
эркаклик, хам ургочилик жинсий гаметаларининг етилиши учун энергия 
сарфлайди ва уларда энергия сарфи юкори булади. Шунинг учун 
организмларда табиий танланиш алохида жинслилик томонга борган. Агар 
энергия сарфи ва репродуктив фаолият пасайса, табиий танланиш 
гермафродитизм томонга боради.

Жинсий купайишнинг турли-туманлиги. Жинсий купайишнинг 
турлари куп булиб, бунда репродуктив фаолият стратегияси куйидагилардан 
иборат:

1) хаётнинг максимал узунлиги;
2 ) хаёт давомида купайиш даври сони ва муддати;
3) етилган гаметаларни бир ёки бир неча марта купайиш учун 

сарфлаши;
4) индивид жинсий циклининг популяция жинсий циклига мослиги;
5) популяцияда танлаб жинсий кушилиш ва аутбридинг хосил булиши;
6) гаметаларнинг нисбий улчами ва сони;
7 ) ривожланиш усули ва личинка хамда жинсий вояга етган 

индивидларнинг табиий танланиш босимига бардош бериши;
8) купайиш учун сарфланадиган биологик ресурсларнинг микдори ва 

уларнинг узаро нисбати.
Хайвонларнинг ривожланиш цикли купчилик холатларда хаёти 

давомида купайишлар сонига ва жинсий вояга етган даврининг давом 
этишига караб классификацияланади. Хаёти давомида неча марта авлод 
беришига караб умурткасиз хайвонлар бир неча гурухларга булинади.

1. Мультивольтив турлар. Бундай хайвонлар йил давомида бир неча 
марта авлод беради. Муътадил иклим шароитида чучук сув ва куруклик 
хайвонларида купчилик холатларда репродуктив диапауза содир булади. 
Диапауза хайвонларнинг тухум, личинка ва жинсий вояга етган даврларида 
хам содир булиши мумкин (34-расм).

2. Бир йиллик турлар. Муътадил иклим шароитида купчилик турлар 
бир йил яшайди, яъни бу вакт давомида уларда бир авлод алмашинади. 
Купайиш (II) бир марта, бирданига куп сонда тухум куйиши, ёки бир неча ой 
(III) давом этиши мумкин.
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IV. Бир йилда бир м арта купаядиган  полициклик турлар

V. Бир йилда бир нема м арта купаядиган  полициклик турлар

VI. Х аёти н и н г охирида бир м арта купаядиган  м оноциклик турлар

34-расм. Умурткасиз хайвонларнинг ривожланиш цикли. 
Стрелкаларнинг йуFOнлашиши озик моддаларнинг тупланишини, 
ингичкалашиши сарфланишини билдиради (Р.Барнс ва б., 1992)
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3. Куп йиллик турлар. Бундай хайвонлар куп йил яшаши мумкин. Бу 
йиллар давомида озик моддаларини туплайди ва бу моддаларни купайиш 
даврида икки усулда сарфлаши мумкин. Купчилик холатларда хайвонлар 
(масалан, денгиз юлдузлари IV) бир йилда бир марта, маълум вактда 
купаяди. Купайиш синхрон ёки асинхрон (тупрок чувалчангларида) утиши 
мумкин. Баъзи куп йиллик хайвонлар моноциклик булиб, хаётида бир марта, 
бир йилдан ошганда купаяди. Масалан, бошоёкли моллюскалар, Nereidae 
(VI) шундай йул билан купаяди.

Денгиз умурткасиз хайвонларининг ривожланиш цикли. 
Хайвонларнинг купайиш усулига ва ривожланиш циклининг йуналишига 
яшаётган мухит омиллари жуда катта таъсир курсатади. Денгиз умурткасиз 
хайвонлари гаметаларини тугридан-тугри сувга чикаради ва уругланиш 
сувда содир булади. Чучук сувларда ва курукликда яшайдиган хайвонлар 
бундай имкониятга эга эмас. Денгиз умурткасиз хайвонларида ташки 
уругланиш содир булгандан кейин зиготадан харакатчан планктон личинка 
хосил булади.

Денгизларда яшайдиган хайвонларнинг деярли хамма турларида ташки 
уругланиш содир булиб, айрим турларида пелагик личинка хосил булади. 
Бундай ривожланиш цикли пелаго-бентос ривожланиш цикли деб аталади. 
(Пелагик грекча пелагос -  очик денгиз, деган маънони билдиради). Аммо бу 
хайвонларнинг хаммасида хам пелагик личинка хосил булмасдан, 
айримларида бентос личинка хосил булиши хам учрайди. Бу эса личинкалик 
даврининг модификациясига ёки йукотилишига каратилган прогрессив 
эволюцион жараён хисобланади. Хайвонот дунёсининг купчилик 
типларининг турларида пайдо булган пелагик личинка мустакил озиклана 
олмайди, улар тухумдаги сариклик моддаси хисобидан яшайди. Бу 
личинкалар планктотроф пелагик ва лецитотроф пелагик личинкалар, 
ривожланишининг узи эса тугри ривожланиш дейилади. Айрим хайвонларда 
ривожланиш аралаш типда утиши хам мумкин. Пелагик личинкали 
ривожланиш примитив белги хисобланади. Денгиз хайвонларининг 
купчилиги планктотрофик пелагик личинка хосил килиш оркали 
ривожланади. Бундай личинканинг афзаллиги куйидагилардан иборат:

1. Вактинчалик озик моддалардан фойдалана олади.
2. Янги жойларга миграция килиши мумкин.
3. Ареалини кенгайтира олади.
4. Тор ареалда элиминациянинг олдини олади.
5. Хар хил ракобатнинг олдини олади.
6 . Янги авлодга турли-туман яшаш жойини топиб беради.
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Пелагик ривожланиш асосан ташки уругланиш билан боглик булиб, бу 
хайвонларда сперматозоиднинг примитив тузилиши шундай ривожланишга 
сабаб булган.

Эволюция жараёнида гавда хажмининг йирик булиши купайиш 
турининг сакланиши учун мухим ахамиятга эга булган. Г авдасининг хажми 
кичик булган хайвонлар (киноринхлар, кичик моллюскалар, аннелидлар, 
нинатанлилар)да прогрессив ривожланиш белгилари пайдо булган.

Гаметаларнинг ота-она организмидан бирданига ташкарига чикариш 
хам примитив белги хисобланади. Денгиз умурткасиз хайвонлари 
гаметаларини тана бушлигида (жумладан, целомда) туплайди ва тухум 
(увилдрик) ташлаш пайтида хаммасини сувга чикаради. Хажми кичик 
хайвонлар гаметаларини туплай олмаган ва эволюция жараёнида уларнинг 
купайиши янада прогрессив усул билан утишига олиб келган.

Чучук сувларда ва курукликда яшайдиган умурткасиз 
хайвонларнинг ривожланиш цикли. Эволюция жараёнида чучук сувларда 
ёки курукликда яшайдиган умурткасиз хайвонларда планктотроф ва 
лецитотроф пелагик ёки тугри ривожланишни танлаш имконияти булмаган. 
Бундай мухит омиллари яхши химояланмаган гаметаларни ташкарига 
чикариш имкониятини бермайди ва уларда ички уругланиш содир булиши 
шарт. Эмбрион хам сув утказмайдиган ва бошка салбий омиллардан 
химояланган жойларда ривожланиши лозим. Бунинг натижасида примитив 
пелагик личинкаси йуколган ва йирик, танаси юмшок хайвонлар купайиши 
куйидаги белгилар билан ифодаланади:

1) тирик тугиш ёки тухумни сув утказмайдиган мембрана ёки пилла 
ичида куйиш;

2 ) жинсий кушилиш оркали ички уругланиш;
3) тузилиши мураккаблашган, асосан ипсимон сперматозоиднинг 

пайдо булиши;
4) она организми хар бир тухум учун куп энергетик ресурс сарфлагани 

учун махсулдорлигининг пасайиши;
5) насл учун гамхурлик килиш;
6) куп марта ёки эпизодик тухум куйиш ва уни уруглантириш учун 

захира сперматозоидлардан фойдаланиш;
7 ) гермафродитизмнинг келиб чикиши ва мавжудлиги.
Чучук сув хайвонларининг айрим белгилари уларнинг эволюция 

жараёнида денгиз хайвонларидан келиб чикканлигини билдиради. Масалан, 
тишсиз (Anodonta anadonta) денгизда яшайдиган аждодларига ухшайди. 
Уларнинг хар иккаласи хам глохидий (велигер личинкасининг
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такомиллашган куриниши) личинкасини хосил килади. Аммо бу личинка 
эркин харакатланиб эмас, балки баликларнинг жабраси ёки терисига ёпишиб 
харакатланади ва таркалади.

Чучук сувларда яшайдиган ясси чувалчанглар, белбогли аннелидлар ва 
упкали моллюскалар бир-бирига жуда ухшайди. Уларнинг хаммаси синхрон 
гермафродит ва мураккаб жинсий хулк-атворга эга булган хайвонлар булиб, 
эмбриони химояланган холда ривожланади. Улар ривожланиш циклида узок 
вакт давомида ва куп марта тухум куяди. Шунингдек, махсулдорлиги ва хаёт 
узунлиги уртасида хам богликлик бор. Баъзи турлари бир йил, баъзилари 
хатто ундан хам кам яшайди.

Чучук сув ва курукликдаги мухит омиллари денгиздаги мухит 
омилларига нисбатан тез узгарувчан булади. Шунинг учун бундай шароитда 
яшайдиган хайвонлар физиологик тинч холатга (диапаузага) утиш 
хусусиятига эга. Диапауза холатида организм нокулай экологик омилларни 
осон утказади. Диапауза холатидаги организмларда метаболитик жараёнлар 
пасаяди, ташки мухитдан энергия, озука кабул килмайди. Айрим узок 
яшайдиган упкали моллюскаларда ва белбогли аннелидларда диапауза 
жинсий вояга етган даврида, кичик хайвонларда эса асосан тухум даврида 
диапауза содир булади. Масалан, зулукларнинг купчилиги пилла ичидаги 
эмбрион холида, бошиайлангичлилар, айрим кискичбакасимонлар тухум 
даврида диапауза холатига утиб кишлайди. Одам аскаридасининг тухуми 16 
йилгача узининг тириклик хусусиятини саклаб колганлиги аникланган. Бу 
хайвонларнинг ривожланиш циклида жинсий ва жинссиз купайиш галланиб 
туради.

Жинсий купайиш туфайли пайдо булган тухум кишлаб, ундан бахорда 
жинссиз купаядиган авлод пайдо булади. Bdelloid бошиайлангичлиларнинг 
цистага уралган тухуми куп йиллар давомида диапауза холатида сакланиши 
мумкин. Бу ходиса уларда жинсий купайиш йуклиги туфайли пайдо булган 
ва кулай шароит пайдо булса фаол хаёт кечира бошлашга мослашган.

Ургимчаксимонлар ва хашаротлар купрок курукликда яшашга 
мослашган хайвонлар хисобланади. Уларнинг айримларини личинка, нимфа 
ёки жинсий вояга етган боскичлари иккинчи марта сувга яшашга утган. 
Буларда гермафродитизм ходисаси жуда кам учрайди, купчилик турлари 
айрим жинсли булиб, жинсий йул билан купаяди. Эволюция жараёнида бу 
хайвонларнинг муваффакиятга эришиши (кенг таркалиши) асосан уларнинг 
сув утказмайдиган гавда копламининг ва тухум кобигининг пайдо булиши 
билан исботланади. Шунинг учун уларда тухум ташки мухитга чиккунча
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уругланади. Айрим жинслилик уларнинг харакатчанлиги билан хам 
исботланади.

Хашаротларнинг ривожланиш цикли, одатда тугри, чала узгаришли ва 
тула узгаришли ривожланиш циклларига ажратилади. Функционал жихатдан 
хашаротларнинг ривожланиш циклини гурухларга ажратишда ювенил ва 
имаго даврлари фаоллигининг алмашиниши хисобга олинади. Улар 
ривожланиши даврида линька билан ажралган бир неча боскичларни босиб 
утади. Бу боскичлар куйидаги вазифаларни бажаради:

1) ривожланиш ва дифференциация;
2 ) озука ва бошка моддаларни туплаш;
3) таркалиш ва озик моддалар излаш;
4) кушилиш учун карама-карши жинсли индивидни топиш, танлаш ва 

кушилиш;
5) авлодини озука билан таъминлаш;
6) авлодининг ривожланиши учун кулай жой танлаш;
7) тухум куйиш.
Хашаротларнинг таркалиши ва озик моддалар туплаши ривожланиш 

циклининг хар хил боскичларида содир булиши мумкин. Энг оддий 
ривожланиш циклида личинкадан имагога боскичма-боскич утади ва хамма 
боскичларида таркалиши ва озик модда туплаш имкониятига эга булади. 
Имаго боскичи бундан ташкари таркалиш, озука излаш, урчиш ва тухум 
куйиш вазифаларини хам бажаради. Аммо айрим хашаротларда личинка ва 
имаго боскичлари озикланиш усули билан бир-биридан фарк килади ва 
уларга танланиш таъсири хам бир хил булмайди. Масалан, пашшаларнинг 
айрим турларининг личинкаси улган хайвонлар гушти билан озикланади. Бу 
озукани личинкага топиб бериш ота-она индивидларнинг вазифаси булиб, 
уларнинг узи бошка озука билан озикланади.

Кунлилар, бахорикорлар ва булокчиларнинг личинкалари фаол 
озикланади, узок (1-3 йил) яшайди, жинсий вояга етган индивидлари эса бир 
кун яшайди, умуман озикланмайди, факат тухум куяди ва нобуд булади. 
Демак, эволюция давомида озикланиш ва озукани захиралаш хамда купайиш 
хар хил боскичлар уртасида таксимланган. Бу хам яшаб колишга каратилган 
эволюцион мосланиш хисобланади. Капалаклар, каттик канотлиларнинг 
ривожланиш циклида озикланмайдиган ва деярли харакатланмайдиган 
гумбак боскичи хам пайдо булган.

Денгизларда яшайдиган умурткасиз хайвонларда синхрон 
купайиш. Денгиз умурткасиз хайвонларида кенг таркалган жинсий купайиш 
хар бир организмда ва популяциядаги организмлар уртасида репродуктив
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жараёнларни жуда аниклик билан бир-бирига мослаштиришини талаб этади. 
Жумладан, Тинч океанида яшайдиган палоло (Eunice viridis)нинг кейинги 
100 йил давомида тухум куйиши тахлил килинганда, катъий равишда 
октябрь ойининг учинчи беш кунлигида амалга ошиши аникланган. Бу 
муддатнинг йиллар уртасидаги аниклиги 1 суткани ташкил этиб, тухум 
куйиш хар йили сутканинг аник бир муддатида амалга ошади. Шунингдек, 
тухум куйиш 8 октябрдан олдин бошланмаслиги, октябрь ойида содир 
булиши, хар 19 йилда тухум бир кунда куйилиши содир булишини 
такрорланиши аникланган. Купайиш муддатининг худди шундай 
такрорланиши япон денгиз лилияси (Comanthus japonicus^ хам учрайди. Бу 
жараёнлар кандай бошкарилади? Якин вактларгача бунга атроф мухит 
хароратининг узгариши сабаб булади, деб хисобланар эди. Аммо юкоридаги 
мисоллардаги аниклик учун бу далиллар етарли эмас.

Денгизларда куплаб омиллар ритмик равишда узгариб туради (1- 
жадвал). Денгиз умурткасиз хайвонларининг купайиш ва ривожланиш цикли 
ана шу омиллар билан хам боглик булиши мумкин. Аникланишича, 
полихетлар, кискичбакасимонлар ва нинатанлилар кун узунлигини жуда 
аниклик билан сезиш хусусиятига эга. Бундан ташкари, уларда ой 
боскичининг, ой ва сув кутарилиши боскичларининг алмашинишини хам 
сезиш хусусияти борлиги аникланган. Бундай хусусиятлар ойлик ва сув 
кутарилиши боскичларида, айникса, яккол билинади. Умуман, 
хайвонларнинг йиллик репродуктив цикли куплаб геофизик омилларга 
богликлиги аникланган.

1-жадвал
Денгиз мухитидаги геофизик цикллар ____________

Номи Таърифи Давом этиш 
вакти

Метонлик Куёш ва ой боскичлари бир хил 
алмашинишининг такрорланиши 19 йил

Ииллик Ернинг куёш атрофидан айланиши 1 йил
Ойлик Ойнинг Ер атрофидан айланиши 29,5 сутка

Ярим ойлик
Сув кутарилиши ва куёшли кун циклларининг 

бир хилда алмашиниб туришининг 
такрорланиши

15 сутка

Сув
кутарилиши 1 ой суткаси 24,8 соат

Суткалик 1 Куёш суткаси 24 соат
Сувнинг

ярим
кутарилиши

Тулик ёки кам ва уртача сув кутарилишлари 
уртасидаги вакт 12,4 соат
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Денгиз умурткасиз хайвонларининг репродуктив цикли гаметаларнинг 
хосил булиши ва она организмидан ажралиб ташкарига чикиши 
жараёнларининг галланишини уз ичига олади. Бу жараёнлар гормонлар 
хосил булишининг циклик узгаришлари оркали бошкарилади. Гормонлар 
гаметаларнинг етилиб чикиши, фаоллашиши жараёнларига таъсир этади. Бу 
моддалар хайвонлар эволюцияси даврида пайдо булган ва уларнинг таркиби 
турли хил хайвонларда турлича булади. Нинатанлиларда тухум етилишини 
прогестерон ва эстероген гормонлари, тухум куйишни нейросекретор пептид 
гормонлар бошкаради. Нейросекретор гормонлар тухумдон мускулларини 
кискартиради, ооцит мембранасига таъсир этиб, уругланиш жараёнини 
осонлаштиради. Худди шунга ухшаш жараёнлар полихетлар ва 
моллюскаларда хам кузатилган.

Айрим денгиз умурткасиз хайвонлари бутун хаёти давомида бир марта 
купаяди. Жумладан, нереидада дастлаб гормонлар усишга, кейин эса 
репродуктив жараёнларга таъсир этади. Моллюскаларнинг купчилик 
турларида полициклик ривожланиш содир булади. Бошоёкли моллюскаларда 
жинсий купайиш олдидан ресурслар кайта таксимланади. Захира энергетик 
моддалар усаётган жинсий хужайраларга келади ва хайвон жинсий 
кушилишдан кейин улади. Бунга куз безининг секрети сабабчи булади. 
Куриит нервини киркиб куйиш ёки безни алохидалаш муддатидан олдин 
жинсий вояга етишга ва улимга олиб келади. Шундай килиб, бу жараёнларни 
тухтатиб колиб булмайди.

Чучук сувларда ва курукликда яшайдиган хайвонларда жинсий 
купайиш ва диапауза. Чучук сув ва курукликда яшайдиган умурткасиз 
хайвонларнинг репродуктив биологияси уларнинг ички уругланиши ва 
куйган тухумини химоя килиши билан белгиланади. Шунингдек, самканинг 
сперматозоидни ва уругланган тухумни жинсий органларида саклаши хам 
мухим ахамиятга эга. Муътадил, кутб ёки кутб кенгликларида яшайдиган 
умурткасиз хайвонлар мавсумий купаяди ва узок вакт давомида тухум 
куяди, шундан кейин навбатдаги мавсумгача купайиш буйича тинч холатга 
утади. Бундай тинч холат уларнинг ташки мухит омилларига жавоби 
хисобланади. Киска вактли нокулай шароитда факультатив диапауза, 
йилнинг маълум мавсумида (масалан, кишда) облигат диапауза содир 
булади.

Тинч холат ва факультатив диапауза упкали моллюскаларда, 
аннелидларда, баъзи хашаротларнинг жинсий вояга етган даврида, облигат 
диапауза эмбрионал, личинкалик, гумбаклик даврларида содир булиши 
мумкин. Жумладан, куплаб хашаротлар тухум боскичида кишлайди. Айрим
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хайвонлар узун ёки киска кунлар келишига караб бир физиологик холатдан 
бошкасига утади.

Кун узунлигининг циклик узгариши йил вактининг узгаришини жуда 
аниклик билан билдиради (2-жадвал). Хар йили икки марта (21 мартда ва 21 
сентябрда) кеча ва кундуз ер шарининг хамма жойида тенглашади, яъни 12 
соатдан давом этади. Хайвонлар кун узунлигининг узгаришини сезади ва 
ундан хаётий фаолиятларини тартибга солишда фойдаланади. Бу ходиса 
фотопериодизм деб аталади.

Хар хил турга мансуб хашаротларни урганишдан маълум булишича, 
фотопериодизм хар хил жараёнлар оркали аникланади. Жумладан, 
шираларда партеногенетик купайишдан жинсий купайишга утиши уларнинг 
ривожланиш цикли учун хос хусусиятдир. Бу холат уларда асосан 
кундузнинг кискариши билан содир булади ва адаптив ахамиятга эга булиб, 
бу даврда озик моддалар микдори камаяди. Сутканинг коронги даври 9,45 
соатдан ошиши билан улар организмида “киска кун” соати ишлай бошлайди 
ва жинсий купайиш содир булади. Бу эса уларнинг кишки диапаузага 
утадиган тухум хосил килишига олиб келади.

2-жадвал
Хар иккала географик кенгликда куннинг энг киска ва энг узун

булганида канча давом этиши
Шимолий ва Жанубий 

кенгликда
Шимолий кенгликда

Градус Энг узун кун Энг киска 
кун Градус ^уёш  ботмайдиган 

суткалар сони

^уёш
чикмайди-

ган
суткалар

сони

0 12 с 00 мин 12 с 00 мин 66 0 331 1 1

10 12 «35» 11 «25» 70 65 60
20 13 «13» 10 «47» 75 103 97
30 13 «56» 10 «04» 80 134 127
40 14 «51» 9 «09» 85 161 153
50 16 «09» 7 «51» 90 186 179
60 18 «зо» 5 «30»
65 21 «09» 2 «51»

660 33 1 24 «00» 0 «00»

Купайиш ва озик моддалар таксимоти. Умурткасиз хайвонларнинг 
хаёт кечириш тарзи ва ривожланиш цикли турли-туман, аммо бунда турнинг 
узига хос хусусиятлари сакланиб колган. Замонавий умурткасизлар
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биологиясининг асосий муаммоларидан бири турли-туман ривожланиш 
циклини тушунтириб берадиган эволюцион назария яратишдан иборат. 
Хозирча бундай назария яратилган эмас, аммо унинг айрим умумий 
конуниятлари ишлаб чикилган. Жумладан, хозирги пайтда «ривожланиш 
циклининг демографик назарияси» яратилган булиб, бу назария 
куйидагиларга асосланади:

1) табиий танланиш ривожланиш циклининг айрим белгиларига 
таъсир этади;

2 ) табиий танланиш адаптив стратегияни оптимизациясига 
йуналтирилган, яъни генетик материални навбатдаги авлодга берилишининг 
эффективлигига каратилган;

3) ривожланиш циклининг айрим хусусиятлари мустакил эволюцияга 
учраши мумкин. Хатто организмлар учун ресурслар чекланган, ундан яшаб 
колиш ва купайиш учун фойдаланишда уларни узаро богликлиги оркали хал 
этиладиган потенциал фарклар келиб чикади.

Демографик назарияга кура:
Л \ k j ____ v_* v_* • • k j ____1) купайиш имкониятларининг кенгайиши ёки ресурслар куплиги 

купайиш эффективлигини оширади, аммо организмнинг яшаб колиши учун 
ресурслар камаяди;

2 ) купайиш имкониятларининг кенгайиши организм махсулдорлигини 
оширади ва янги пайдо булган индивидлар купчилигининг яшаб колиш 
имкониятлари ортади;

3) ресурсларнинг организм усишига таъсирининг пасайиши 
индивиднинг яшовчанлигини ва усишини пасайтиради. Булар эса купайиш 
эффективлигини пасайтиради;

4) кам ва куп сонда купайиш уртасида богликлик булиши лозим. Бу 
богликлик янги авлоднинг махсулдорлиги ва яшовчанлиги уртасидаги 
фаркдан иборат.

Агар турнинг купайиш интенсивлиги ва озука таксимоти уртасида 
богликлик булса, хар хил шароитда оптимал ривожланиш цикли пайдо 
булади. Аммо адаптив узгарувчанлик организмлар эволюциясини 
чегаралайди. Масалан, кориноёкли моллюскаларда велигер личинкасининг 
кискариши генетик узгарувчанлик билан боглик булиб, бу эволюцияни 
оркага кайтмаслик йуналиши оркали борган. Агар эвоюция шундай 
йуналишда борган булса, кориноёкли моллюскалар бундай личинкалик 
даврини йукотган ва сакланиб колган вакиллари уртасида кескин 
таксономик фарклар пайдо булган. Кузатишлар хам шундай холатни 
тасдикламокда.
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Популяциялар биологияси ва биоценозни ташкил этувчи аъзолар 
уртасидаги узаро таъсир уларнинг репродуктив биологияси билан 
аникланади. Ривожланиш цикли ресурсларни соматик ва репродуктив 
функцияларга ажратиш ва сарфлаш билан белгиланади. Яшовчанлик ва насл 
колдириш интенсивлиги ана шуларга боглик булиб, бунинг натижасида 
популяциядаги индивидлар сони купаяди. Аммо айни пайтда умурткасиз 
хайвонларнинг купайиши ва ривожланиш циклининг пайдо булиши хамда 
турли-туманлигининг функционал ахамиятига табиий танланиш босимининг 
таъсири аникланган эмас. Лекин айрим гоялар пайдо булмокда.

Одатда, ривожланиш циклининг характерли белгилари танланиш 
босими таъсирида пайдо булади. Бошка томондан, филогенетик ва 
функционал чегараланишлар танланиш босимига оптимал жавоб кайтаришга 
тускинлик килади. Бундай холатда муаммонинг ечимини бир неча йуллари 
бор. Жумладан, денгиз умурткасиз хайвонларидан бир хил шароитда 
яшайдиган, бир-бирига кариндош булган иккита турнинг бири кам сондаги, 
аммо сариклиги куп булган, йирик тухумлар куяди, иккинчиси куп сондаги, 
кичик, сариклиги кам булган тухумлар куяди. Демак, тухум сони, таркиби ва 
хажми уртасида богликлик бор.

Хайвонларнинг купчилигининг яшаётган мухит омиллари узгариб 
туради. Бундай холатларда кичик ва кучсиз индивидлар куплаб нобуд 
булади. Шунинг учун стабил шароитда танланиш узок яшаш ва озука 
туплашга каратилган булади.

Шундай килиб, кейинги йилларда ривожланиш циклига оид назария 
ривожлантирилмокда. Бунда купрок купайишнинг функционал хусусият- 
ларига эътибор берилмокда. Маълумки, купчилик тирик организмлар 
жинсий йул билан купаяди, мураккаб ривожланиш циклига эга булганлари 
эса жинсий ва жинссиз купайишнинг галланиши оркали ривожланади.

Хайвонот оламида ресурсларнинг купайиш ва соматик ривожланиш 
уртасида таксимланиши хам хар хил булади. Аникланишича, репродуктив 
белгилар комбинациясининг хаммаси хам маълум бир систематик группада 
ёки яшаш мухитида учрамайди. Жумладан, денгиз умурткасиз 
хайвонларининг ривожланиш цикли асосан пелагик личинка хосил килиш ва 
у билан боглик булган йуналишда боради, яъни ташки уругланиш, тухум 
куйиш, сперматозоиднинг оддий тузилиши, тухумда сарикликнинг камлиги 
бунга мисол булади. Чучук сув ва курукликда яшайдиган хайвонларда 
пелагик личинка йук, уларда ички уругланиш содир булади, тухумида захира 
моддалар куп булади.
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3.3. Умурткасиз хайвонлар ривожланиши
Умурткасиз хайвонлар табиатда кенг таркалган булиб, улар 

биосферанинг хамма кисмини эгаллаган. Хозиргача фанда 2,5 миллионга 
якин умурткасиз хайвонларнинг тури маълум. Улар турининг сони 
куплигининг асосий сабабларидан бири умурткасиз хайвонларнинг турли 
хил экологик шароитларга мослашганлигидир. Бу эса купайиш усулларининг 
турли-туман булишига, куплаб янги турлар пайдо булишига ва улар 
индивидлар сонининг ортишига сабаб булган. Умурткасиз хайвонларнинг ер 
юзида сакланиб колиши яшаш мухити ва эгаллаган жойи, харакатчанлиги, 
купайиши ва ривожланиш тезлиги билан белгиланади. Агар тур 
индивидлари нокулай иклим, физикавий ва кимёвий омиллардан химоялана 
олмаса, нобуд булади. Девон даврида йирик хашаротлар яшаган булиб, улар 
асосий душмани булган стегоцифаллардан кочиб кутилиши учун тобора 
узокрокка сакрашга интилганлар. Бу эса уларнинг аста-секин учишга 
мослашувига ёрдам бера бошлаган. Бундай мосланиш уларни йирткичлардан 
куткарган булсада, аммо уларнинг личинкалари стегоцефаллар курбони 
булар эди. Дастлабки учар хашаротлар анча йирик хайвонлар булган. 
Масалан, Девон даврида яшаган ниначилар канотини ёзганда 75 сантиметрга 
етар эди. Ер юзида птерозаврлар ва улардан кейин кушларнинг пайдо 
булиши йирик хашаротларнинг куплаб нобуд булишига олиб келган. 
Нисбатан тез уча оладиган ва ташки мухит омилларига яхши мослаша олган 
хашаротлар сакланиб колган ва насл колдирган. Бунинг натижасида 
хашаротлар танаси тобора кичиклашиб борган ва улардан айрим турлари 
яширин хаёт кечиришга утган. Утрок хаёт кечирувчи ковакичлилар уз 
душманларидан каттик скелети ва отилувчи хужайралари ёрдамида химоя- 
ланган. Аммо уларнинг эркин яшайдиган личинкалари медузалик бугинла- 
рида химоя воситалари ривожланмаганлиги туфайли куплаб нобуд булган. 
Ковакичлилар жинссиз купайиш оркали тур сифатида сакланиб колган.

Нинатанлилар хам бир неча узгаришларга учраган. Бу хайвонларнинг 
кадимги аждодларининг гавдаси тери билан копланган ва охаксимон скелети 
булиб, утрок хаёт кечирган. Уларнинг личинкаси планктон булиб, эркин хаёт 
кечирган ва бошка хайвонларга ем булган. Палеозой эрасида нинатанлилар 
эркин ва фаол хаёт кечиришга утган. Шунинг учун улар хозиргача сакланиб 
колган ва кенг таркалган.

Бошоёкли моллюскалар Мезозой эрасида кам харакатли булиб, гавдаси 
охаксимон скелет билан коплаган. Аммо бундай химоя усули моллюскалар 
учун етарли булмаганлиги сабабли фаол хаёт кечирадиган турлари келиб 
чиккан. Бунинг натижасида огир ва нокулай булган чиганоклари редукция-
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ланган, тухумларини пиллага ураб куйган, ривожланишида эса личинка 
даври йуколиб, тугри ривожланишга утган. Учламчи даврда эса моллюс- 
каларнинг юксак даражада тузилган вакилларидан осминоглар пайдо булган.

Эволюция жараёнида содда хайвонлар, булутлар, ковакичлилар, ёлка 
оёклилар, пластинка жабралилар, кискичбакасимонлар тузилишида миллион 
йиллар давомида деярли узгаришлар булмаган. Бу ходисани ер катламида 
топилган кадимги хайвонлар тузилишида хам куриш мумкин. Бундай холат 
денгиз хайвонларида хам учрайди. Чунки денгизларда экологик шароит кам 
узгарувчан булади.

Прогрессив эволюцион узгаришлар асосан чучук сувларда ва 
курукликда яшайдиган хайвонларда учрайди. Аммо бунда хам хайвонлар 
тараккиётида узгаришлар кам булганлигини куриш мумкин. Чаёнлар, 
купоёклилар, ниначилар бунга мисол була олади.

Узгарувчан шароитга хайвонларнинг тез мослашиши организмни 
интенсив хаёт кечириши билан боглик булиб, бу турли хил белгилар пайдо 
булиши билан амалга ошади. Айникса, бундай мослашувлар тез купайиш ва 
тез усиш оркали намоён булиши мумкин. Шунингдек, мослашиш тухумдаги 
захира озука моддалар микдори ва тухумни куриклаш оркали хам амалга 
ошиши мумкин. Тухум ва ундан чиккан боласини куриклайдиган хайвонлар 
куп тухум куймайди. Уз авлоди учун гамхурлик килмайдиган хайвонлар эса 
жуда куп тухум куяди. Кора денгизда яшайдиган чиганокли моллюска Nassa 
verticulata бир йилда 22000 та тухум куйса, Nassa nerica 10-15 та тухум 
куяди, холос. Бир авлодга кирадиган бу икки тур бир хил хаёт кечиришсада, 
купайиш усули билан фарк килади. Биринчи турнинг тухумидан чиккан 
личинкалари планктон, планктон-пелагик эркин хаёт кечиради ва шунинг 
учун купчилиги халок булади. Иккинчи тури эса тугри ривожланади. Бу 
турларнинг куядиган тухумлар сони хар хил булишининг асосий сабаби хам 
ана шундан иборат.

Тез купайиш ва тухумлар сонининг куп булиши тур индивидлари 
сонининг тез ортишига олиб келади ва бундай турларда мутациялар пайдо 
булиш эхтимоли юкори булади. Натижада уларда авлодлар алмашинуви 
тезлашади. Бу эса эволюцион жараёнларнинг тезлашишига олиб келади. 
Тугри ривожланадиган тирик тугувчи хайвонларда ривожланиш чузилади, 
авлодларнинг алмашинуви ва эволюцион жараёнлар секинлашади.

Жинссиз купайиш жинсий купайишга нисбатан эволюция учун катта 
ахамиятга эга эмас. Чунки жинссиз купайиш натижасида мутациялар сони 
кам булиб, узгарувчанлик имкониятлари чегараланган булади. Жинссиз 
купайиш жараёнида турнинг генетик хусусиятлари мустахкамланади. Чунки
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ёш организм она организмининг белгиларини бутунлай такрорлайди. 
Уругланмай купайиш хайвоннинг яшайдиган жойини ва мухитини тезда 
эгаллаши учун фойдалидир.

Узгарувчан шароитда хар хил шаклларнинг пайдо булиши турнинг 
яшаб колиши учун катта ахамиятга эга. Янги шакл асосан уругланиш йули 
билан борадиган купайиш оркали пайдо булиши мумкин. Чунки жинсий 
купайиш жараёнида ирсий белгилар тез узгаради. Жинсий купайиш билан 
бир каторда уругланмай купайиш хам тур эволюцияси учун мухим 
ахамиятга эга (К.М.Завадский, 1966).

Хулоса килиб айтганда, умурткасиз хайвонларнинг ташки мухит 
омилларига мослашуви бир томондан морфологик тузилишини, иккинчи 
томондан эса купайиш усулларини узгартириши оркали юз берган. 
Умурткасиз хайвонларнинг купайиши П.П.Иванов (1945), И.И.Шмальгаузен 
(1946), Г.А.Шмидт (1951, 1968), О.М.Иванова-Казас (1975-1981, 1995), 
Н.В.Тимофеев-Ресовский, Н.Н.Воронцов, А.В.Яблоков (1977) асарларида 
тахлил килинган.

Умурткасиз хайвонлар жинсий хужайраларининг узаро учрашиши 
хилма-хил йуллар билан амалга ошади. Ташки уругланиш йули билан 
купаядиган хайвонларнинг деярли хаммасида жинсий хужайралар асосан 
тасодифий учрашади. Шунинг учун уларнинг жинсий безлари куп сондаги 
жинсий хужайралар етиштиришга мослашган. Баъзи ташки уругланадиган 
хайвонларда хам жинсий хужайраларнинг узаро учрашишига ёрдам 
берадиган омиллар мавжуд. Масалан, актиниялар, олджабрали моллюскалар, 
нинатанлилар тухум ва уруг хужайраларини ташки мухитга чикаришдан 
олдин эркак ва ургочи индивидлар шундай жойлашадики, уларнинг 
орасидаги масофа чикараётган жинсий хужайраларининг узаро учрашишига 
имкон беради. Актинияларнинг эркаги ва ургочиси купайиш пайтида бир- 
бирига жуда якин келади, иккаласининг атрофида гумбаз хосил булади. Бу 
гумбазга жинсий хужайраларини чикарадилар ва уругланиш содир 
булгандан кейин гумбаз ёрилади, уругланган тухум эса эркин ривожланади. 
Баъзи актиниялар гумбаз хосил килмайди, лекин бир-бирига якин турган 
актиниялар купайиш пайтида бир-бирига караб эгилади ва эркаги 
чикараётган уруг окимига ургочиси тухум чикаради.

Ички уругланиш тухум хужайраларнинг уругланиш имкониятини 
оширади. Бу жараён кушилиш органлари оркали амалга ошади. Чунки 
уларда жинсий органлар жуда мураккаб тузилган. Ички уругланиш 
ковакичлилар, киприкли чувалчанглар, немертинлар, камтуклилар, зулуклар, 
ургимчаксимонлар, купоёклилар, хашаротлар ва бошка хайвонларда
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учрайди. Ички уругланиш тери оркали (баъзи зулуклар), сперматофоралар 
оркали (ургимчаксимонлар) содир булиши хам мумкин.

Уругланган тухум майдалана бошлайди. Умурткасиз хайвонлар 
тухумида майдаланишнинг хамма турларини (тула ва тула булмаган) 
учратиш мумкин. Ривожланиш суръати айрим хайвонларда жуда тез кечади. 
Масалан, дрозофиланинг уругланган тухумидан бир суткадан кейин биринчи 
ёшдаги личинка чикади. Яна бир суткадан кейин бу личинка туллаб иккинчи 
ёшдаги личинкага айланади. Бу личинка 2 кун интенсив озикланиб, гумбак 
даврига утади. Гумбакнинг кутикуласи калинлашиб, гумбак кобигини хосил 
килади. Бундай гумбак пупарий дейилади. Пупарий ичида ривожланиш 
давом этиб, 4 кун мобайнида имаго пайдо булади. Метаморфоз даврида 
имагога хос органлар гиподерманинг маълум кисмларидан пайдо булади. Бу 
органлар бир хил эпителиал хужайралардан тузилган булиб, уларнинг 
ядролари йирик, цитоплазмаси кам булади. Учинчи личинкалик даврининг 
охиридан бошлаб имагинал дискнинг усиши унинг хужайраларининг 
булиниши хисобидан амалга ошади. Имагинал дискнинг хар бир кисми 
маълум бир органни хосил килишга. детерминациялашган булади (35-расм).

35-расм. Дрозофиланинг имагинал диски. Личинканинг имагинал диски 
ва ундан хосил булаётган имагинал органлар курсатилган (Р.Барнс ва

б., 1992)
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Дискнинг детерминацияланганлиги тажрибалар йули билан 
аникланган. Агар дискнинг канот хосил киладиган кисмини ичак хосил 
буладиган жойига кучириб утказилса, ичакнинг ичида канот хосил булади. 
Агар дискнинг оёк хосил буладиган кисмини корин кисмига кучириб 
утказилса, корин кисмда кушимча оёк пайдо булади (36-расм).

Имагинал дискнинг куз ва жинсий органларни хосил киладиган 
кисмларини кучириб утказиш оркали хам шундай натижалар олинган. Аммо 
дрозофиланинг имагинал диски устида утказилган тажрибаларда 
бошкачарок натижалар хам олинган. Жумладан, оёк хосил буладиган иккита 
диск кушилганда факат битта оёк пайдо булган. Бу тажрибалардан шундай 
хулоса чикариш мумкинки, имагинал дискларнинг маълум бир кисми 
маълум бир органни хосил килишга ихтисослашмаган ва унга таъсир этиб 
ривожланиш йуналишини узгартириш мумкин.

36-расм. Имагинал дискдан хашарот оёкларининг ривожланиши.
А -  оёкнинг презумптив харитаси; Б -  имагинал дискдан оёк 

кисмларининг ривожланиши; В-тулик шаклланган оёк кисмлари
(Р.Барнс ва б., 1992)

Куймич
Вертлук

б
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Дисклар детерминациясини узгартиришда кучириб утказилган 
жойдаги тукималар таъсири хам мухим ахамиятга эга. Маълумки, 
дисклардан органларнинг хосил булиши проторакал бези ишлаб чикарадиган 
экдизон гормони таъсирида содир булади. Проторакал бези нерв тукималари 
атрофида жойлашган булиб, уларнинг гормони метаморфоз жараёнининг 
утишини бошкаради (Э.Дьюкар, 1978). Метаморфознинг хар бир даврининг 
утишини бошкарадиган гормонлар мавжуд.

Шундай килиб, дрозофиланинг ривожланиши мисолида курукликда 
яшайдиган хайвонлар индивидуал ривожланиши нихоятда мураккаб жараён 
эканлигига ишонч хосил килиш мумкин. Факат сувда яшаб купаядиган 
сцифомедузалар индивидуал ривожланиши куйидагича содир булади. 
Сцифомедузалар ривожланиш циклида метагенез, яъни жинсий ва жинссиз 
купайиш галланиб туради. Булардан аурелиянинг купайиши яхширок 
урганилган (37-расм).

37-расм. Аурелиянинг ривожланиши. 1 -  тухум; 2 -  планула;
3 -  сцифистома; 4 -  куртакланаётган сцифистома; 5 -  стробиляция;

6-7 -  эфира; 7 -  жинсий вояга етган медуза (В.А.Догель, 1981)

Аурелиянинг жинсий купайиши пайтида ички уругланиш содир 
булади. Ривожланишининг бошлангич даврлари она организмидаги 
гастровертикуляр бушликда утади. Тухумнинг тула ва текис майдаланиши 
натижасида катта бластоцел бушликли бластула хосил булади. Г аструляция 
жараёни икки усулда-инвагинация (ичга ботиб кириш) ва иммиграция 
(кайнаб чикиш) йули билан боради. Икки каватли эмбрион устини
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киприклар коплаб, эркин сузиб юрувчи планула личинкаси хосил булади. 
Маълум вакт эркин сузиб юрган планула личинкаси кенг кисми билан 
субстратга ёпишади. Ёпишган кисми чузилиб пояга, юкори ёки гумбаз кисми 
эса гардишга айланади. Шундай килиб, планула личинкасидан кадахсимон 
сцифистома хосил булади. Бу сцифистома вояга етиб жинссиз купаяди. Улар 
ён томонидан куртакланиб купаяди ва полипларни хосил килади. Бу 
полиплар она организмидан ажралиб, жинсий вояга етмаган эркин сузиб 
юрувчи жинсий бугин-эфирани хосил килади. Сцифистома булиниш йули 
билан хам купайиши мумкин. Бундай купайишда дастлаб бир неча 
кундаланг дисклар хосил килади. Кейинчалик дискларнинг кирраларида 
сцифистомалар учун хос булган усимталар хосил булади. Шунинг учун 
ажралиб чиккан хар бир организмнинг четларида усимталар булади. Булар 
эркин хаёт кечирувчи эфиралар деб аталади. Эфиралар усимталарининг 
оралари тез усиб жинсий вояга етган медузалар шаклланади. Шундай килиб, 
сцифомедузаларнинг ривожланиши бир неча эркин яшовчи личинкалик 
даврларни уз ичига олади.

3.4. Умурткасиз хайвонлар эмбриогенези
Умурткасиз хайвонлар индивидуал ривожланишининг йуналиши 

эволюция жараёнида турли хил экологик шароитларга мослашуви 
натижасида пайдо булган. Г.А.Шмидт (1968), О.М.Иванова-Казас (1975
1981, 1995) ва бошкаларнинг мулохазаларига кура, умурткасиз хайвонларда 
учрайдиган эмбриогенез турлари куйидагилар (3-жадвал).

Бирламчи эркин личинкали эмбриогенез. Эмбриогенезнинг бу 
турида тухумдан чиккан личинка вояга етган хайвондан узининг тузилиши 
билан кескин фарк килади. Бу личинканинг мустакил хаёт кечириши учун 
зарур булган барча органлари мавжуд. Харакат органлари вазифасини 
киприклари бажаради. Бундай фаол хаёт кечирувчи личинкалар турнинг 
кенгрок таркалишига ва хилма-хил экологик шароитларни эгаллашига имкон 
беради. Купчилик личинкаларда нерв ва сезги, овкат хазм килиш, айирув 
органлари хам ривожланган булади. Баъзи умурткасиз хайвонларнинг 
личинкаси мустакил овкатлана олмайди. Улар тухумдаги захира озик 
моддалар хисобига яшайди. Бундай личинкаларга ковакичлиларнинг 
планула, трематодларнинг мирацидий личинкалари мисол булади. Бирламчи 
эркин личинкали эмбриогенез ковакичлилар, булутлар, мишанкалар, 
немертинлар, ясси чувалчанглар, моллюскалар, кискичбакасимонларда 
учрайди. Иккиламчи огизлилардан елкаоёклилар, нинатанлилар, ичак билан 
нафас олувчиларда хам шундай личинка учрайди. Аммо эмбриогенезнинг бу
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тури чучук сувларда яшайдиган умурткасиз хайвонларнинг купчилик 
турлари учун хос эмас. Баъзи денгиз хайвонларининг ривожланиш циклида 
кетма-кет иккита личинкалик даври келиши мумкин. Масалан, денгиз 
ковакичлиларининг бластуласимон планула личинкаси кейинчалик сифонула 
личинкасига айланади. Булутларнинг бластуласимон личинкаси 
амфибластула ёки паренхимула личинкасига айланади. Тубан киприкли 
чувалчангларда дастлаб бластуласимон личинкадан дуксимон личинка, 
ундан мюллер личинкаси пайдо булади.

Айрим хайвонларнинг личинкаси овкатланмасдан яшай олмайди. 
Трохофора, пилидий ва науплус личинкалари диатом сув утлари, 
усимликсимон хивчинлилар, бактериялар ва органик детритлар билан 
озикланади. Эркин яшайдиган личинкаларнинг ахамияти шундан иборатки, 
уларнинг фаол харакатчанлиги туфайли тур индивидларининг ареали 
кенгаяди ва овкат топиш имконятлари ортади.

Шундай килиб, бир хил шароитда яшайдиган, аммо хар хил 
систематик гурухларга кирадиган умурткасиз хайвонларнинг личинкали 
эмбриогенези ухшаш булади. Бу ухшашлик эволюция жараёнида улар 
яшаётган мухитининг таъсири туфайли келиб чиккан. Бундай ухшашликни 
халкали чувалчангларнинг трохофора, турбеллярияларнинг мюллер, 
немертинлар-нинг пилидий личинкаларини солиштириш оркали билиш 
мумкин. Шунингдек,бир-биридан узок систематик гурухларга кирадиган 
хайвонлар личинкалари хам ухшаш булиши мумкин.

Жумладан, халкали чувалчангларнинг трохофора личинкаси билан 
молллюскаларнинг трохофора личинкаси ва бу типларга кирадиган 
хайвонлар тухумининг спирал майдаланиши хам бир-бирига ухшаш булади. 
Аммо уларда узига хос булган фаркли белгилар хам бор.

Личинканинг морфологик тузилиши унинг хаётий фаолиятларида 
кандай ахамиятга эга? Хайвонлар индивидуал ривожланишида личинка 
эмбрионал ва жинсий вояга етган даврлар уртасидаги оралик боскич 
хисобланади. Аммо бу таъриф личинкалик даврининг мохиятини тула очиб 
бера олмайди. Биринчи навбатда, личинканинг тузилишида ташки 
мухитнинг нокулай шароитларига мослашиш имконини берадиган белги ва 
хусусиятлар мавжудлигига алохида ахамият бериш зарур. Бундай мослашиш 
белгиларига сезги, харакат, овкатни тутиш ва хазм килиш органларини 
мисол килиб курсатиш мумкин. Личинкалик давридаги органларнинг бундан 
кейинги ривожланиши эволюцион, некробиотик, катастрофик йуллар билан 
бориши мумкин.
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Личинкасиз эмбриогенез. Бирламчи эркин личинкали 
эмбриогенездан личинкасиз эмбриогенезнинг фарки шундаки, бундай 
хайвонлар озик моддаларга бой булган тухум куяди. Бу хайвонларнинг 
тухумидан чиккан боласи ота-онасига ухшаш булганлиги учун хам бундай 
ривожланиш тугри ривожланиш дейилади. Личинкасиз эмбриогенезда 
эмбрионал ривожланиш тухумнинг ичида, тухумнинг бирламчи, иккиламчи, 
баъзан учламчи кобиги химоясида утади. Тухумдан, пилладан, капсуладан 
ёки тухумлар тупламидан чиккан ёш индивид мустакил ёки она организми 
хисобидан озикланади.

Личинкасиз эмбриогенез денгиз хайвонларидан нинатанлилар, 
погонофоралар, ичак билан нафас олувчилар, шунингдек, бошоёкли 
моллюскалар, ковакичлилар ва халкали чувалчангларнинг айрим 
вакилларида учрайди. Чучук сувларда яшайдиган умурткасиз хайвонлардан 
юмалок чувалчанглар, немертинлар, халкали чувалчангларнинг айрим 
вакилларида личинкасиз эмбриогенез учрайди. Тинч океанининг 
Владивосток якинида учрайдиган куп тукли чувалчангнинг бир тури 
сариклик моддасига бой булган тухумини махсус найчаларнинг ичига куяди. 
Эмбрион тухум кобиги ичида ривожланади. Эмбрионда личинканинг баъзи 
органлари ривожланиб, тухумдан чиккан чувалчангда бир неча тукчали 
сомитлар булади.

Тупрокда ва ер юзасида яшайдиган умурткасиз хайвонлардан хамма 
чувалчанглар, ургимчаксимонлар, бирламчи канотсиз хашаротлар, баъзи кон 
сурувчи хашаротларда хам личинкасиз эмбриогенез учрайди. Масалан, 
битлар тухумини (сиркасини) сочга ёки пар ва патларга куяди. Эмбрионал 
ривожланиш тухумнинг ичида утади ва тухумдан тулик ривожланган бит 
чикади. Баъзи хайвонлар насли, яъни тухуми учун гамхурлик килади. 
Масалан, майда зулук (Helobdella stagnalis) 21 тадан 61 тагача тухумларини 
пиллага ураб куяди. Бундай пиллаларнинг сони 7 тагача булиши мумкин. 
Зулук бу пиллаларни узининг корин кисмига ёпиштириб куяди ва тухумдан 
ёки пилладан янги организм чиккунча пиллаларни узи билан олиб юради.

Хулоса килиб айтганда, личинкасиз эмбриогенез оркали ривожланади- 
ган хайвонларнинг тухумидан чиккан боласи ота-она формаларига ухшайди, 
аммо гавдасининг кичиклиги ва баъзи органларининг ривожланмаганлиги 
билан фарк килади.
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Капсула ичидаги личинкали эмбриогенез. Бу йул билан 
ривожланадиган хайвонлар гавдасининг хажми жуда майда, тухумида озик 
моддалар микдори кам булади. Ургочи хайвонлар бундай тухумларини тер 
безлари ёки жинсий каналларидан ажралиб чикадиган оксил моддаларга 
аралаштириб ёки ураб куяди. Личинка ана шу оксил моддалар билан 
озикланиб ривожланади. Баъзи хайвонларнинг личинкаси тухумдан ёки 
сариклик бези ишлаб чикарадиган сариклик моддаси хисобидан хам 
озикланиши мумкин. Айрим холларда эса нобуд булган тухум (атрозияга 
учраган фолликула) хам личинка учун озука булиши мумкин. Капсула 
ичидаги личинкали эмбриогенезни биринчи марта И.И.Мечников аниклаган. 
Бундай ривожланишни уч шохли турбелляриялар (Triklada) мисолида 
Г.А.Шмидт (1968) урганган. Аникланишича, трикладаларнинг сариклик бези 
тухумдонидан алохида жойлашган. Ургочиси кичик тухумини пилланинг 
ичига куяди. Айни шу пайтда сариклик безидан сариклик хужайралари 
ажралиб, пилланинг ичига куйилади. Тухумнинг ичида ривожланиш давом 
этиб, ундан капсулага уралган личинка чикади. Личинканинг купчилик 
органлари тухумда сариклик моддаси камлиги туфайли етарли даражада 
ривожланмаган булади. Бундай личинкаларда дастлаб сариклик моддасини 
ютиб узида саклайдиган органлар ривожланади. Провизор халкум ва 
провизор ичак шундай органлардан булиб, уларда сариклик моддаси 
вактинча сакланади. Бундай эмбрион гавдаси эктодерма ва энтодерма 
уртасидаги таркок провизор хужайра элементларидан иборат булади. 
Эмбрионнинг дефинитив органлари эмбрион ичагининг бушлиги сариклик 
моддаси билан тулгандан кейин шакллана бошлайди. Дастлаб дефинитив 
энтодерма хосил булади. У сариклик моддасини хазм килиш вазифасини 
бажаради. Шундан кейин турбелляриянинг бошка органлари, яъни тери, 
оралик тукима, нерв системаси, мускуллари, айирув ва жинсий органлари 
ривожлана бошлайди.

Юмалок чувалчанглардан трихинелла (Trichinella spiralis) яхши 
пиширилмаган чучка гушти билан одам ичагига тушади. Гуштнинг ичидаги 
капсуладан тезда личинка ичак бушлигига чикади ва 4 хафта ичида ундан 
жинсий вояга етган трихинелла чикиб, самка ва самеци узаро кушилади. 
Шундан кейин самеци улади, самкаси эса ингичка ичакнинг деворига кириб, 
у ерда 2 ойча яшайди ва 1500-10000 тагача личинка тугади. Шундан кейин 
самка яна ичак бушлигига чикади ва улади. Личинка кон ва лимфа окими 
билан мускулларга боради ва уз харакати билан кундаланг-таргил толали 
мускул толаларининг уртасига жойлашиб, шу мускулнинг моддалари билан 
озикланади ва мускулни емиради. Икки хафтадан кейин атрофини мускуллар
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орасидаги бириктирувчи тукимадан хосил булган капсула ураб олади. 
Капсуланинг девори углеродли кобик билан уралиб, унинг ичида личинка 20 
йилгача уз тириклигини саклаган холда яшаши мумкин.

Немертинларнинг ривожланиши ясси чувалчангларнинг ривожлани- 
шига ухшайди. Уларнинг личинкалари майдаланишнинг бошлангич даврини 
утаб булган, лекин ривожланишга улгурмаган ва улаётган тухумлар билан 
озикланади. Улар ривожланиши тухтаган йирик тухумларнинг хазм килиши 
учун халкумининг ичакка утиш жойининг кучли сикилиши ва шундан кейин 
ичакнинг кенгайиши мухим ахамиятга эга. Бунда ичак бушлигида тескари 
босим хосил булади ва натижада ютилаётган тухум бу бушликка тортилади.

Капсула ичидаги личинкали эмбриогенез халкали чувалчанглардан 
ёмгир чувалчанги ва зулукларда хам учрайди. Жагли зулуклар тухумини 
калин говак тукимали, ичида оксил моддаси булган йирик пилла ичига 
куяди. Пилласини сув хавзалари якинида куйганлиги туфайли улар куриб 
колмайди. Балик зулуклари хар бир тухумини алохида пиллага ураб куяди. 
Эмбриогенезнинг бу тури кориноёкли моллюскаларда хам учрайди. 
Уларнинг личинкаси ривожланиши тухтаган тухумлар хисобидан 
озикланади. Хар бир ривожланаётган тухумга юзлаб ривожланиши тухтаган 
тухумлар тугри келади. Личинка шаклланиб булгандан кейин ривожланиши 
тухтаган тухумларни юта бошлайди.

Олджабрали моллюскалардан тирик тугувчи лужанка тирик тугиш 
билан биргаликда капсула ичидаги личинка хам куяди. Личинкалари 
бачадонида алохида пиллачаларда ривожланади. Пиллани ёриб чиккан 
личинка маълум муддат бачадон бушлигида яшайди. Бу даврда личинка 
бачадон безлари ишлаб чикарган секретлар хисобидан озикланади ва усади. 
Шундай килиб, капсула ичидаги личинкали эмбриогенез оркали 
ривожланадиган хайвонлар эмбриогенези маълум даражада химояланган 
жойда (капсула ичида) утади.

Тула узгаришли иккиламчи эркин личинкали эмбриогенез. 
Эволюция жараёнида дастлаб бирламчи личинкали эмбриогенез пайдо 
булган. Ундан кейин эмбриогенезнинг бошка турлари, жумладан, иккиламчи 
личинкали эмбриогенез келиб чиккан. Бу йул билан ривожланадиган 
хашаротлар тухумини усимлик ёки хайвон тукималарига, органик моддалар 
колдиги ораларига куяди. Тухумдан чиккан личинкалар шу моддалар билан 
озикланади. Личинка бундан кейинги ривожланиши давомида бир неча 
марта туллайди ва гумбакка айланади.

Умурткасиз хайвонлардан факат тула узгариш йули билан 
ривожланадиган хашаротларда иккиламчи эркин личинкали эмбриогенез
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учрайди. Уларнинг личинкалари турли хил озик моддалар билан озикланади. 
Личинкалик даври улар хаётининг асосий кисмини ташкил этади. Гумбак ва 
вояга етган даврлар хашаротлар хаётининг киска вактини ташкил этади.

Иккиламчи личинкали эмбриогенез йули билан ривожланадиган 
хашаротларда фаол личинка харакатсиз гумбакка айланади, гумбакда 
хашаротнинг дефинитив органлари шаклланади ва имаго пайдо булади.

Тирик туFилувчи эмбриогенез. Эмбриогенезнинг бу турида уруглан
ган тухумдан ривожланишнинг бошлангич давридаги кичик эмбрион пайдо 
булади. Эмбрион она организмининг тухум йулларида маълум вакт сакланиб 
туради. Чунки ана шу даврда ривожланаётган эмбрионда мухим физиологик 
жараёнларни бажарадиган овкат хазм килиш, нафас олиш, айирув ва бошка 
органлар шаклланади. Натижада эмбрион она организмида ривожланиб, ёш 
имаго даврига айланади. Чаёнларда ривожланишнинг шу усули учрайди. 
Тропик чаённинг ривожланиши жуда майда, сариклик моддаси кам булган 
тухумдан бошланади. Бу тухум ургочи индивид тухум йулларининг 
кенгайишидан хосил булган узунчок халта-дивертикулаларда сакланади. 
Тухумнинг тула майдаланиши натижасида хосил булган бластомерлардан 
билатериал симметрияли эмбрион пайдо булади. Тухумида сариклик 
моддаси кам булгани учун ривожланаётган эмбрионга озик модда она 
организмидан етказиб берилади. Тухум етилиши олдидан тухум йули 
деворларида усимталар пайдо булади. Бу усимталар озик моддаларни она 
организмидан эмбрионга етказиб беради. Бундан ташкари, эмбрион ана шу 
усимталар ишлаб чикарган секрет билан хам озикланиши мумкин. Бу секрет 
махсус канал оркали эмбрион огзига, ундан ичагига боради. Ичакда секрет 
сариклик моддаси каби тупланиб боради. Шунинг учун ичак сариклик 
моддаси билан тулгандай булиб куринади. Дивертикула редукцияга 
учраганда, у узидан эмбрион учун озука ишлаб чикаради. Баликларда 
паразитлик киладиган трематодлар ривожланиши хам тирик тугулувчи 
эмбриогенез йули билан боради.

Она бачадонида ривожланаётган эмбрион ичида бештагача авлод бир- 
бирининг ичида жойлашганлигини биринчи марта И.И.Мечников аниклаган. 
Трематодларнинг бу личинкаларини бир генерацияга (авлодга) мансуб 
дейиш мумкин. Чунки иккинчи, учинчи, туртинчи, бешинчи авлодга 
кирадиган эмбрионлар пайдо булиши учун асос буладиган хужайралар 
тухум хужайранинг майдаланиши даврида соматик хужайралар 
фаркланишидан олдин пайдо булади. Уларнинг бир нечтаси алохида 
эмбрион хосил килиши мумкин. Хашаротлардан ширалар, икки канотлилар, 
кунгизларнинг баъзи турлари тирик тугади.
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Паразит личинкали эмбриогенез. Бундай йул билан ривожланадиган 
хайвонларнинг личинкалари бошка тур хайвонларнинг организмида 
паразитлик килиб хаёт кечиради. Кейинчалик эркин яшашга утади ёки 
жинсий вояга етган паразитга айланади. Паразит личинкали эмбриогенез 
ковакичлилар, ясси чувалчанглар, тиканбошлилар, моллюскалар, 
кискичбака-симонлар, пардаканотли хашаротларда учрайди. Паразит 
личинкалар ривожланиши даврида уз шаклини бир неча марта узгартириши 
мумкин. Наркомедузаларнинг уругланган тухумидан планула личинкаси 
ривожланади ва тезда лептомедуза соябонининг четки кисмига ёпишиб, 
кейин унинг ошкозон шохига утади ва паразитлик килиб хаёт кечиради. 
Шундай килиб, паразит личинка хосил булади. Личинканинг аборал 
томонидан куртакланиш йули билан янги эркин сузиб юрувчи личинка 
пайдо булади. Бу личинкаларнинг хар бирида соябон ривожланади ва улар 
эркин яшайдиган жинсий вояга етган медузага айланади.

Эркин яшайдиган турбелляриялар личинкасининг биринчи боскичи 
пилланинг ичида утади ва ундан эркин яшайдиган личинка пайдо булади. Бу 
личинка киприклар билан копланган, овкат хазм килиш органлари яхши 
ривожланган булиб, огиз, халкум ва ичаклардан иборат. Бу личинка 
кискичбакасимонларда паразитлик килади. Личинка хужайранинг ичига 
киргандан кейин унинг киприклари, огзи ва томоги редукцияланади.

Трематодлар, моногенетик сургичлилар ва лентасимон чувалчанглар 
бир-биридан тузилиши ва физиологик хусусиятлари билан кескин фарк 
киладиган бир неча личинкалик даврларни босиб утади. Трематодларда 
мирацидий личинкаси оралик хужайин организмига киргандан кейин 
спорациста, редия ва церкария личинкалари пайдо булади. Церкария оралик 
хужайиндан ташки мухитга чиккандан кейин адолескарияга айланади ва у 
дефинитив хужайин организмига утади, яъни инвазион боскич хисобланади. 
Трематодларнинг спороциста ва редия личинкаси паразитлик билан хаёт 
кечиради. Улар овкатни осмотик йул билан кабул килади.

Лентасимон чувалчанглардан кенг лентецнинг (Diphlobotrium latum) 
тухумидан чиккан личинкаси киприклар билан копланган булади. Бу 
личинка кароцидий дейилади ва у циклоп организмига утиб процеркоид 
личинкасига айланади. Циклопни сув билан ютган балик ичагида 
процеркоид плероцеркоид личинкасига айланади. Плероцеркоид баликнинг 
мускулларига утади. Бу баликнинг чала пиширилган гуштини истеъмол 
килган одам ичагида плероцеркоид жинсий вояга етган кенг лентецга 
айланади.
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Паразит личинкали эмбриогенез бугимоёкдилардан денгиз 
ургимчагида, кискичбакасимонларда, хашаротларнинг айрим вакилларида 
учрайди. Кискичбакасимонларнинг айрим турларининг личинкаси паразит
лик килиб хаёт кечириши шарт хисобланади, ургимчакларнинг личинкаси 
эса вактинча паразитлик килади. Хдшаротлардан пардаканотлилар 
туркумининг айрим турларининг личинкаси паразитлик килиб хаёт 
кечиришга мослашган.

О.М.Иванова-Казас (1975-1981, 1995) пардаканотлилар устида 
утказган тадкикотларига асосланиб, эмбриологиянинг экологик 
йуналишининг ривожланишига катта хисса кушди. Бу тадкикотлар 
зараркунанда хашарот-ларга карши биологик кураш чораларини ишлаб 
чикилишига асос булди.

Яйдокчининг эмбрионида пайдо булган органлардан кейинчалик факат 
сероза сакланиб колади. Сероза ёрдамида эмбрион овкат билан таъминланиб 
туради. Шунинг билан биргаликда, сероза эмбрионни хужайиннинг орган ва 
тукималарига ёпишиб колишидан химоя килади. Сероза хар хил йуллар 
билан хосил булади. Баъзан биринчи майдаланиш натижасида хосил булган 
бластомерларнинг бири эмбрионга озик моддаларни етказиб берадиган 
серозани хосил килса, иккинчи бластомердан эмбрион хосил булади. 
Яйдокчининг тухуми жуда кичик булиб, диаметри 26-30 мк, сариклик 
моддаси булмайди. Эмбрионал ривожланиши даврида хужайин тукима ва 
хужайралари хисобидан озикланади ва тухумга нисбатан бир неча юз, хатто 
минг марта катталашади, яъни усади. Паразит атрофида озик моддаларнинг 
куплиги ва тезда провизор орган-серозанинг пайдо булиши полиэмбриония 
ходисасини пайдо булишига олиб келган.

О.М.Иванова-Казас (1975-1981, 1995) хам полиэмбриония ходисасини 
паразитизмга ухшатади. Бу фикрни исботлаш учун иккита далил келтиради. 
Биринчидан, полиэмбриония йули билан ривожланадиган организм 
паразитлик хаёти давомида атрофидаги жуда куп озука моддалардан 
фойдаланади. Иккинчидан, полиэмбриония ходисаси купинча 
ихтисослашган паразитларда учрайди. Улар тухумини хужайиннинг аник 
бир озукага бой булган органига куяди. Эволюция жараёнида 
моноэмбрионал ривожланишдан полиэмбрионал ривожланишга тухумдаги 
сариклик моддасининг йуколганлиги туфайли утилган. Чунки агар тухумда 
сариклик моддаси булмаса, у тула майдаланади ва пайдо булган хар бир 
бластомердан янги организм хосил булади.
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Назорат саволлари
1. Эмбриогенез нима?
2. Умурткасиз хайвонлар эмбриогенезининг кандай турлари бор?
3. Умурткасиз хайвонлар эмбриогенезининг эволюцион ахамиятини 

айтиб беринг.
4. Бирламчи эркин личинкали эмбриогенезни тушунтириб беринг.
5. Личинкасиз эмбриогенезни мисоллар асосида тушунтиринг.
6 . Капсула ичидаги личинкали эмбриогенезни айтиб беринг.
7. Тула узгаришли иккиламчи эркин личинкали эмбриогенезни 

тушунтириб беринг.
8 . Тирик тугилувчи эмбриогенезни тушунтириннг.
9. Паразит личинкали эмбриогенезни айтиб беринг.
10. Паразитология фани нимани урганади?
11. Умурткасиз хайвонларда жинсни аниклашнинг кандай усуллари

бор?
12. Хайвонлар хаётида жинсий купайишнинг кандай ахамияти бор?
13. Хайвонот оламида гермафродитизмнинг келиб чикиш сабабларини 

тушунтиринг.
14. Синхрон купайиш нима?
15. Денгиз мухитидаги геофизик омиллар хайвонлар ривожланиш 

циклига кандай таъсир этади?
16. Мозаик ва регуляцион ривожланиш нима?
17. Личинкали ривожланиш ва метаморфоз нима?
18. Хайвонлар хаётида личинканинг пайдо булиши нималар билан 

исботланади?
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4-БОБ. БИР ХУЖАЙРАЛИЛАРНИНГ (PROTOZOA) КУПАЙИШИ ВА
ИНДИВИДУАЛ РИВОЖАНИШИ

4.1. Бир хужайралиларнинг купайиши
Бир хужайралилар кенжа дунёсига 30 мингдан ортик тур хайвонлар 

мансуб булиб, гавдаси битта хужайрадан иборат булса хам, улар жинссиз ва 
жинсий йуллар билан купайиш хусусиятига эгадир.

Бир хужайрали хайвонларнинг купайиш турлари. Бир хужайрали 
хайвонлар асосан жинссиз ва жинсий йуллар билан купаяди. Уларда 
жинссиз купайишнинг куйидаги турлари учрайди:

I. Монотомия. Оддий иккига булиниб купайиш монотомия деб 
аталади. Она индивид деярли тенг иккита киз индивидга булинади. Улар 
усиб она индивид хажмига тенглашади. Монотомия усули билан купайиш 
хужайраларнинг митоз булинишига ухшайди, уларнинг фарки шундаки, 
буларда булинишдан кейин алохида иккита организм хосил булади. 
Монотомиянинг асосан икки тури бор.

1. Оддий ёки протозой булиниш. Купайишнинг бу тури, асосан 
харакатчан бир хужайралилардан хивчинлилар ва киприклиларда учрайди.

2. Метазой булиниш. Купайишнинг бу тури индивиднинг харакатсиз 
холатида содир булади. Бундай купайиш куп хужайралилар хужайрасининг 
митоз булинишига ухшайди ва амёбаларда, хламидомонадаларда учрайди.

Монотомиянинг яна бир узига хос тури куртакланишдир. Бунда она 
индивид цитоплазмаси буртиб чикиб, тез усади, куртакка айланади ва 
алохида индивид хосил булади, лекин ядроси булинмайди, чунки она 
индивиддаги ядро кейинрок булинади. Куртакланиш йули билан купайиш 
тенг булмаган булинишдир. Чунки она индивид йирик, киз индивид кичик 
булади. Куртакланишнинг бир неча турлари фаркланади. Жумладан, оддий 
ёки монотомик куртакланишда бир вактда битта, куп куртакланишда эса бир 
вактнинг узида битта она индивиддан бир нечта киз индивидлар хосил 
булиб, алохида яшайдиган индивидларга айланади.

Колония хосил килиб яшаш хам эволюция жараёнида пайдо булган 
жинссиз купайиш натижасидир. Колония хосил килиш бир 
хужайралиларнинг деярли барча синф вакилларида учрайди, споралиларда 
эса колония хосил булмайди. Колониялар вактинчалик ва доимий булиши 
мумкин. Dinoflagellataларнинг чизикли, Astomata (инфузория) халкали 
колонияси бунга мисол булади. Доимий колониялар хар хил тузилган 
булиши мумкин. Dinoflagellataнинг Polykrikos авлоди турларининг чизикли 
колонияси туртта бир-биридан ажралиб кетмаган индивидлардан тузилган. 
Колониянинг барча аъзолари бир-бири билан плазматик мембрана оркали
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богланган булади. Дарахтсимон колониялар хивчинлилар ва инфузорияларда 
кенг таркалган булиб, булар утрок холда яшайди. Хивчинлилар колонияси 
индивидлари бир-бири билан поячалар ва колония аъзоларининг плазматик 
ипчалари оркали бирикишидан хосил булади. Поячали колонияларнинг 
айрим аъзолари (Vorticellidae) бир-бири билан боглик булмаган холда 
кискаради. Zoothamnium авлоди турлари колонияларининг барча 
индивидлари бир-бири билан якин алокада булганлиги учун колония 
аъзолари бир вактда кискаради.

II. Палинтомия (куп марта булиниш). Бир индивиднинг бир мартага, 
бирданига бир неча марта оддий булиниш йули билан купайиши палинтомия 
дейилади. Палинтомия монотомиянинг бирданига бир неча марта 
такрорланишидир. Палинтомиянинг оралик формаси спороциста хосил 
булиши, охирги махсулоти эса зооспроралар хосил булишидир. Жумладан, 
Dinoflagellata туркумининг Discodinium lunula тури булиниш олдидан 
цистага уралади. Она индивид ядроси икки марта булиниб туртта 
спороциста хосил булади. Уларнинг хар биридан шохга ухшаш циста пайдо 
булади. Унинг ичида ядронинг бир неча марта булинишидан хосил булган 
хужайралар бир чизикда катор булиб жойлашади. Шунинг учун бундай куп 
марта булинишни чизикли палинтомия дейилади.

III. Иккиламчи синтомия. Айрим бир хужайралиларда ядро бир неча 
марта булингандан кейин шизонт тугридан-тугри куп сонли мерозоитларга, 
спороциста хосил килмасдан ажралиб кетиши иккиламчи синтомия ёки 
шизогония деб аталади. Масалан, Tripanosoma l a w e s ^ ^  базал таначаси ва 
ядросининг биринчи булинишидан кейин иккинчи хивчин хосил булади. 
Ядронинг кейинги булиниши натижасида туртта ядро хосил булади, 
уларнинг учтасини базал таначасининг ёнидан янги хивчин хосил булади, 
биттасига она индивиднинг хивчини жойлашади. Ядролар ва хивчинларнинг 
кейинги булинишидан сунг трипаносома цитоплазмаси ядролар сонига 
мувофик равишда ажралади. Хосил булган индивидларнинг биттасига она 
организмининг хивчини, бошкаларига янги усиб чиккан хивчинлар 
жойлашади.

Бир хужайралиларнинг жинсий купайиши. Бир хужайралилар 
ривожланиш циклида жинсий купайиш хам учрайди. Бунга уларнинг 
физиологик холати ёки ташки мухит омилларининг таъсири сабаб булиши 
мумкин. Бир хужайралиларнинг жинсий купайиши куп хужайралилар 
тухумининг оталанишига ухшайди. Буларда хам жинсий хужайралар ёки 
жинсий индивидлар хосил булади. Аммо инфузориялар жинсий кушилиш 
даврида бир-бири билан кушилиб кетмайди, балки вактинча жуфтлашиб,
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кичик (микронуклеус) ядроларини бир-бирига алмаштириб оладилар ва 
ажралиб кетадилар. Жинсий купайишнинг бу тури конъюгация деб аталади. 
Конюгация натижасида купайиш содир булмайди, балки индивидлар 
янгиланади ва купайиш кобилиятини тиклайди. Жинсий купаядиган барча 
содда хайвонларда икки хил гаметаларнинг кушилиб кетиши ва зиготанинг 
хосил булиши содир булади. Гаметалар кушилганда хромосомаларнинг 
диплоид набори тикланади. Гаметалар хосил булишида хромосомалар 
сонининг икки хисса камайиши хужайранинг мейоз булиниши оркали содир 
булади.

Икки хил гаметанинг тулик кушилиб зиготанинг хосил булиши 
копуляция дейилади. Копуляция икки хил булади.

1. Г ологам копуляцияда гаметалар ва вегетатив индивид бир-биридан 
фарк килмайди, факат булар гаметаларининг цитоплазмасида крахмал 
доначалари булиши билан фарк килади. Копуляция натижасида хосил булган 
зигота бирданига цистага уралади ва зигота бирданига вегетатив индивидга 
айланади. Вегетатив индивидларнинг хивчинлари копуляцияга киришиш 
олдидан йуколади. Цистанинг ичида зиготада мейоз булиниш содир булиб 
туртта кичик вегетатив индивид хосил булади. Улар вегетатив зооспоралар 
булиб, цистадан чикиб вегетатив индивидларга айланади ва жинссиз купая 
бошлайди. Амёбалардан Sappinia ё1р1о1ёеада хам гологам копуляция содир 
булади. Бунда копуляцияда катнашувчи амёба икки ядроли булади. 
Копуляцияга киришишдан олдин улар иккига булинади, кейин 
копуляцияланади ва цистага уралади. Бунгача хар бир копулиантнинг иккала 
ядроси бир-бири билан кушилиб кетади ва уларнинг хар бири биттадан ядро 
тутади. Бу ядролар шундан кейин бир-бири билан кушилиб кетмай мустакил 
равишда мейозга учрайди. Уларнинг хар биридан учтадан майда 
йуналтирувчи танача ва биттадан тулик шаклланган ядро хосил булади. Бу 
ядролар зиготада бир-бири билан кушилиб кетмайди,аммо бир-бирига зич 
жойлашади.Зигота цистадан чикиб жинссиз купаяди ва икки ядроли 
амёбаларни хосил килади.

2. Мерогам копуляцияда вегетатив индивид узига хос купайиш 
усулига эга булиб, вегетатив индивиддан тугридан тугри янги индивид хосил 
булмайди. Вегетатив индивиддан хосил буладиган гаметалар сони иккитадан 
бир нечтагача булиши мумкин. Вегетатив индивид дастлаб цистага уралади 
ва унинг ичида тиккасига иккига булиниб, иккита гаметани хосил килади. 
Циста ичидаги гаметалар бир-биридан морфологик жихатдан фарк 
килмайди. Цистадан чиккандан кейин уларда фарклар пайдо булади. Ургочи 
гаметанинг цитоплазмасида кучли буялувчи доначалар булади ва улар
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гавдасининг охирги кисмига якин жойда кенг халка хосил килади ва ундан 
кейинрокда харакатчан ва ёпишкок буртма жойлашади. Эркак гаметада эса 
булар булмайди, эркак гамета ургочи гаметанинг ёпишкок буртмасига 
ёпишади ва кейинчалик унинг цитоплазмасига сурилади. Шундан кейин хар 
иккала гаметанинг барча органоидлари емирилади ва ядролар бир-бирига 
кушилиб кетади, яъни зигота хосил булади. Зиготада мейоз булиниш содир 
булиб, гаплоид хромосомали туртта вегетатив индивидлар хосил булади.

Конъюгация. Конъюгациянинг копуляциядан фарки шундаки, 
конъюгацияда икки индивид бир-бири билан кушилиб кетмайди, балки 
вактинча жуфтлашади. Бу даврда улар маълум бир ядроларини бир-бирига 
алмашиб оладилар ва бир-биридан ажралади. Конъюгация натижасида 
купайиш содир булмайди, Конъюгациянинг мухим биологик ахамияти 
шундан иборатки, хар иккала конъюгантнинг ирсий хусусиятлари узгаради, 
яъни янгиланади. Конъюгация факат инфузорияларда учрайди. Конъюгация 
икки хил булади. Морфологик жихатдан бир хил инфузориялар уртасида 
содир буладиган конъюгация изогам конъюгация дейилади. Бунда 
конъюгацияга учраган хар бир конъюгантнинг макронуклеуси парчаланиб 
кетади, микронуклеуси эса икки марта мейоз (редукцион булиниш) йули 
билан булинади. Хосил булган туртта гаплоид ядродан учтаси дегенерацияга 
учрайди, биттаси эса яна бир марта булиниб, миграцияланувчи (кучувчи) 
эркак пронуклеус ва стационар (утрок) ургочи пронуклеусни хосил килади. 
Цитоплазманинг юпка пардаси билан копланган миграцион ядро 
микрогамета, стационар ядро билан инфузориянинг гавдасини колган кисми 
эса макрогамета хисобланади. Конъюгация пайтида хар бир конъюгантнинг 
микрогаметаси шеригининг танасига утади ва унинг макрогаметаси билан 
кушилади, яъни “оталаниш” содир булади. Пронуклеуслар кушилиб кетгач 
(синкарион) хар бир инфузориялар хромосомасининг диплоид набори 
тикланади. Кейин зигота ядроси икки марта булиниб турттадан ядро хосил 
булади. Хар биридан иккитадан ядро кушилиб битта макронуклеусни, 
колган иккитаси иккита микронуклеусни хосил килади. Шундай килиб, хар 
бир конъюгантда конъюгациягача булган ядролар сони тикланади ва кейин 
инфузориялар (конъюгантлар) бир-биридан ажралиб кетади.

Морфологик жихатдан хар хил инфузорияларда содир буладиган 
конъюгация анизогам ёки гетерогам конъюгация дейилади. Колониал 
киприкли инфузорияларда микроконъюгантлар колониянинг алохида 
индивидларида икки-уч марта палинтомик булиниш содир булгандан кейин 
хосил булади. Улар колониядан ажралиб сувга сузиб юради ва колония 
буйлаб урмалаб макроконъюгантни топади ва конъюгацияланади.
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Макроконъюгантнинг микронуклеуси икки марта булинади, хосил булган 
туртта ядродан учтаси эриб кетади, биттаси пронуклеусга айланади. 
Микроконъюгантнинг микронуклеуси эса уч марта булинади, хосил булган 
ядродан еттитаси улади, биттаси пронуклеусга айланади. Кейинчалик 
микроконъюгантнинг пронуклеуси макроконъюгантнинг цитоплазмасига 
кучиб утади ва унинг пронуклеуси билан кушилиб (синкарион) кетади. 
Кейин микроконъюгант бужмайиб колади ва улади. Шундай килиб, 
оталаниш бир ёклама булиб колади. Анизогам конъюгация бошка 
инфузорияларда, шунингдек кокцидияларда, грегариналарда хам учрайди. 
Жумладан, грегариналарда микрогамета макрогаметанинг узига сингдириб 
олади. Чунки уларда макрогамета микрогаметадан кичикрок булади.

4.2. Саркомастигофораларнинг (Sarcomastigophora) купайиши ва
индивидуал ривожланиши

Саркомастигофораларга 20000 дан ортик тур хайвонлар киради. Улар 
саркодалилар ва хивчинлилар синфларига булинади. уларнинг жинссиз 
хамда жинсий купаядиган турлари мавжуд.

Саркодалиларнинг (Sarsodina) купайиши ва индивидуал 
ривожланиши. Саркодалилар синфининг 11000 дан ортик тури булиб, улар 
купинча жинссиз ва айрим турлари жинсий йул билан купаяди.

Амёбаларнинг купайиши. Купчилик амёбалар факат иккига булиниш 
усули билан жинссиз купаяди. Амёба купайиш олдидан харакатдан 
тухтайди, гавдаси чузилиб, кейин тенг иккига булинади (38-расм). 
Цитоплазманинг булиниши ядронинг митоз булинишидан кейин содир 
булади. Бунда Amoyeba proteus гавдасида узига хос морфологик узгаришлар 
содир буладики, бу узгаришлар митоз фазаларига тугри келади. Профазада 
амёба харакатдан тухтаб, ёлгон оёкларини тортиб олади ва гавдасининг 
устки кисми кичик псевдоподиялар билан копланган булади. Цитоплазма 
тиниклигини йукотади.

Метафазада гавдаси чузилишга тайёрланади. Анафазада ядро иккига 
булиниб, гавдаси чузилади ва булиниш жойи аник куринади. Телофазада 
гавдаси иккита киз амёбага ажралади, псевдоподиялар нормал холатга 
келади, цитоплазма харакати кучаяди. Киз амёбалар мустакил хаёт кечира 
бошлайди (39-расм).
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38-расм. Amoyeba proteus булиниши даврида содир буладиган
морфологик узгаришлар.

1, 2 -  булинишнинг бошланиши; 3, 4 -  гавдасининг тортилиши;
5 -  булинишнинг тугаши (Р.Барнс ва б., 1992)

Баъзи амёбаларда ядро дастлаб икки, кейин турт ва хакозо тарзда 
булинади, шундан кейин цитоплазма хам шунча булакка булинади. Жинсий 
купайиш айрим турларида (Amoyeba diploidea) учрайди. Амёбаларнинг 
купайиш тезлиги харорат ва озик моддаларга боглик. Жумладан, оддий 
амёбанинг бир марта булиниши учун оптимал шароитда (25°С градус) 24 
соат, харорат пасайганда (18OC) 40-50 соат давом этади. Оддий амёба 
булиниш циклида деярли 01-давр булмайди, С-давр уртача 6-8 соат, 02-давр 
эса 36-45 соат давом этади.

Нокулай шароитда амёба ва бошка содда хайвонлар цистага уралади. 
Бунда амёба гавдаси юмалоклашади ва гавдасининг устида калин кобик 
хосил булади. Циста сув куриб колганда ва харорати узгарганда пайдо 
булиб, анабиоз холатига утади ва амёбани химоя килади. Циста холатида 
амёба шамол ёки бошка йуллар билан табиатда кенг таркалади. Кулай 
шароит келиши билан амёба цистадан чикиб яна купая бошлайди.

Паразит амёбалар. ИчбуруF амёбаси (Entamoyeba histolytica). 
Амёбаларнинг айрим турлари, асосан Entamoyebidae оиласининг вакиллари 
хайвонлар ва одамлар организмида паразитлик килиб хаёт кечиради. 
Жумладан, умурткасиз хайвонлардан ковакичлилар, халкали чувалчанглар 
ва хашаротлар, умурткали хайвонлардан эса баликлар, амфибиялар, 
судралиб юрувчилар ва айникса сут эмизувчилар организмида хар хил 
турларга мансуб булган амёбалар паразитлик килиб хаёт кечиради.
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39-расм. Amoyeba proteus иккига булиниш йули билан жинссиз 
купайиши (В.Ф.Натали, 1975)

Одам организмида 7 тур амёба учрайди. Улардан Entamoyeba 
histolytica (ичбуруг амёбаси) энг хавфли булиб, ичбуруг касаллигини 
келтириб чикаради, бошка турлари одам учун хавфли эмас.

Entamoyeba histolyticaни биринчи марта 1875 йил Петербург харбий 
академиясининг профессори Ф.А.Леш беморнинг ахлатидан топган. 1903 
йили немис олими Ф.Шаудинн одам ичагида камида икки тур амёба 
(E.histolytica ва E.coli) учрашини айтган эди. 1913 йили америкалик олимлар 
Е.Уолкер ва А.Селард бу фикрни тасдикладилар. Уларнинг аниклашича, бу 
икки тур амёба ядроларининг сони билан бир-биридан фарк килади. 
Жумладан, Entamoyeba histolyticaда 4 ядро, Entamoyeba шНда 8 ядро булади. 
Entamoyeba histolytica одам организмида учраса хам хамма вакт хавфли 
касаллик пайдо килмайди. Бу ходиса “ташувчи” деган маънони билдиради ва 
ичбуруг амёбасининг ривожланиш циклини урганишда куплаб янги 
мулохазалар пайдо булишига сабабчи булди.

Ичбуруг амёбаси одамнинг йугон ичагида паразитлик килади. Улар 
жуда майда булиб, 20-30 мкм дан ошмайди. Уларда экто ва эндоплазмалар 
аник чегараланган. Бу амёба жуда фаол харакатланади. Ана шу харакати 
даврида куплаб калта ва йугон псевдоподиялар хосил килади. Уларнинг 
ёлгон оёклари асосан эктоплазмадан хосил булади. Одам организмида 
амёбанинг паразитлик килиши ва унинг турлари тугрисида 2 та назария бор 
эди:
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1.“Унитар” назария. Бу назарияга кура, одам организмида учрайдиган 
паразит амёбалар цистада 4 ядроли булиб, Ent.histolytica турига киради. Улар 
хамма вакт одам учун патоген хисобланади, чунки ичакда у ёки бу даражада 
яралар хосил килади. Бу назариянинг фаол тарафдори рус олими
А.А.Филипченко эди. Унга В.Г.Гнездилов карши чикди. Унинг фикрича, 
амёбанинг кичик 4 ядроли формаси зарарсиз булиб, Ent.hartmani турига 
киради.

2. “Дуалистик” назария. Бу назарияни 1925 йилда француз олими
Э.Брумпт асослади. Унинг фикрича, Ent.histolytica йигма тур булиб, узида 2 
та мустакил турни бирлаштиради. Буларнинг бири патоген Entamoyeba 
dysenteria, иккинчиси зарарсиз Entamoyeba dispar. Биринчиси иссик 
мамлакатларда, иккинчиси урта ва шимолий минтакаларда кенг таркалган. 
Кейинги йилларда бу назария С.Гоар ишларида янада ривожлантирилди. 
Гоарнинг фикрича, ичбуруг амёбаси битта тур -  Entamoyeba histoly^a ва 2 
та иркдан (Брумпт турларига тугри келадиган) иборат булиб, касаллик 
келтириб чикариши (паразитлик килиши) хар хилдир. Аммо Гоар ишлари 
хам унитар назария тарафдорлари томонидан танкид килинмокда.

Ривожланиш цикли. Ичбуруг амёбаси ривожланиш цикли даврида 3 
хил шаклда булади.

1. Майда вегетатив шакл-forma minuta
2 . Йирик вегетатив шакл-forma magna
3. Циста.
1. Майда вегетатив шакл ёки ичак форма -  forma minuta. Йугон 

ичак деворида яшайдиган бу формаси жуда мухимдир (40-расм). Булар 
бактериялар билан озикланиб, оддий булиниш йули билан купаяди. 
Гавдасининг катталиги 13 мкм гача, ядроси шарсимон, псевдоподиялари 
калта, энли, секин харакатланади.

Хазм вакуоласида доимо бактериялар булади. Ичагида амёбанинг 
факат майда вегетатив формаси яшайдиган одамлар амалда соглом булиб 
колаверади. Организм заифлашганда амёбалар ичак деворининг ичига 
(ворсинкаларга) утади ва йирик вегетатив формата айланади. Ичагида майда 
вегетатив формани саклайдиган одамлар узи касалланмайди, аммо 
касалликни ташувчи ва таркатувчи булиб колади.
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40-расм. Entamoyeba histolytica ривожланиш цикли. 1 -  циста;
2 -  трофозоит х,осил булиши; 3 -  ичак формаси; 4 -  тукима формаси; 

5 -  эритрофагия; 6 -  циста олди боскичи (А.^улмаматов, 1988)

2. Йирик вегетатив форма-forma magna ёки тукима формаси. Бу
форманинг катталиги 20-40 мкм, протоплазмаси шишасимон тиник, 
эктоплазма ва майда доначали ярим тиник энтоплазмага ажралиб туради. 
Серхаракат, осмотик босим таъсирида эритроцитлар билан озикланади. Улар 
узларидан протеолитик (оксилларни парчалайдиган) фермент ишлаб 
чикариб, ичак тукимасини емиради, натижада яралар хосил булади ва кон 
томирлари емирилиб, ичак йулига кон окиб чикади (шунинг учун кон 
аралаш ич кетади). Ана шу кон томирларининг тешиклари оркали амёба кон 
томирига кириб, кон окими билан жигар, бош ва орка мия, упка ва бошка 
органларга бориб тупланади. Бу органларда улар тукималарни емириб, 
йирингли яллигланишни келтириб чикаради, некроз хосил булади, касаллик 
сурункали формага айланади. Ичак бушлигига окиб чиккан коннинг 
таркибидаги эритроцитлар билан майда вегетатив форма хам озикланади. 
Конга утган йирик вегетатив форма эритроцитлар билан озикланади. Бу 
формалар эритрофаглар хам деб аталади.

3. Циста. Амёбанинг йирик вегетатив формаси яна ичак бушлигига 
утиб, майда вегетатив формага айланади ва цистага уралиб ахлат билан 
ташки мухитга чикиб туради. Бемор бир кеча-кундузда 300 млн тагача 
цистани ахлати билан ташки мухитга чикаради. Циста ташки мухитнинг 
абиотик омилларига жуда чидамли булади: нам ахлатда 5 хафтагача, сувда 2 
ойгача, хатто хлорли сувда хам маълум муддат тирик колади. Агар циста 
одамни овкат хазм килиш каналига тушса, ундан 4 та майда вегетатив форма 
хосил булади. Цистага уралиш олдидан хроматоид танача ва иодофил
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вакуоласи хосил булади. Цистанинг етилиши хроматоид танача ва иодофил 
вакуоласининг йуколиши билан амалга ошади.

Майда ва катта вегетатив формаларнинг бир-бирига айланиш 
механизмлари хам хозиргача тулик урганилган эмас. Бу жараёнларга куплаб 
омиллар таъсир этса керак. Жумладан, овкат хазм килиш органлари ишининг 
бузилиши, хароратнинг узгариши, овкат таркибининг узгариши (кечадан 
колган овкат), секрет ишлаб чикаришнинг бузилиши каби холатлар бунга 
сабаб булса керак. Масалан, Entamoyeba invadens тошбакада углеводли, 
илонларда оксилли мухитда катта зарар етказади.

Кейинги йилларда ичбуруг амёбаси ва ичак бактериялари уртасидаги 
муносабат купрок урганилмокда. Агар бактерия булмаса амёба яшай 
олмайди ва касаллик хам пайдо кила олмайди. Бу ходисанинг механизми 
хозиргача тулик урганилмаган.

Хар хил хайвонларда амёбиоз хар хил даражада утади. Жумладан, 
мушук ичбуруг амёбасининг хамма ирклари билан зарарланганда хам 
касаллик огир утган, сичконни кучсиз зарарлаган, одамда хам бу касаллик 
хар хил утади. Агар амёба узок вакт сунъий купайтирилса, унинг зарарлаш 
кобилияти пасаяди. Умуман, бу масалада хам хал этилмаган муаммо куп.

Амёбанинг хужайин ичаги тукимасига кандай таъсир этиши 
механизми хам хозиргача тулик урганилмаган. Ичбуруг амёбасининг 
зарарлаш даражаси унинг фермент ишлаб чикариш фаоллигига боглик. Ent. 
histolyticaнинг гиалуронидаза ферменти ичак эпителийси гистолизини 
тезлаштирса керак. Бундан ташкари, фосфатаза, протеолитик ферментлар 
хам ишлаб чикаради ва улар хам касалликнинг кечишига таъсир курсатади.

Ичбуруг амёбасининг паразитлик килиши унинг гавда деворидаги 
чукурчаларда жойлашган мембранали тузилманинг булиши билан изохланса 
керак. Амёба хужайин хужайрасига тегиши билан мембранали тузилманинг 
фаолияти кучаяди. Шунинг учун амёбанинг ёнидаги хужайра зарарсиз 
колади. Демак, ичбуруг амёбаси паразитлик килиши даврида нима учун ич 
кетишининг сабаблари тулик очиб берилмаган.

Амёбиоз ёки ичбуруF. Амёбиоз касаллигини ичбуруг амёбаси -  
Ent.histolytica келтириб чикаради. Бу хавфли касаллик иссик иклимли 
мамлакатларда купрок учрайди. Бу касалликнинг уткир формасида ич кетиш, 
кон аралаш ич кетиш, йирингли, конли ич кетиш, каттик ич огриш холатлари 
кузатилади. Беморда озгина харорат хам кутарилади, сувсайди, кучсизлик, 
холсизлик кузатилади. Ичакда яра ва некрозлар пайдо булади. Агар касаллик 
хроник (сурункали) формага утса, бемор йиллаб иш кобилиятини йукотади,
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иштахаси булмайди, боши огрийди. Агар амёбиоз “ташувчи” формасида 
булса, у организмда сакланади ва кулай шароитда уткир формага айланади. 
Амёбиозни даволашда айни пайтда куплаб препаратлар, жумладан 
антибиотиклар кулланилади.

Касалликнинг олдини олиш учун шахсий гигиена коидаларига 
амал килиш лозим. Демак, ичбуруг касаллиги уч хил куринишда булади.

1. Уткир куринишда улар ичакда яшайди ва суюк ич кетиш содир 
булади.

2. Сурункали куринишда улар ичакдан конга утади ва турли 
органларда тупланиб, некрозлар хосил килади.

3. Ташувчи куринишда улар ичак бушлигида яшайди. Бундай одамлар 
амалда соглом булади, аммо циста ахлат билан ташкарига чикиб, атрофдаги 
одамларни зарарлайди. Шунинг учун бундай одамлар ташувчи деб аталади.

Ч ^анокли  амёбаларнинг купайиши. Бу амёбаларда чиганок 
борлиги туфайли оддий булиниб купайиши бир мунча узгарган. Чиганок 
каттик скелет коплам булиб, уларнинг тенг булиниб купайишига йул 
куймайди (41-расм). Шунинг учун дастлаб цитоплазмасининг тахминан 
ярими чиганок тешигидан ташкарига чикади. Бу кисмнинг атрофида янги 
чиганок хосил булади. Шу вактда ядро хам булиниб, унинг биттаси янги 
амёбага утади

А  Б  В  г

41-расм. Чиганокли амёбанинг (Euglupha alveolata) булиниш йули билан жинссиз
купайиши (Р.Барнс ва б., 1992)

А -  амёбанинг булинишгача куриниши; Б -  цитоплазматик куртак х,осил булиб, 
унинг устида скелет пластинкалар жойлашиши; В -  ядро булиниб скелет 

пластинкаларнинг янги чиганок х,осил килиши; Г -  булиниш тугаб ядроларнинг
биттаси янги индивидга утиши; 1 -  ядро;

2 -  псевдоподиялар
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Бу даврда цитоплазматик куприк оркали туташиб турган амёбалар бир- 
биридан ажралади ва мустакил хаёт кечира бошлайди.

Фораминифераларнинг (Foraminifera) купайиши.
Фораминифералар чиганокли саркодалилар булиб, асосан денгиз тубида ва 
денгиз сувларида яшайди.

Фораминифералар жинссиз ва жинсий йуллар билан купаяди, айрим 
турларида купайишнинг бу усуллари галланади. Куп камерали 
фораминифера (Elphidium srispum)нинг жинссиз купайиши куйидагича 
булади (42-расм).

42-расм. Фораминиферанинг (Elphidium srispum) ривожланиш цикли.
1 -  микросферик индивид; 2 -  шизогония йули билан купаядиган 
индивидлар; 3 -  макросферик индивид; 4 -  жинсий вояга етган 

индивид; 5 -  макросферик индивиддан гаметалар хосил булиши; 6 -  
гаметалар; 7 -гаметалар копуляцияси (Р.Барнс ва б., 1992)

Дастлаб фораминифера ядроси куп марта митоз булиниш йули билан 
купайиб, куп сондаги ядролар хосил булади. Охирги булиниш мейоз йули 
билан содир булади ва у икки боскичдан иборат. Мейоз булинишдан кейин
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хромосомалар набори диплоиддан гаплоидга айланади. Шундан кейин 
цитоплазма ядролар атрофини ураб олади. Шундай килиб, битта индивиддан 
бир неча юз кичик, бир ядроли индивидлар хосил булади. Улар киска 
псевдоподиялар хосил килиб, она индивид чиганогидан сувга чикади ва 
узининг устига дастлабки эмбрионал чиганок камерасини хосил килади. Бир 
индивиднинг бир марта купайиши натижасида куп сондаги киз индивидлар 
хосил булиши шизогония дейилади. Янги хосил булган индивидларнинг 
эмбрион камераси она индивиднинг эмбрион камерасидан катта-кичиклиги 
билан фарк килади. Шунинг учун шизогония йули билан купаядиган 
фораминиферанинг она индивиди микросферик ёки жинссиз авлод, жинсий 
купаядиган индивиди эса макросферик ёки жинсий авлод дейилади.

Фораминифераларнинг баъзи турларида жинссиз авлод ядролари катта 
кичиклиги ва бажарадиган вазифасига кура фарк килади. Уларнинг йирик 
ядроси купайишдан ташкари хамма хаётий жараёнларини бошкаради. Бу 
ядро соматик, бошкалари генератив ядро дейилади. Соматик ядроларда 
хромосомалар диплоид наборда булиб, улар инфузорияларнинг 
макронуклеусларига ухшайди, аммо соматик ядро хеч качон полиплоид 
холатда булмайди.

Макросферик индивидлар усиб ва куп камерали чиганок хосил килиб, 
факат жинсий купаяди. Шундай килиб, фораминифераларнинг макросферик 
индивидлари жинсий авлодни, микросферик индивидлари эса жинссиз 
авлодни хосил килади.

Макросферик индивиднинг ядроси куп марта митоз йули билан 
булинади ва цитоплазмаси хам ядро сонига мос равишда булинади. 
Натижада шизогониядан фарк килиб, юзлаб эмас, балки минглаб кичик 
хужайралар хосил булади. Бу хужайраларда псевдоподиялар эмас, 
хивчинлари булади. Булар жинсий хужайралар ёки гаметалар булиб, уларда 
храмосомалар гаплоид наборда булади. Чунки ядронинг охирги булиниши 
мейоз йули билан содир булади. Г аметалар она индивид чиганогидан чикади 
ва шу турнинг, аммо бошка индивидда хосил булган гамета билан кушилади, 
яъни гаметаларнинг ядролари ва цитоплазмалари бир-бири билан кушилиб 
кетади. Бу жараён копуляция дейилади. Натижада бир ядроли, хромосомаси 
диплоид наборли зигота хосил булади. Зигота хивчинларини ташлаб чиганок 
хосил килади. Шундай килиб, микросферик индивиднинг эмбрион чиганоги 
хосил булади. Бу индивид усади, куп камера хосил килади ва шизогония 
йули билан купая бошлайди.

Шундай килиб, фороминифералар риволаниш циклида купайишнинг 
икки шакли галланади: жинсий купайиш гаметалар иштирокида содир
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булади, жинссиз купайишда эса гаметалар иштрок этмайди, яъни агамета 
оркали купайиш содир булади. Агамета лотинча а -  йук, гамета -  гамета 
деган маънони билдиради. Фороминифералар ривожланиш циклида икки 
хил авлод алмашинади: жинсий купаядиган авлод гамонтлар дейилади, 
жинссиз купаядиган авлод агамонт дейилади.

Фораминифералар ривожланиш циклида гаплоид ва диплоид 
боскичларнинг галланиши кизикарли холатдир. Таъкидлаш лозимки, мейоз 
куп хужайралилардаги каби гаметалар хосил булиши олдидан эмас, балки 
жинссиз купайиш даврида содир булади. Бир турда бундай бир авлодни 
гаплоид, бошкаси диплоид булиши хайвонот оламида учрайдиган ягона 
битта ходисадир. Усимликлар оламида спорофит ва гаметофит бугинлар 
алмашиниб туради ва ядронинг диплоид (спорофит) хамда гаплоид 
(гаметофит) даврлари галланади. Аникланишича, бу ухшашлик 
фораминифералар ва усимликларнинг келиб чикишида кандайдир алока 
борлигидан далолат бермайди, аммо конвергент эволюцион тараккиётга 
кизикарли мисол була олади.

Шундай килиб, фораминифералар жинссиз купайганда шизогония 
усули билан, жинсий купайганда гаметалар хосил килиш усули ва 
гаметаларни копуляцияси оркали купаяди. Купайишнинг бу усуллари тугри 
галланади. Айрим фораминифераларда жинсий ва жинссиз купайишнинг 
галланиши мавсумий булиб, бахор, ёз ойларида содир булади.

Нурлиларнинг (Radiolaria) купайиши. Нурлилар денгиз хайвонлари 
булиб, уларнинг 7000 дан ортик тури бор. Гавдасининг шакли турли- 
туманлиги ички скелетига богликдир.

Купчилик турлари оддий иккига булиниш йули билан купаяди. Бу 
жараёнда скелети киз хужайраларга тенг таксимланиши, ёки янги 
индивидларнинг бирида янгидан хосил булиши мумкин. Ядро марказий 
капсулада жойлашган булиб, митоз йули билан иккига булинади. Ядронинг 
булиниш даврида минглаб хромосомалар борлигини кузатиш мумкин. 
Аникланишича, бундай холат ядронинг полиплоидлигидан далолат беради. 
Нурлилар ядросининг полиплоидлиги бирламчи ходиса деб кабул килинган. 
Айрим турларида бирламчи ядро куплаб иккиламчи ядрога булиниб кетади. 
Уларда хромосома кам булади. Бу ядролар хар бирининг атрофини 
цитоплазма ураб олади. Бу жинссиз купайиш булиб, фораминофераларнинг 
агамета йули билан купайишига тугри келади. Бу агаметалардан кейинчалик 
вояга етган радиолярия ривожланади. Уларнинг ядросида хромосомалар 
купаяди ва бирламчи полиплоид ядро хосил булади. Бу ходисанинг 
механизми хозирча тулик урганилмаган.
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Нурлиларнинг жинсий купайиши Acantharia туркуми вакилларида 
аникланган, холос. Бунда радиоляриянинг гавдаси куплаб кичик икки 
хивчинли гаметаларга булинади. Кейин бу гаметаларнинг иккитаси бир-бири 
билан кушилади ва зиготани хосил килади. Зиготадан вояга етган акантария 
ривожланади.

Куёшлиларнинг (Heliozoa) купайиши. Куёшсимонларга чучук 
сувларда ва денгизларда яшайдиган куплаб турлар киради. Куёшлилардан 
Actinosphayerium авлодининг вакиллари иккига булиниш йули билан 
купаяди. Бунда гавдаси иккита деярли тенг булакка ажрала бошлайди. 
Ядронинг булиниши иккита булиниш оралигида содир булади (43-расм).

Куёшлиларнинг айрим турларида жинсий купайиш хам учрайди. 
Actinophrys sol турида жинсий купайиш куйидагича содир булади. Улар 
булинади ва юпка кобик билан уралади. Киз хужайралар ядроси икки марта 
булинади, бунинг охиргиси мейоз йули билан амалга ошади. Кейин иккита 
киз индивидлар кушилиб зиготани хосил килади. Бу зигота маълум тинчлик 
даврдан кейин ривожланиб, вояга етган индивидга айланади. Жинсий 
купайишнинг бу тури педогамия дейилади. Айрим турларида ядролар сони 
200 ва ундан хам куп булади.

43-расм. куёшлиларнинг (Clathrulina elegans) купайиши.
А -  вегетатив индивид; Б -  купаядиган индивид; 1 -  аксоподий;

2 -  скелет; 3 -  она индивид скелетининг ичидаги киз индивидлар 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологияси фанидан олган билимларингизга 

асосланиб содда хайвонлар классификациясини айтиб беринг.
2. Умурткасизлар зоологияси фанидан олган билимларингизга 

асосланиб саркомастигофораларнинг классификациясини айтиб беринг.
3. Оддий амёбанинг купайишини тушунтиринг.
4. Чиганокли амёбанинг купайишини айтинг.
5. Ичбуруг амёбасининг тузилиши, ривожланиш циклини айтиб 

беринг.
6 . Фораминифераларнинг купайишини тушунтиринг.
7. Нурлиларнинг купайишини айтиб беринг.
8 . Куёшлиларнинг купайишини айтинг.
9. Бир хужайралиларнинг купайиш турларини айтинг.

4.3. Хивчинлиларнинг (Mastigophora) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Хивчинлиларнинг 7000 дан ортик тури булиб, улар табиатда жуда кенг 
таркалган ва хилма-хил йуллар билан купаяди.

Усимликсимон хивчинлиларнинг (Fhytomastigina) купайиши.
Усимликсимон хивчинлиларнинг купчилик турларида факат жинссиз 
купайиш учраши аникланган. Уларнинг жинссиз купайиши, асосан иккига 
булиниш йули билан амалга ошади ва ядронинг митоз йули билан 
булинишидан бошланади. Шундан кейин олдинги кисмидан тиккасига 
иккига булинади (44-расм). Хивчини ёш индивидларнинг бирига утади ва 
иккинчисида янги хивчин хосил булади. Бошка холатларда булинаётган 
хужайранинг хивчини тушиб кетиб, ёш хужайраларнинг хар бирида янгидан 
хивчин хосил булади. Баъзи турларида хивчин тушиб кетиб, цистага уралади 
ва циста ичида купаяди. Циста ичида бир неча марта купайганлиги учун 
гавдаси кичик булади. Хужайраларнинг бу усулда йириклашмасдан кетма- 
кет булиниши палинтомия дейилади. Бундай купайиш куп хужайралилар 
тухум хужайрасининг майдаланишига ухшайди. Хивчинлилар булиниши 
даврида хромотофоралари хам янги индивидларга тенг таксимланади. 
Dinoflagellata туркумига кирадиган Ceratium hirundilla гавдасининг уртасида 
огиз ва хивчинлари жойлашади, булиниш эса тиккасига содир булади. 
Купчилик хивчинлиларда эса улар гавданинг уртасида жойлашади. Булиниш 
кундаланг, кийшик йуналишда, тенг булмаган холда утади.

Хивчинлиларнинг купчилиги тиккасига иккига булиниш йули билан 
купаяди. Бунда булиниш текислиги тананинг узун укига тугри келади.
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Булиниш купрок эркин харакат килаётган холда юз беради. Дастлаб ядро 
митоз йули билан булинади, кейин тана олдинги кисмидан бошлаб тиккасига 
булинади. Хивчин аппаратининг кинетосома ва базал таначаси хам иккига 
булинади.

Баъзан она индивиднинг хивчини киз индивидларнинг биттасига 
утади, иккинчисига эса у кинетосомадан янгидан хосил булади. Бошка 
холатларда хивчинни ташлаб юборади ва иккала киз индивидларда хивчин 
янгидан хосил булади.

Колония булиб яшайдиган вольвокслар жинссиз купайишида айрим 
хужайралар бир неча марта булиниб купаяди ва улардан янги колония хосил 
булади. Усимликсимон хивчинлиларнинг вакили Dinodryonsertulariaда 
калониянинг хосил булиши булинган индивидларнинг бири иккинчисидан 
ажралиб кетмаслиги ва узаро алокада колиши натижасида амалга ошади.

44-расм. Яшил эвгленанинг купайиши. 1 -  тиккасига булиниши;
2, 3 -  циста ичида купайиши (В.А.Догель, 1981)

Дарахтсимон колониянинг хосил булишида индивидлардан ажралади- 
ган ёпишкок дилдирок модда ва индивидларнинг кобиклари мухим урин 
эгаллайди.

Фитомонадалар туркумидан Eudorina elegans ифлосланмаган кул 
сувларида учрайди. Унинг колонияси купрок 32, баъзан 16, 8 ёки 4 
хужайрадан ташкил топади. Колония таркибига кирувчи хужайралар бир- 
бири билан ёпишкок модда оркали алокада булади. Эвдоринанинг колонияси
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доимо шар шаклида булмай, овал шаклда хам булиши мумкин. Колониянинг 
катталиги 200 мк гача булади. Колонияда алохида хужайраларнинг 
жойлашишида узига хос конуният мавжуд. Улар бир неча катор (кават) 
булиб жойлашади. Биринчи ва охирги катор 4 тадан, уртадагилари 3 та 
катор, хар бир каторда 8 тадан хужайра жойлашади. Колониянинг барча 
хужайраларини бирлаштириб турувчи ёпишкок ялтирок массанинг четки 
кисми анча зич, унинг ички кисми эса, аксинча ярим суюк холда булади.

Вольвокссимонлардан эвдориналар оиласининг хар хил турлари 
колонияларининг хосил булиши куп хужайралилар тухумнинг 
майдаланишини эслатади, яъни колонияни хосил килаётган хужайраларнинг 
булинишида усиш жараёни булмайди, майдаланиш (булиниш) давом этган 
сари майда хужайралар хосил булаверади. Масалан, эвдориналарда бу 
жараён бир кават хужайралар хосил килувчи палинтомия (куп марта 
булиниш) куринишида содир булади, яъни 8 та хужайрадан иборат 
пластинка хосил булиб, 4 та хужайраси марказда бут (крест) шаклида 
жойлашади (45-расм).

Кейинги “майдаланиш” натижасида хужайраларнинг сони 32 га етади 
ва бу чукур косачани А.А.Захваткин стомобластула деб атади. Палинтомия 
натижасида хосил булган пластинка дастлаб ичкарига эгилади. Буни 
инкурвация дейилади. Кейинчалик пластинка тескари томонга эгилади. Буни 
экскурвация дейилади. Натижада хар бир индивиднинг хивчин ва 
стигмалари ташкарига караган холда жойлашади ва шундай килиб шарсимон 
колония хосил булади. Бу бластулани эслатади ва уни А.А.Захваткин 
экскурвацион ёки хакикий бластула деб атади.

Хивчинлиларда жинсий купайиш хар хил турларида турлича содир 
булади. Хламидомонадаларда бир хил гаметалар узаро кушилади. Бундай 
бир хил гаметалар изогаметалар дейилади. Изогаметаларнинг кушилиши 
изогам копуляция дейилади (46-расм).
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45-расм. Polystoma uvella изогам копуляцияси.
1 -  гамета; 2-7 -  гаметалар копуляциясининг кетма-кетлиги; 8 -  цистага

уралаган зигота (В.А.Догель, 1981)

Хивчинлилар айрим турларининг гаметалари улчамига кура бир- 
биридан фарк килади. Уларнинг йириклари макрогамета, кичиклари 
микрогамета дейилади. Микро- ва макрогаметаларнинг хивчинлилари булиб, 
бундай хар хил гаметалар анизогаметалар дейилади.

Анизогаметаларнинг хосил булиши жинс дифференциациясининг 
биринчи боскичи хисобланади. 10-20 минг индивиддан иборат булган 
Volvox колониясида гаметаларни алохида генератив индивидлар хосил кила 
олади. Колониянинг купчилик индивидлари вегетатив индивид булиб, 
жинсий купайишда иштирок этмайди. Volvox колониясидаги 25-30 индивид 
макрогаметаларни, 5-10 индивид микрогаметаларни хосил килади.

46-расм. Chlamydomonas brauniian изогам копуляцияси.
1 -  микрогамета; 2 -  макрогамета; 3-5 -  гаметалар копуляциясининг 

кетма-кетлиги (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

212



Макрогамета хосил булишида хужайра булинмайди, микрогамета 
хосил булишида. хужайра булиниб, икки хивчинли 256 та микрогаметалар 
хосил булади. Микрогаметалар колониядан сувга чикиб бошка колонияга 
киради ва макрогамета билан кушилиб зиготани хосил килади.

Макрогамета куп хужайралиларнинг тухум хужайрасига, микрогамета 
сперматозоидига ухшайди. Volvoxларнинг бундай копуляцияси оогамия 
дейилади. Зиготанинг устки кисмида калин кобик хосил булади, колония 
вегетатив хужайраларининг хаммаси улади. Кейин зигота куп марта булиниб 
вольвокснинг янги колониясини хосил килади. Volvox globatorда микро ва 
макрогамета битта гермафродит колонияда етилади. V.aureus колониялари 
айрим жинсли булиб, биттаси факат микрогамета, иккинчиси макрогамета 
хосил килади.

Шундай килиб, хивчинлиларнинг хар хил вакилларида жинсий жараён 
эволюциянинг хар хил боскичларида пайдо булганлигини, яъни уларда 
изогам копуляциядан оогамиягача булган ходисаларни кузатиш мумкин. Бу 
ходисаларни урганиш куп хужайралиларда жинсий купайишнинг келиб 
чикиши ва эволюциясини аниклашда мухим ахамиятга эга.

Х,айвонсимон хивчинлиларнинг (Zoomastigina) купайиши. Хдйвон- 
симон хивчинлиларнинг бир канча турлари денгиз ва чучук сувларда 
яшайди. Уларнинг купчилик турлари одам, хайвонлар ва усимликлар 
организмида паразитлик килиб хаёт кечиради. Шунинг учун уларнинг 
купайиши ва ривожланиш цикли хам мураккаблашган.

Кинетопластидлар (Kinetoplastida) туркуми. Бу туркумга эркин 
яшайдиган ва паразит хивчинлилар киради. Trypanosomatina кенжа 
туркуми вакилларининг хаммаси паразитлик килиб хаёт кечиради ва 
уларнинг барчаси Trypanosomatidae оиласига мансубдир. Уларнинг 
ривожланиш цикли 2 хилда булади:

1. Моногенетик турлар ёки ривожланиш цикли. Буларнинг 
ривожланиш цикли битта хужайин организмида утади ва бир хужайиндан 
бошкасига фекал билан ташкарига чиккан циста оркали юкади. Булар асосан 
умурткасиз хайвонларнинг овкат хазм килиш системасида (хашаротларда) 
паразитлик килади.

2. Дигенетик турлар ёки ривожланиш цикли. Булар умурткали 
хайвонларнинг кон плазмаси ва айрим хужайраларининг ичида яшаб 
паразитлик килади. Паразит бир хужайиндан бошкасига таркатувчи оркали 
утади. Уларнинг ривожланиш циклида таркатувчи (ташувчи) сифатида кон 
сурувчи хашаротлар ёки зулуклар катнашади. Хивчинли уларнинг овкат 
хазм килиш системасида яшайди. Паразит асосий хужайинга таркатувчининг
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сулаклари (инокулятив) ёки фекали (кантаминатив) усуллар билан утади. 
Усимликларда паразитлик киладиган трипанозоматидлар хам шу гурухга 
киради.

Морфологияси ва физиологияси. Трипанозоматидларнинг асосий 
хусусиятларидан бири уларнинг полиморфлиги, яъни бир турга кирадиган 
индивидлар ривожланиш циклининг хар хил даврларида бир-бирига 
ухшамайдиган шаклларда булишидир (47-расм).

Трипанозоматидларнинг морфологик шакллари хужайрасининг шакли, 
кинетосома, кинетопласт ва мембранасининг тузилиши ва жойлашуви билан 
белгиланади.

1972 йилда С.Гоар ва Ф.Уоллес трипанозоматидларнинг янги 
морфологик классификациясини ишлаб чикдилар. Хрзирги пайтда 
хивчинлиларнинг 7 хил морфологик шакли фаркланади.

1. Трипомастигота шакли (формаси) -  улар гавдасининг учи 
ингичкалашган, кинетосома ва кинетопласт ядродан кейинда жойлашган. 
Хивчини махсус хивчин чунтагининг ичидан утади, кейин ташки мембрана 
четидан олдинга караб йуналади.

2. Эпимастигота шаклда кинетопласт ва кинетосома ядродан олдинда 
жойлашган. Хивчини чунтак ичидан, кейин мембрана четидан утади ва калта 
булади.

3. Опистомастигота шакли ташки куринишидан трипомастигота 
шаклига ухшайди. Кинетопласт ва кинетосома гавдасининг кейинги 
кисмида, орка томонида жойлашган. Хивчини чунтак ичидан гавдасини 
учигача бориб, кейин ташкарига чикади.

4. Промастигота шакли хам узун булиб, кинетосома ва кинетобласт 
гавдасининг олдинги кисмида жойлашган. Хивчини киска, чунтакдан 
ташкарига чикади.

5. Амастигота шакли овал ёки юмалок шаклда булиб, кичик, хивчини
йук.

6 . Сферомастигота шакли ташки куринишидан амастигота шаклига 
ухшайди, фарки буларда киска хивчин бор. Булар промастигота ва 
амастигота шаклларининг оралик формасидир.

7. Хоаномастигота шакли овал ёки ноксимон куринишда, олдинги 
кисмида энли хивчин чунтаги бор. Кинетосома ва кинетопласт олдинги 
кисмида жойлашган.
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47-расм. Трипанозоматидларнинг морфологик шаклларининг тузилиши ва
уларнинг авлодларида учраши 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
Трипанозоматидларнинг бир шаклдан бошкасига айла.нити 

кинетосома ва кинотопластларнинг харакати ва митохондрийнинг 
жойлашишига боглик булади. Бу жараёнлар жиддий морфологик 
узгаришларга олиб келади.

Купайиши. Трипанозоматидлар оиласининг хамма вакиллари факат 
жинссиз йул билан, яъни оддий тиккасига булиниш йули билан купаяди. 
Кинетопласт ДНК синтези ва репликациясини охирига етказиб биринчи 
марта булинади. Янги кинетопластнинг ёнидан янги хивчин хосил булади. 
Шу даврда ядро митоз йули билан булинади. Цитоплазманинг булиниши 
гавданинг олдинги кисмидан бошланади.

Оддий булиниш билан биргаликда баъзи турларда куп марта булиниш 
хам содир булади. Бунда битта индивид бир марта купайиши даврида бир 
нечта тузилиши бир хил булган индивидларни хосил килади, яъни тенг 
булиниш содир булади. Олдин ядро бир нечта тенг булакларга булинади, 
кейин цитоплазма хар бир ядронинг атрофини ураб олади. Баъзан куп марта 
булиниш даврида бир-бирига тенг булмаган индивидлар хосил булади. 
Айрим турларида гидранинг куртакланишига ухшаш купайиш хам содир 
булади. Хосил булган ёш индивидлар маълум вакт она индивиднинг 
хивчинига ёпишиб яшайди.

Трипанозоматидларда жинсий купайиш учраши хакидаги маълумотлар 
тажрибалар оркали рад этилди. Баъзи хивчинлиларнинг бир жойга
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тупланиши бир-бирига ирсий ахборот аламашади, деган фикрга асосланади. 
Бунда улар ядро ва кинетопластни кайта булиб олиши мумкин. Бу холат 
жинсий купайишнинг урнини босиши мумкин. Аммо трипанозоматидларда 
жинсий купайиш учрамайди.

Ривожланиш цикли. Бу оила морфологик, физиологик, биологик 
хусусиятларига кура бир-биридан фарк киладиган 8 та авлодни бирлаш- 
тиради. Уларнинг 4 таси моногенетик турлар булиб, асосан умурткасиз 
хайвонлар, жумладан, хашаротлар организмида паразитлик килади, 4 таси 
дигенетик турлар булиб, улар умурткали хайвонлар организмида паразитлик 
килади (48-расм).

Уларнинг ривожланиш циклида умурткасиз хайвонлар таркатувчи 
сифатида катнашади.

Куйидаги авлодлар моногенетик ривожланиш циклига эга:
1. Leptomonas авлоди. Бу авлод турларининг ривожланиш циклида 

промастигота ва амастигота шаклларининг галланиши содир булади. 
Промастигота хужайиннинг ичагида яшайди ва интенсив купаяди. 
Амастигота асосан хужайиннинг орка ичагида яшаб, цистага айланади ва 
ташки мухитга чикиб янги хужайин организмига утади. Лептомонаслар 
асосан содда хайвонлар, нематодлар, моллюскалар ва хашаротлар 
организмида паразитлик килади.

48-расм. Трипанозоматидларнинг купайиши.
А -  Trypanosoma vivaxда оддий, тенг иккига булиниш;

Б -  Trypanosoma zapiнинг амастигота шаклида куп марта тенг булиниши; В -  
Phytomonas elmassianiнинг промастигота шаклида куп марта тенг булиниши; Г -  

Trypanosoma lewesiнинг эпимастигота шаклида куп марта тенг булмаган булиниши; 
Д -  Blastocrithidia familiarisнинг эпимастигота шаклида тенг булмаган булиниши 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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2. Crithidia авлоди. Буларнинг ривожланиш циклида хоаномастигота 
ва амастигота шакллари галланади. Амастигота шакли ташки мухитга чикиб 
янги хужайинга утади. Хашаротларда паразитлик килади.

3. Blastocrithidia авлоди. Бу авлод 3 хил шаклни: эпимастигота, 
промастигота ва амастиготаларнинг бир-бири билан галланиши оркали 
ривожланади. Эпимастигота ва промастигота хашаротларнинг (кандалалар) 
ичагида яшайди, амастигота таркалишини таъминлайди.

4. Herpetomonas авлоди. Бу авлодга мансуб турлар ривожланиш 
циклида 3 хил шакл: опистомастигота, кейинчалик про-ва амастигота 
шакллари навбат билан галланади. Булар хашаротларнинг ичагида 
паразитлик килади.

Дигенетик ривожланиш циклига эга булган авлодлар:
5. Phytomonas авлоди. Ривожланиш циклида амастигота ва 

промастигота шакллари бир-бирига айланади. Улар усимликларни (асосан 
Asslepiadacea оиласи) сут шираси билан озикланади. Усимлик кандалалари 
(иккинчи хужайин) уларнинг таркатувчиси хисобланади.

6. Leishmania авлоди. Лейшманияларнинг ривожланиш циклида 
амастигота ва промастигота шакллари галланади. Умурткали хайвонлар 
организмида амастигота (хужайра ичида паразитлик килади), кон сурувчи 
икки канотли хашаротлар (искабтопар) овкат хазм килиш системасида 
промастигота шакли яшайди.

7. Endotrypanum авлоди. Булар ривожланиш циклида 3 хил шакл: 
таркатувчи искабтопар пашшаси организмида промастигота ва амастигота, 
умурткали хайвонлардан ялковларда эпимастигота шакли яшайди ва бир- 
бирига айланади.

8. Trypanosoma авлоди. Буларнинг ривожланиш циклида 4 хил шакл: 
амастигота, промастигота, эпимастигота ва трипомастигота галланади. Улар 
табиатда кенг таркалган булиб, хилма хил умурткали хайвонлар организмида 
паразитлик килади. Баъзи турларида эволюция жараёнида айрим шакллар 
тушиб колиши хисобидан ривожланиш цикли иккинчи марта кискарган.

Авлод: Leishmania Ross, 1903. Лейшманиялар куплаб умурткали 
хайвонлар: баликлар, рептилиялар, сут эмизувчилар ва одамлар организмида 
паразитлик килади. Лейшманияларнинг таркатувчиси кон сурувчи икки 
канотли хашаротлардан (Diptera) искабтопар (Phlebotomus) авлодининг 
турлари хисобланади. Искабтопар организмида лейшманиянинг 
промастигота шакли ривожланади. Одам ва бошка хужайинлари 
организмига утганда амастигота шаклига айланади.
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Одам организмида лейшманиянинг 2 тури (Leishmania donovani, 
L.tropica) паразитлик килади. Шулардан L.donovani Урта Осиёда “кала-азар” 
ёки “кара-азар” ёки “бола лейшманиози” касаллигини келтириб чикаради. Бу 
касалликни умумий ёки висцериал лейшманиоз хам дейилади. У табиий 
манбали касаллик булиб, унинг манбалари Хиндистон, Шаркий Хитой ва 
Урта денгиз сохиллари хисобланади. L.donovaniнинг катталиги 2-4 мкм, 
танаси юмалок, овалсимон шаклда, хазм вакуоласи йук. Овкатни бутун гавда 
буйлаб осмотик йул билан кабул килади.

Лейшмания одам гавдасида-жигар, талок, лимфа безлари, кон 
томирлари ва суяк кумиги эндотелийсининг хужайраларида паразитлик 
килади. Иккига булиниб купаяди. Лейшмания бирданига бир неча 
булакларга булиниб, бирданига 100-200 та индивид хосил килади. Узи 
яшаётган хужайра емирилгандан кейин, улар лимфа ва конга утиб, янги 
хужайраларга бориб кириб олади ва уз фаолиятини давом эттиради.

Ривожланиш цикли. Соглом искаптопар пашшаси касал одамни 
чакканда кон билан лейшманияни хам кабул килиб олади. Лейшмания 
пашшанинг хазм йулида ривожланади ва ундан конга утиб огзидаги хазм 
безларига келади. Бу касал пашша соглом одамни чакканда лейшмания 
пашша сулаги билан одам конига утади. Одамда “кала-азар” деб аталувчи 
огир касалликни келтириб чикаради. Бу касаллик даврида беморнинг 
иситмаси чикади, мадорсизланади, озиб кетади. Даволанмаса улимга олиб 
келади. Итлар хам бу касаллик билан огрийди. Демак, касалликнинг олдини 
олиш учун искабтопар пашшасини ва дайди итларни йукотиш керак. 
Таркибида сурьма булган препаратларни кабул килиш лозим.

Лейшмания L.tropica турини биринчи марта тошкентлик олим 
П.Ф.Боровский 1897 йили аниклаган. Лейшманиянинг бу тури келтириб 
чикарадиган касаллик пендинка, шарк куйдиргиси, боровский касаллиги ёки 
пашшахурда деб юритилади. Бунда, одатда, баданнинг очик кисмларида: 
юзда, кулларда, ялангоч ётганда эса гавданинг бошка жойларидан 
искаптопар пашшаси чакади ва лейшманиянинг промастигота шакли одам 
организмига утади ва интенсив купайиб, амастигота шаклига айланади. Шу 
жойда олдин доначага ухшаш шиш хосил булади. Кейин у ярага айланади. 
Яранинг яхши булиши олти ойдан бир йилгача, хатто ундан хам купга 
чузилади. Яра яхши булиб кетса хам, унинг урни чандик булиб колади. 
Пашша чакканда 3-8 ойдан, хатто 1,5 йилдан утиб хам яра хосил булиши 
мумкин. Бу давр унинг инкубацион даври деб аталади. Лейшмания одамга 2 
хил йул билан: касал пашша одамни чакканда ёки пашшани чакмаса хам 
тери устида улдирилса касаллик (яра) пайдо булади.
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Лейшманиялар асосан иссикконли хайвонлар: бури, чиябури, дайди 
итлар, мушуклар, каламуш ва юмронкозиклар организмида паразитлик 
килади. Бу хайвонлар лейшманиознинг табиий резервуари хисобланади, 
яъни узида лейшманияни саклайди. Бундай касалликлар табиий манбали 
(очагли) касалликлар хам деб аталади. Искабтопар пашшаси асосан ана шу 
кемирувчи ва ёввойи хайвонлар уясининг деворларида, эски деворлар 
орасида, ифлос ахлатли ва нам, зах жойларда яшаб купаяди ва табиий 
резервуарлардан кон суриб узига лейшманияни юктиради. Табиий манбали 
касалликлар хакидаги назария Е.Н.Павловский томонидан яратилган.

Лейшмания келтириб чикарадиган касаллик лейшманиоз деб аталади. 
Лейшманиозга карши курашда искабтопар пашшасини йукотиш, 
кемирувчиларнинг таркалишига йул куймаслик, жойларда пашшахоналардан 
фойдаланиш, пашша чакишига йул куймайдиган дориларни кечкурун кул ва 
юзларга суртиб юриш лозим. Хрзирча бу касалликнинг давоси топилган 
эмас.

Авлод: Trypanosoma Gruby, 1843. Бу авлод куплаб полиморф 
турларни узига бирлаштиради ва асосан дигенетик ривожланиш циклига эга. 
Трипаносомалар умурткали хайвонларнинг барча синф вакиллари, жумладан 
одамлар организмида паразитлик килади, ривожланиш циклида таркатувчи 
сифатида хашаротлар иштрок этади.

Трипаносомаларнинг умурткали хайвонлар организмида 
ривожланиши. Улар умурткали хайвонларнинг асосан конида паразитлик 
килади. Баъзи турлари тукима хужайралари ичида паразитлик килиши хам 
мумкин. Примитив турларида ривожланиш цикли узок, тулик, мураккаб 
давом этса, ихтисослашган турларида ривожланиш цикли кискарган ва 
соддалашган. Масалан, ривожланиш цикли тулик утадиган Tr. sruzi 
трипомастигота боскичида ички органлар хужайраларида-юрак, жигар, 
талок, эндотелий хужайраларида ривожланади. Трипомастигота 
амастиготага айланади, у эпимастиготага, кейин трипомастиготага айланади. 
Трипомастигота хужайрадан чикиб, кандалаларга юкиши мумкин. Шу билан 
биргаликда юкоридаги боскичлар яна умурткалилар конида кайтадан 
такрорланиши хам мумкин.

Баъзи турларида (Tr.lewesi) хужайра ичида паразитлик килиши 
кискарган ва факат кон плазмасида паразитлик килади. Примитив 
трипанозоматидларнинг характерли томони шундаки, улар иккига булиниб 
купаяди, баъзан куп марта булиниб хам купаяди. Улар турли хил 
боскичларида (амастигота, эпимастигота, промастигота) купаяди. 
Трипомастигота боскичида купаймайди, бу боскич таркатувчига-хашаротга
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юкиш вазифасини бажаради. Юксак трипаносомалар (Tr.vivax, Tr.brutsei, 
Tr.evansi ва бошкалар) оддий, деярли бир хил ривожланиш циклига эга. 
Уларда факат трипомастигота боскичи булиб, иккига булиниб купаяди.

Трипаносомаларнинг таркатувчилар организмида ривожланиши. 
Уларнинг ривожланиш циклининг соддалашуви таркатувчи организмида хам 
содир булган. Масалан, Tr.sruzi кандала ичагида про-, эпи-, амастигота 
боскичларини босиб утади, Tr.lewesiда эса бу боскичлар кискариб 
трипомастигота боскичи сакланиб колган.

Хамма трипаносомаларда ривожланиш цикли метациклик 
трипаносома, яъни инвизион боскич хосил булиши билан якунланади. 
Примитив трипаносомаларда бу боскич таркатувчининг орка ичагида содир 
булади ва фекал билан ташкарига чикади. Бунда трипаносома 
умурткалиларнинг терисига тушади ва тукимага таркалиб зарарлай 
бошлайди.

Юксак трипаносомаларнинг таркатувчи организмида факат 2 боскичи: 
трипо- ва эпимастигота шакллари бир-бирига айланади. Масалан, 
Tr.brutseiнинг трипомастигота шакли олдин це-це пашшасининг урта 
ичагида, кейин огзидаги хазм безларига бориб эпимастигота шаклига утади. 
Эпимастигота интенсив купайиб метациклик трипомастиготага айланади. У 
огиздаги хазм безларининг секрет окиб чикадиган каналининг йулига, яъни 
пашша хартумининг учига туради. Пашша умурткали хайвонларни чакканда 
хартумдан хазм шираси билан трипаносомани хам хужайин организмига 
юборади.

Одамда учрайдиган трипаносомоз касалликлари. Трипаносомалар 
келтириб чикарадиган касалликлар умумий ном билан трипаносомоз 
касалликлари деб аталади. Улардан одамларда куйидагилари учрайди.

Чагас касаллиги. Бу касаллик Лотин Америкасида куп таркалган ва 
хавфли касаллик булиб, уни Tr.sruzi тури келтириб чикаради.

Tr. sruz^OT таркатувчиси кон сурувчи кандалалар: Ponstrongylus 
megistus, Rhodnius prolixus, Triatoma infestans турлари хисобланади. 
Метациклик трипаносома кандаланинг орка ичагида жойлашади. Кендала 
кечаси ухлаб ётган одамнинг териси, шиллик кавати (куз, бурун ва 
лабларидан) чакади ва кейин шу жойга ахлат ташлаб кетади. Ахлатнинг 
ичидаги трипаносома шу жойдан хужайра ичига киради ва фаол купаяди. 
Бир-икки хафтадан кейин трипаносома конга утади ва шундан бошлаб 
касалликнинг уткир формаси бошланади. Трипаносома кон окими билан 
юрак, нерв, овкат хазм килиш органлари хужайраларига бориб, уларни 
зарарлайди ва интенсив купайиб, амастигота формага айланади. Улар асосан
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битта органга купрок тупланади, бу уз вактида касалликни аниклашни 
кийинлаштиради. Энг куп учрайдиган белгилари: шамоллаш, жигарнинг 
катталашиши, ичак гипер-трофияси ва унинг перисталтикасининг бузилиши, 
кейинчалик менингоэнцефалит, миокард ва бошкалардир. Чагас касаллиги 5 
ёшгача булган болаларда огир утади ва 14% гача улим билан тугаганлиги 
аникланган.

Бу касалликнинг табиий манбалари опоссумлар, кемирувчилар, 
йирткичлар, маймунлар, ит ва мушукларда сакланади. Бу касаллик 
таркатувчи-кандала оркали одамдан одамга утиши хам мумкин. Tr.sruzi 
гакарши курашда кандалаларни ва табиий манбаларни йукотиш мухим 
ахамиятга эга.

Уйку касаллиги. Бу касалликнинг кузгатувчиси Tr.gambiense асосан 
Африкада кенг таркалган. Уйку касаллиги кадимдан маълум булса хам, 
унинг биологияси ХХ асрнинг бошларидан урганила бошланди. 1902 йилда 
Д.Даттон гарбий Африкада одам конида паразитлик киладиган 
трипаносомаларни топди ва уни Tr.gambiense деб атади. А.Кастеллани 1903 
йилда трипаносома ва уйку касаллиги уртасидаги богликликни, Д.Брюсс 
унинг ривожланиш циклини тулик урганди ва унда одам билан це-це 
пашшаси иштрок этишини аниклади.

Tr.gambiense це-це пашшаси организмида 2 та: ичагида трипо- 
мастигота, хазм безларида эпимастигота боскичларида булади. 
Эпимастигота булиниб купайиб, хазм безининг шира чикарувчи йулларига 
тупланиб туради. Касал пашша одамни чакканда трипаносомани одамга 
юктиради. Одамда факат трипомастигота боскичи булади. 9-10 кун у тери 
ости клетчаткасида яшайди, кейин кон ва лимфа окими билан орка мия 
суюклигига, ундан бош мия хужайраларига утиб, уни зарарлайди. Бу 
касаллик сурункали ва уткир куринишларда учрайди.

Инкубацион даври 1,5-3 хафтадан 2 йилгача давом этади. Трипаносома 
тери остига кириши билан шамоллаш ва “трипаносома шанкр” кузатилади. 
Трипаносома кон ва лимфага миграцияси билан дармонсизланиш, лимфа 
тугунларининг шамоллаши кузатилади, иштаха йуколади, бош айланади, 
пульс пасаяди. Сурункали боскичида бу давр бир неча йил, уткир боскичида 
бир неча хафта давом этади. Яна нерв системасини зарарлайверса, психик 
холатлар бузилиши, менингоэнцефалит, комага тушиш кузатилади. 
Даволанмаса улимга олиб келади.

Уйку касаллигининг табиий манбалари катта дарёлар атрофида булиб, 
асосан саванналардаги антилопаларда учрайди. Антилопа касалланмайди, у 
ташувчи сифатида колаверади. Касал одамдан соглом одамга це-це пашшаси
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(Glossina palpalis ва бошка турлари) оркали утади. Нерв системасига утмай 
даволанса яхши натижа беради.

Хайвонлар трипаносомозлари. Трипаносомалар хайвонлар 
организмида бир канча касалликларни келтириб чикаради.

“Нагана” касаллиги. Бу касалликни Tr.brutsei тури келтириб 
чикаради. Таркатувчиси це-це пашшасининг хар хил турлари, умурткали 
хайвонлардан от, корамол, туя, куй, эчки хужайинлари хисобланади. 
Инкубацион даври 4-5 хафта давом этиб, касаллик даврида шамоллаш ва кам 
конлик кузатилади. Молларнинг кур булиб колиши, нерв системасининг 
зарарланиши, пераллич каби белгилари кузатилади. Уткир боскичида 6-12 
хафтадан кейин уй хайвонлари улади. Бу хам табиий манбали касаллик 
булиб, табиатда хар хил ёввойи туёклилар организмида сакланади.

“Сурра” (су-ауру) касаллиги. Бу касалликнинг кузгатувчиси 
Tr.evanse тури булиб, от ва туяларда учрайди. Касаллик белгилари 
“Нагана”га ухшайди. Паразитнинг табиатда айланиши трипомастигота 
шаклини хашаротлардан суналар (Tabanidae) оркали таркатилиши туфайли 
амалга ошади. Африка, Европа ва Осиёда учрайди.

“Дуррина” ёки кочириш касаллиги. Урта ер денгизи, Осиё ва 
Америкада кенг таркалган булиб, кузгатувчиси Tr.yequiperdum. Бу 
паразитнинг ривожланиш циклида таркатувчи иштирок этмайди, факат битта 
хужайин-отлар иштрок этади. Касаллик бир хужайиндан иккинчисига 
жинсий алока даврида утади. Сурункали ва уткир боскичлари булади. 
Жинсий органлар шиллик каватининг шамоллаши кузатилади. Кейинчалик у 
кон окимига тушади ва терига, тери ости клетчаткасига келиб тупланади ва 
шамоллаш содир булади. Кейинчалик анемия, параллич, нерв системасининг 
бузилиши кузатилади. Сурункали формаси 4-5 йил давом этади. Уткир 
боскичида 2-3 ойда улим содир булади. Трипаносомалар эволюция 
жараёнида Blastocrithidia авлодидан келиб чиккан, деган мулохазалар бор.

Туркум: Polymastigida (Blochman) Reichenov, 1953. Кенжа туркум: 
Trichomonadina Honigberg, 1964. Бу туркумга кирадиган хивчинлиларнинг 
хамма турлари паразит булиб, уларнинг энг мухим характерли белгиси 3-5 
ва ундан куп хивчини ва гавдасининг уртасидан утадиган ук орган 
аксостилнинг булишидир.

Trishomonas vaginalis -  кин трихомонадасининг катталиги 15-30 мкм, 
ноксимон шаклда булади. Бу паразит хамма жойда таркалган булиб, эркак ва 
аёлларнинг сийдик йулларида учрайди. Зарарланиш аёлларда 20-40%, 
эркакларда 15% ни ташкил этади. Кин трихомонадаси аёлларда огир
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касалликларни келтириб чикаради, эркакларда эса унча билинмайди. Улар, 
асосан, жинсий алока вактида юкади.

Кенжа туркумлар: Oxymonadina Honigberg, 1964, Hypermastigina 
Grassiyet Foa, 1911. Бу кенжа туркумларга хар хил термитлар ва усимликхур 
суваракларда паразитлик киладиган хивчинлилар киради. Уларнинг 
катталиги 0,5 ммгача булади.

Морфологияси. Буларда баъзи органоидлар: хивчин ва парабазал 
танача, баъзан ядро полимеризацияси (ядронинг куп сонда учраши) 
кузатилади. Айникса, хивчинларининг сони 100, баъзан ундан хам куп 
булади. Ядроси гавдасининг олдинги кисмида жойлашган. Аксостил таянч 
вазифасини бажаради. Гавдасининг олдинги кисми баъзиларида хартумга 
ухшаш тузилишга эга булиб, танаси калпокча билан ёпилган булади.

Овкатланиши, купайиши ва ривожланиш цикли. Бу кенжа 
туркумлардан Hypermostigina яхши урганилган булиб, уларда цитостома йук 
ва ичакдаги овкат булаклари билан озикланади. Овкат булаклари 
гавдасининг орка кисмига ёпишади. Кейин уша жой ичига ботиб киради ва 
хазм вакуоласи хосил булиб, ботиб кирган жой яна тугриланиб кетади. 
Баъзилари амёбага ухшаб псевдоподиялари билан овкатни камраб кабул 
килади.

Термитлар ва усимликхур сувараклар линька (пуст ташлаш) даврида 
тугри ичакнинг хитинли кисми билан куплаб хивчинлини ташкарига 
чикаради. Линькадан кейин хивчинлилар тез купаяди. Кизикарли томони 
шундаки, линькалар орасида хивчинлилар деярли купаймайди, чунки 
ташкарига чикмайди. Бу эволюция жараёнида паразит ва хужайин 
биологиясининг бир-бирига мослашганлигидир (В.А.Догель, 1962).

Hypermastigina хужайин ичагидан ташкарида, ёки хужайин ичагида 
Hypermastigina булмаса яшай олмайди. Л.Кливленд маълумотларига кура, 
термит бу хивчинли булмаса, усимлик булакларини, тахтани хазм кила 
олмайди. Бу хивчинли узидан целлюлаза ферменти ишлаб чикаради ва бу 
фермент клетчаткани хазм буладиган даражага олиб келади. Битта термит 
ичагида 25000 гача хивчинли булиб, улар термитнинг овкатга булган 
талабини кондира олади. Шунинг учун линькадан кейин камайган хивчинли 
сонининг тикланиши мухим ахамиятга эга.

Суваракларда паразитлик киладиганларининг ташкарига чикиши циста 
хосил булиши билан амалга ошади. Циста хосил булишини линька вактида 
ишлаб чикариладиган гормонлар тезлаштиради. Линька вактида ташкарига 
чиккан циста янги хужайинларга, личинкаларга юкади.
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Термитларда паразитлик киладиган Hypermastiginaлар циста хосил 
килмайди, шунинг учун ташкарига чиккан хивчинли хужайин организмига 
утмаса тезда улади. Термитларнинг тухумдан чиккан личинкалари ёки 
линькадан кейинги личинкалари она термитларнинг анал тешигидан 
чикаётган экскрементларининг томчиси ва унинг таркибидаги хивчинлини 
кабул килиб олади. Бу хивчинлилар ичакка утиши учун ошкозон ва урта 
ичакдан утиши керак. Улардаги ферментатив холат хивчинлига салбий 
таъсир этиши мумкин. Шунинг учун термитларда паразитлик киладиган 
Hypermastiginaда цистанинг урнини босадиган (циста булса ичакка зарарсиз 
утиб кетади) мослама хосил булган. В.А.Догелнинг кузатишича, хивчинли 
ичидаги хамма овкатни цитоплазмадан ташкарига чикаради. Натижада 
цитоплазма кичиклашади, бужмаяди, хивчинлар гавдани ташки томондан 
химоя килади ва ичакка зарарсиз утиб боради. Бундай тиришган хивчинли 
термит ичагида доимо булади. Ана шундай тиришган холатдаги хивчинли 
термитдан чикиб, термитларнинг личинкаларига юкади. Hypermastiginaлар 2 
га булиниб купаяди. Жинсий жараён факат усимликхур суваракларда 
паразитлик киладиган турларида учрайди. Кливленд фикрича, жинсий 
жараён циста хосил булиши билан алмашиб туради. Цистадаги 
хивчинлининг органоидлари майдаланиб кетади, ядроси эса митоз йули 
билан булинади. Кейин хосил булган янги 2 та ядронинг атрофини 
цитоплазма ураб 2 та гамета: эркаклик ва ургочилик гаметалари хосил 
булади. Гаметаларни ташки томондан фарклаб булмайди. Цистадан 
ташкарига чикиб морфологик жихатдан етишадилар. Ургочи гаметанинг 
охирида ёпишувчи чукурча булади. Эркак гамета ана шу чукурчага ёпишиб, 
у оркали цитоплазмага кириб олади. Шундан кейин эркак гамета 
органоидлари парчаланиб кетади ва эркак хамда ургочи гаметаларнинг 
ядроси кушилиб кетади.

Опалиналарнинг (Opalinina) купайиши ва индивидуал 
ривожланиши. Бу кенжа синфга факат Opalinidae оиласи киради. Opalinidae 
оиласининг хамма вакиллари паразитлик билан хаёт кечиради. Уларнинг 
купчилиги амфибиялардан Anuraларнинг ичагида, баъзи турлари 
амфибиялар, рептилияларда паразитлик килади. Опалиналар кенг, 
овалсимон, чузинчок шаклга эга булиб, йирик хивчини бор, 300-500 мкм 
узунликда булади. Цитостомаси йук, овкатни бутун гавда буйлаб диффуз 
холда олади (49-расм).

Гавдасининг четида, пелликуланинг тагида жуда куплаб 
кинетосомалар бир катор булиб жойлашади. Ундан жуда куп бир катор, 
калта хивчинлар бошланади. Бу хивчинларнинг жойлашиши
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инфузорияларнинг киприкларига ухшайди. Энтоплазма буйлаб жуда куплаб 
фибриллар жойлашган булиб, улар таянч вазифасини бажаради.

49-расм. Опалинанинг ривожланиш цикли.
А -  булиниб купайиши; Б -  циста хосил булиши; В -  ташки мухитда 
гаметалар хосил булиши; Г -  гаметалар кушилиши ва зигота хосил 

булиши (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Opalininaда ядро полимеризациясини кузатиш мумкин. Масалан, 
примитив Protoopalina ва Zelleriella авлоди вакилларида 2 ядро, Cepedea 
авлодида 4 ядро булади. Opalinina жинссиз ва жинсий йуллар билан купаяди.

Уларнинг ривожланиш цикли хужайин ривожланиш циклига тулик 
мос келади. Масалан, бака ичагида паразитлик киладиган Opalina ranarum 
йил давомида жинссиз, яъни оддий иккига булиниш йули билан купаяди. 
Бахорда бака икра куйишга тайёрланиши даврида опалина хам бака ичагида 
жинсий купайишга тайёргарлик куради. Бунда опалина интенсив булиниш 
йули билан купаяди. Купайиш шунча тез амалга ошадики, ёш индивидлар 
нормал катталикка етишга улгурмасдан яна булинади (палинтомия). 
Натижада жуда куплаб майда, 3-12 ядроли цистага уралишга тайёрланаётган 
индивид хосил булади. Улар тезда цистага уралиб бака ичагидан сувга 
чикади. Бу жараён итбаликларнинг икрадан чикиши билан бир вактга тугри 
келади.
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Итбалик сув билан опалинанинг цистасини ютиб юборади. Бу 
опалиналарнинг бир кисми баканинг ичагида цистадан чикади ва 
ривожланади. Колганлари яна бир неча марта булиниб купаяди ва натижада 
бир ядроли гаметалар хосил булади. Хосил булган микро-ва макрогаметалар 
кушилиб зигота хосил булади. Зигота цистага уралиб яна сувга чикади ва 
бошка итбаликларга юкади.

Назорат саволлари

1. Зоологиядан олган билимларингизга асосланиб хивчинлиларга 
умумий таъриф беринг.

2. Хивчинлиларнинг жинссиз купайишини яшил эвглена мисолида 
тушунтиринг.

3. Вольвокснинг жинсий купайишини айтиб беринг.
4. Трипанозоматидларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
5. Трипанозоматидларнинг морфологик классификациясини айтиб 

беринг.
6 . Лейшманияларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
7. Трипаносомаларнинг ривожланиш циклини айтиб беринг.
8 . Одамда учрайдиган трипаносомоз касалликларини айтинг.
9. Хайвонларда учрайдиган трипаносомоз касалликларини айтинг.
10. Гипермастигиналарнинг ривожланиш циклини айтинг.
11. Опалиналарнинг тузилиши ва ривожланиш циклини тушунтиринг.

4.4. Споралиларнинг (Sporozoa) купайиши ва индивидуал ривожланиши

Споралиларнинг характерли белгилари куйидагилар:
1. Споралиларнинг 3,5 мингдан ортик тури булиб, уларнинг хаммаси 

одам ва хайвонлар организмида паразитлик килиб хаёт кечиради. 
Споралилар асосан хужайра ичида, конда паразитлик килади.

2. Энг характерли белгиси, нихоятда мураккаб ривожланиш циклига 
эгалиги, яъни 2 ва ундан ортик хужайин организмида ривожланади, яшаш 
мухитини алмаштиради, яъни тукимада ва конда алмашиб паразитлик 
килади.

3. Купайиши даврида жинсий ва жинссиз ёки шизонт авлодлар хосил 
булади. Жинсий купайиши туфайли гаметалар хосил булади. Улар кушилиб 
зиготани хосил килади. Зигота пуст билан уралиб ооцистага айланади. 
Ооциста спорали ва спорозоитли спороцистага айланади. Споралиларнинг 
номи хам шундан олинган.
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Буларнинг вакиллари морфологик, биологик жихатдан бир-биридан 
фарк киладиган 3 та синфга булинади.

1. Кокцидиясимонлар -  Cocddiomorpha
2. Грегариналар -  Gregarinina
3. Пироплазмидлар -  Piroplasmida
Кокцидиясимонларнинг (Cocddiomorpha) купайиши ва инди

видуал ривожланиши. Бу синф вакилларида гаметогония, яъни жинсий 
гаметалар боскичининг булиши энг характерли хусусияти хисобланади. 
Ургочи гаметаларнинг (макрогаметацитларнинг) ривожланишидан битта 
йирик макрогамета хосил булади. Эркак микрогаметацитларнинг 
ривожланишидан эса куплаб микрогаметалар хосил булади. Шундай килиб, 
гаметогония жараёнида хар хил сондаги, катта-кичикликдаги ургочи ва 
эркак гаметалар хосил булади.

Бу синф 4 та туркумга булинади: Protococcidiida, Adeleida, Coccidiida, 
Hayemosporidia.

1-туркум: Protococcidiida Chessin, 1956. Бу туркум якин вактдан 
бошлаб урганилмокда. Улар денгиз умурткасизлари, айникса полихетларда 
паразитлик килади. Споралиларнинг бошка туркумларидан фарк килиб, 
Protococcidiida туркумининг вакиллари хужайиннинг тана бушлиги-целом ва 
ичак системасида паразитлик килади.

Protococcidiida туркуми вакилларининг ривожланиш циклида жинссиз 
купайиш учрамайди. Хужайин организмига турли йуллар билан утган 
спорозоит ичак девори оркали целомга утади ва шизогония боскичини босиб 
утмасдан гаметацитлар (гамонт) хосил килади. Битта макрогаметацит 1 та 
макрогамета, 1 та микрогаметацитдан 32 та микрогамета хосил булади (50- 
расм).

Бу гаметалар кушилиб зигота, ундан ооциста хосил булади. Бу ооциста 
250 та спора, хар бир спорадан 6 тадан спорозоитлар хосил булади. Ооциста 
ташки мухитга чикади. Ана шу битта ооцистани ютган хужайин 1500 тага 
якин спорозоитларни кабул килган хисобланади. Демак, бу паразит битта 
хужайин организмида ривожланади.

2-туркум: Adeleida Leger, 1911. Бу туркум вакиллари жинссиз ва 
жинсий йуллар билан купаяди. Жинсий купайиши узига хос булиб, 
микрогамета макрогамета билан жуфтлашиб умумий пустга уралади.

Adeleida вакилларининг купчилиги умурткасиз ва умурткали 
хайвонларнинг хужайра ораларида, Karyolysus, Hayemogregarina авлодлари 
вакиллари умурткали хайвонларнинг конида паразитлик килади. Купчилик 
турларининг ривожланиш цикли хужайин алмаштириш билан утади.
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Масалан, Kryolysus lacertae учун биринчи хужайин кон сурувчи гамоз кана 
Liponyssus saurorum, иккинчи хужайин калтакесак Lacerta muratus 
хисобланади. Паразитнинг жинссиз купайиши (шизогония) калтакесак 
организмида утади (51-расм).

Спорозоитдан 8-30 та катта мерозоитлар хосил булиб, улар эндотелий 
хужайраларига кириб яна жинссиз купаяди. Кейинги авлод мерозоитлари 
кичик булиб, эритроцитларда паразитлик килади ва гаметацитларни хосил 
килади.

Паразитнинг кейинги ривожланиши иккинчи хужайиннинг ичагида 
утади. Кана калтакесак конини суриш пайтида бу паразитнинг гаметаларини 
зарарланган эритроцит билан узига юктиради. Кана ичагида эритроцит хазм 
булади ва гаметалар узаро жуфтлашиб ичак эпителийсига киради. Кейин 
зиготадан ооциста хосил булади, ундан спорациста ривожланади ва инвазион 
боскичга айланади. Калтакесакка ана шу зарарланган кана хужум килганда 
калтакесак канани ютиб юборади. Калтакесак ичагида кана хазм булади, 
паразит эса колади ва яна ривожланади.

3-туркум: Coccidiida labbe, 1879. Бу туркум вакиллари турли хил 
умурткали ва умурткасиз хайвонларнинг овкат хазм килиш органларида ва 
жигарида паразитлик килиб хаёт кечиради.Хар хил турдаги 
кокцидияларнинг ривожланиш цикли бир-бирига жуда ухшаш булиб, 
уларнинг ривожланиши 3 та боскичдан: шизогония, гаметогония ва 
спорогониядан иборат. Шизогония ва гаметогония боскичлари хужайин 
организмида (эндоген боскич), спорогония боскичи эса ташки мухитда 
(экзоген) утади.

1. Шизогония. Овкат хазм килиш системасига озик моддалар билан 
кирган спороцистанинг пусти эриб, унинг ичидан 4 та спора чикади, хар бир 
споранинг ичида 2 тадан спорозоит булади. Споранинг пусти эриб 
спорозоитлар ичак бушлигига чикади ва тезликда ичак эпителий 
хужайраларига кириб олади. У ерда спорозоитлар юмалоклашади, 
катталашади. Спорозоитлар ичак эпителиал хужайраларини тешиб, ана шу 
тешик оркали ичкарига киради. Тезда паразит атрофини хужайин хужайраси 
цитоплазмасидан ажралиб турадиган моддалардан хосил булган вакуола 
ураб олади. Бу вакуола паразитофор вакуола деб аталади.

Спорозоитнинг узи юпка пуст билан копланган булиб, кичик 
тешиклари бор. Уларни микропоралар дейилади. Спорозоит булиниб 
купаяди ва трофозоитларни хосил килади.
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50-расм. Grellia dinophiliнинг ривожланиш цикли 
1-2 -  спорозоитнинг ичак деворидан тана буш л^ига кириши;

3 -  микро-ва макрогаметалар хосил булиши; 4-6 -  микрогаметогенез;
7 -  микрогамета; 8 -  узун макрогамета; 9 -  уруFланиш; 10 -  зиготада 

уруFланиш дуки; 11 -  мейоз (Р1 -  редукция даври); 12-13 -  ооциста ичида 
ядронинг булиниши ва спора хосил булиши; 14 -  олтита спорозоитли етилган 

спора (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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51-расм. Karyolysus lacertaeнинг ривожланиш цикли.
Шизогония кон томирларининг эндотелий хужайраларида содир булади. 

Гаметогония калтакесакнинг эритроцитларида хосил булади. УруFланиш ва 
шизогония кананинг ички органларида содир булади (Т.А.Гинецинская,

А.А.Добровольский, 1978)
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Трофозоит усиши билан микропоралар купаяди, ундан бошланадиган 
каналларнинг охири халтасимон шаклни олади. Бу халтада фосфатаза 
ферменти булади. Демак, микропоралар трофозоитларнинг “хужайра огзи” 
(ультрацитосома) булиб, моддалар алмашинувида катнашади.Трофозоит 
вакуолага тушаётган овкат хисобидан озикланиб, катталашади. Жумладан, 
етилган трофозоит ёш трофозоитдан 100 баравар катта булади.

Трофозоитларнинг купайиши жинссиз, яъни шизогония типида 
булади. Шунинг учун трофозоитлар шизонт деб хам аталади. Олдин ядро 
бир нечтага булинади ва куп ядроли шизонт хосил булади. Хар бир ядро 
атрофини цитоплазма ураб олади. Кейин хар бир ядро 2 га булинади ва 2 
ядроли танача хосил булади. Ана шу хосил булган 2 ядроли танача мерозоит 
деб аталади. Тулик етилган мерозоитлар хужайрани ёриб ичак бушлигига 
чикади.

Шизонтлар интенсив озикланади, РНК, рибосома ва ядрода куплаб 
тупланади. Моддалар алмашинуви анаэроб шароитда содир булади.

Мерозоитнинг тузилиши ва физиологияси. Мерозоит паразитнинг 
хужайиннинг зарарланган органига таркалишини таъминловчи боскичи 
хисобланади. Мерозоит банан шаклига ухшаш узун, икки учи 
ингичкалашган шаклда булади. Ядроси уртада жойлашган булиб, асосан 
битта булади. Катталиги 2-30 мкм, харакатчан булиб, 5-7 мкм.сек. тезликда 
харакатланади.

Мерозоитлар 3 каватли пелликула билан копланган. Ядросини 
юкорисида микропоралари булади. Энг олдинги кисмида коноид жойлашган 
булиб, у конус шаклида, унинг девори бир бирига тегиб турадиган 
фибриллардан иборат (52-расм).

52-расм. Коноиднинг тузилиши. 1-преконоидал халка; 2-коноидни хосил
киладиган спиралсимон фибриллар 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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Унинг юкорисида 2 та халка жойлашган. Каноид таянч органоид 
булиб, паразитни хужайра ичида таркалишида мухим ахамиятга эга. 
Олдинги кисмида узун роптрий деган органоид жойлашган. У гавданинг 
олдинги учига очилади ва безга ухшайди (53-расм).

Роптрий паразитни таркалишини таъминлайди ва шу жараёнга ёрдам 
берадиган оксил ишлаб чикаради. Мерозоитнинг икки ён томонидан 
микронайчалар утади. Аникланишича, бу найчалар кискариб, гавда 
харакатини таъминлайди.

53-расм. Мерозоитларнинг тузилиши.
А -  Eimeria; Б -  Toxoplasma; В -  Sarcocystis. 1 -  коноид; 2 -  роптрий;
3 -  микронема; 4 -  ультрацитостома; 5 -  гольжи аппарати; 6 -  ядро;
7 -  митохондрий; 8 -  микронайчалар; 9-10 -  захира озик моддалар 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Мерозоитларнинг гавдасида куплаб ипсимон микронемалар бор. 
Уларнинг вазифаси аникланмаган, роптрийга якин вазифаларни бажаради, 
деган тахминлар бор. Мерозоитларда митоходрийларнинг булиши уларда 
аэроб овкатланиш мавжудлигини курсатади.

2. Гаметогония. Шизогония боскичи хар хил тезликда утади ва 
зарарланган организмда хар хил ёшдаги шизонтлар бир вактда ривожланиши 
мумкин. Биринчи авлод мерозоитлари факат шизонтга (мерозоитга) 
айланади ва яна жинссиз купаяди. Кейинги авлод мерозоитларининг бир
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кисми, баъзан хаммаси гамонтга (гаметацитга) айланади. Гаметалар хосил 
булиши (гаметогония, гаметогенез ёки гамогония) уругланиш, зигота хосил 
булиши, ооциста шаклланиши жинсий жараён хисобланади.

Гаметогенез. Гаметалар хосил булиш жараёни гаметогенез деб 
аталади. Г аметалар 2 хилда булади: микрогамета, макрогамета.

Микрогаметаларнинг хосил булиши ва тузилиши. Ичак эпителий 
хужайраларига кирган мерозоитларнинг бир кисмидан микрогаметалар 
хосил булади. Уларни дастлаб трофозоитлардан фарклаб булмайди. 
Микрогамета-лар мембранасида микропоралар, цитоплазмасида 
митохондрийлар, захира углеводлар булади.

Микрогаметалар интенсив усиб, 80-400 мартагача катталашади. Усиш 
даврида ядроси куп марта булинади. Масалан, Eimeria magnaда 1000 га якин 
ядро хосил булади. Кинетосомасидан иккита оркага йуналган хивчин хосил 
булади. Ядро атрофида катталиги 5-8 мкм булган митохондрий пайдо 
булади. Олдинги кисмида перфораторий булиб, у тухумнинг пустини тешиб, 
ичига киришига ёрдам беради. Микрогамета эркаклик жинсий хужайра 
(сперматозоид)га тугри келади.

Макрогаметанинг хосил булиши ва тузилиши. Ургочилик 
гаметалари макрогамета деб аталади. Уларни тезда трофозоитлар ва 
микрогаметалардан фарклаш мумкин. Ядроси цитоплазмага нисбатан тез 
усади, кейинчалик уларнинг усиши тенглашади.

Етилган макрогамета овал шаклда булиб, катталиги 10-90 мкм келади. 
Макрогаметалар мембранасида микропоралар булиб, улар оркали озука 
киради. Хужайин организмидан интенсив озикланиб, захира озука туплайди. 
Бу захира озука ооцистанинг ташки мухитдаги даврида сарфланади. 
Цитоплазмасида оксил, глюкопротеинли гранулалар тупланади. Ундан 
ооциста пусти хосил булади. Ядросида ядроча, РНК булиб, унда оксил 
синтезланишига ёрдам беради.

Макрогаметанинг хосил булиши куйидаги схема асосида боради: 
Мерозоит, гаметацит, макрогаметацит, макрогамета.

1. Спорогония. Микрогамета ичак бушлигига чикиб макрогаметани 
топиб олади ва перфораторий ёрдамида ичига киради. Ооциста пусти хосил 
булгандан кейин ядролар узаро кушилади ва зигота хосил булади (54-расм).

Глюкопротеинли гранулалардан ооцистанинг ташки пусти хосил 
булади ва у хар хил кимёвий моддаларни ичкарига киришидан саклайди. 
Гранулаларнинг бир кисми цитоплазмада сакланади ва ундан споранинг 
пусти хосил булади. Спора грекча экин, уруг деган маънони билдиради, яъни 
купаювчи ва таркалувчи хужайра хисобланади. Ооциста грекча оон-тухум,
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циста-пуст, яъни пустга уралган уругланган тухум хужайра, деган маънони 
билдиради. Спора шакллангандан кейинги ооциста спороциста дейилади, 
яъни пуст билан копланган спора спороциста дейилади (55-расм).

54-расм. Кокцидиялар ооцистасининг тузилиши ва типлари.
А -  Eimeria intricata; Б -  E.fanrei; В -  E.parva; Г -  Isospora sp.

1 -  поляр калпок; 2 -  микропиле; 3 -  ташки кобик; 4 -  ички кобик;
5 -  штидев таначаси; 6 -  спора; 7 -  спорозоит; 8 -  спорозоит ядроси;

9 -  спорозоитнинг ёруFликни синдирувчи таначаси; 10 -  споранинг колдик

Шундай килиб, ооциста шаклланади. Унинг шакли юмалок, 
овалсимон, тухумсимон, эллиписсимон, ноксимон ва ромбсимон булади. 
Ооциста хужайин организмидан ташки мухитга чикиб, “таркатувчи” 
вазифасини бажаради ва ташки мухитда узок вакт яшай олади. Чунки унинг 
кейинги ривожланиши учун, яъни спора ва спорозоитларнинг шаклланиши 
учун кулай харорат, намлик ва кислородли мухит зарур. Аммо баъзи 
кокцидияларнинг ооцистаси (Eimtria carpelli ва бошкалар) кислородсиз 
мухитда, хужайин организмида ривожланади. Ташки мухитда, оптимум 
харорат 20-290С, ундан юкориси салбий таъсир этади, баъзилари -250С 
совукда хам чидайди, лекин купаймайди. Уларнинг ривожланишида намлик 
мухим ахамиятга эга булиб, намлик етишмаса пусти куриб, тезда нобуд 
булади.

Ооцисталар кокцидияларнинг купчилик турларида спора хосил 
булгунча ташки мухитга чикади. Спора хосил булиши ядронинг булиниши 
ва улар атрофини цитоплазма ураб олиши билан бошланади. Натижада 
споробластлар хосил булади. Споробласт спора-уруг, бласт-куртак, деган 
маънони билдиради. Споробластлар уртасида колдик модда сифатида 
амилопектин ва липидлар булади. Споробластнинг устига хромодоидлар ва 
пластинкали гранулалар хисобидан пуст хосил булади. Споробластнинг

таначаси; 11 -  ооцистанинг колдик таначаси 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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ядролари пуст ичида булинади. Шундай килиб, спора ва унинг ичида 
спорозоитлар хосил булади.Ооциста ичида споралар хар хил сонда булади. 
Масалан, Eimeria авлодида 4 та спора, Isospora авлодида 2 та спора булади. 
Спора ичидаги спорозоитлар хам хар хил сонда булади.

55-расм.Тохор^та gondiida эндодиогения ходисаси.
1 -  иккита мерозоит шаклланаётган она хужайра (эндозоитлар);

2 -  мерозоитлар; 3 -  мерозоитлар ядроси 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Споралар икки каватли пуст билан копланган булиб, бу пуст хар хил 
моддаларни ёмон утказади. Пустда микропиле тешикчалари булиб, у 
оксилли тикин билан ёпилган булади ва протеолитик ферментлар ёрдамида 
эриб кетади. Спорозоитлар ноксимон ёки чувалчангсимон шаклда булади. 
Спорозоитлар тузилишига кура мерозоитга якин булади.

Шундай килиб, спороциста етилади, яъни инвазион боскичга айланади. 
Ана шу етилган спороцистанинг узига озукалар билан юктирган хайвоннинг 
ошкозон ёки ичакларида спороцистанинг пусти эриб спора чикади, 
споранинг пусти эриб спорозоитлар чикади. Спорозоит трофозоитга 
айланади, ундан мерозоитлар хосил булади.

Кокцидияларнинг ривожланиш цикли. Кокцидиялардан куён 
кокцидиясининг (Eimeria magna) куён уз ахлати билан ташкарига чиккан ва
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етилган спороцистани сув ва озука билан ютиб юборади (51-расм). Овкат 
хазм килиш системасида циста эриб ичидан спора, унинг ичидан 
спорзоитлар чикади. Спорозоит ичак эпителий хужайрасининг ичига киради 
ва киска вактда усиб вегетатив формага айланади. Уни трофозоит ёки 
шизонт хам дейилади ва у жинссиз купаяди. Натижада мерозоитлар хосил 
булади ва у ичак бушлигига чикиб янги хужайраларга киради. Жинссиз 
купайиш бир неча марта такрорлангандан кейин гамонтлар (гаметацит) 
хосил булади. Микрогамета ичак бушлигига чикиб макрогамета билан 
кушилади ва зигота хосил булади. Зигота пустга уралиб ооцистага айланади 
ва ташки мухитга чикади. Нормал кислород, харорат ва намликда 
ооцистанинг ичида спора, споранинг ичида спорозоит хосил булади, яъни 
спороциста етилади ва яна инвазион боскичга айланади. Бу спороцистани 
яна куён ютиб узини узи зарарлайди. Бу ходиса автоинвазия дейилади.

Демак, кокцидияларнинг ривожланиш цикли 2 боскичдан иборат: 
хужайра ичида шизогония ва гаметогония содир булади ва у эндоген давр 
дейилади. Спорогония ташки мухитда утади ва у экзоген давр деб аталади. 
Бундай схема асосида кокцидияларнинг купи ривожланади. Аммо бу 
схемадан бошкача йул билан ривожланадиган турлари хам бор.

Aggregatidae оиласи вакилларининг ривожланиш циклида оралик 
хужайин хам иштирок этади. Жумладан, Aggregata eberthi ривожланиш 
циклида биринчи хужайин краблар булиб, улар спороцистани сув ва 
озукалар билан ютиб зарарланади. Краб ичагида спроцистадан спора, ундан 
спорозоит чикади ва ичак эпителийсига кириб олади хамда жинссиз купаяди. 
Г аметогония эса иккинчи хужайин-каракатица организмида утади. 
Каракатица крабни еб, паразитни узига юктиради. Мерозоит каракатицанинг 
ичак деворига кириб, гамонт хосил килади. Шу ерда ооциста ва спорогония 
боскичлари утади. Етилган ооциста ичакни зарарланган кисми билан 
ташкарига чикади. Уни краб еб, яна зарарланади.

Lankesterellidae оиласи вакилларининг ривожланиш циклининг хамма 
боскичлари битта хужайин организмида утади. Масалан, бакада паразитлик 
киладиган Lankesterella minimaнинг шизогония боскичи баканинг ичак 
эпителийсида утади. Хосил булган мерозоит конга утиб, бутун организмга 
таркалади. Шизогония бутун организмда утиб, 20-25 кундан кейин 
гаметогония бошланади. Бу жараён ошкозон ости безида, буйракда содир 
булади. Шу ерда зигота, ооциста ва спорогония боскичлари утади. Етилган 
ооцистанинг пусти нобуд булади ва спорозоит ундан чикиб кизил кон 
таначаларига киради.
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Спорозоитнинг ривожланиши бакага зулук хужум килиб (Hemitslepsis 
marginata) кон билан спорозоитни кабул килгунча давом этади. 
Эритроцитдан чиккан спорозоит зулук ичак эпителийсига кириб олади, аммо 
унда ривожланмайди. Ана шу зулукни ютиб юборган бака ичагида 
спорозоит шизонтга айланади. Демак, зулук “таркатувчи” вазифасини 
бажаради.

Оралик хужайин иштирокида ривожланадиган кокцидиялар.
Баъзи кокцидиялар ривожланиш циклининг мураккаблиги туфайли улар 
хакидаги баъзи маълумотлар ва уларнинг систематик урни XX-асрнинг 80- 
йилларида хал булди. Улар куйидагилар:

1.Toxoplasma gondii 1908 йилда Шимолий Африка кемирувчиси- 
Ctenodactylus gundi ички органларидан топилди. Уларнинг узига хос жинссиз 
купайиши мухим хусусиятидир. 1970 йилда бу турнинг кокцидияларга 
хослиги аникланди. Toxoplasma gondiiнинг ривожланиш цикли иккита 
хужайин организмида утади (56-расм). Охирги хужайин уй мушуги, йулбарс, 
коплон, оралик хужайини эса куплаб сут эмизувчилар, кушлар, одам 
хисобланади. Уларнинг хаммаси (кемирувчилар, донхур кушлар, утхур сут 
эмизувчилар) тупрокнинг устки кисмидан уз озукасини олади ва овкатга 
кушиб мушук фекалини ундаги ооциста билан олади.

а

56-расм. Toxoplasma gondiiнинг ривожланиш цикли.
А -  дефинитив хужайини (мушук); Б -  оралик хужайини

(кемирувчилар)
1-3 -  спорогония (ташки мухитда); 4 -  трофозоит (ички органларда);

5 -  циста; 6 -  ичак эпителий хужайраларида шизогония ва гаметогония
(В.А.Догель, 1981)
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Ооциста овкат билан оралик хужайин овкат хазм килиш системасига 
тушади ва ундан спорозоит чикади. Спорозоит ичак деворидан утиб 
ретикуло-эндотелиал системасига боради ва унда усиб жинссиз купаяди. 
Ундан хосил булган мерозоит жигар, буйрак, упка альвеолалари, нерв ва 
мускул системасига, юрак мускулига бориб паразитлик килади.

Жинссиз купайиши хужайиннинг ички органларида утади. Бунда она 
хужайра ички куртакланиш оркали иккита киз индивид (мерозоит)ни хосил 
килади. Бундай жинссиз купайиш эндодиогения деб аталади (эндо-ички, 
дио-икки, гения-ривожланиш деган маънони билдиради) (57-расм). Бундай 
купайиш узок йиллар факат токсоплазмаларга хос деб келинарди. 
Анакланишича, эндодиогения Eimeria авлодига хам хос булган хусусият 
хисобланади. Е тепада шизогония 2 боскичда утади. Олдин ядроси куп 
марта булинади, кейин хар бир ядро яна булиниб, иккитадан мерозоит хосил 
булади. Бу хам эндодиогения хисобланади.

Касалликнинг уткир боскичида паразит тез купаяди. Зарарланган 
хужайрада мерозоит куп тупланади, хужайра улгандан кейин улар 
хужайрадан чикади. Бундай вактинча тупланиш псевдоциста дейилади. 
Шундан кейин паразитнинг купайиши секинлашади ва касаллик сурункали 
куринишга айланади. Бу вактда циста хужайрада купаяди, аммо хужайрадан 
мерозоит чикмайди. Цитоплазма колдиклари тупланган мерозоитларнинг 
атрофини ураб пуст хосил килади, яъни циста хосил булади. Ана шундай 
циста билан зарарланган хужайинни еган мушук токсоплазмани узига 
юктирган хисобланади. Мушук ташки мухитга чиккан ооцистани узига 
юктириб зарарланиши хам мумкин, аммо тупрок билан доимий алокада 
булмаганлиги учун бундай зарарланиш кам учрайди.

Мушук ичагида T.gondii спорозоитлари цистадан чикиб ичак оркали 
хар хил ички органларга кириб олади. Бунда улар усади ва эндодиогения 
йули билан яна купаяди. Кейин улар яна ичакка чикиб, ичак эпителийсига 
кириб олади. У ерда жинссиз купайиш, гаметогония, ооциста боскичлари 
утади ва ташки мухитга чикади.

T.gondii ривожланиш цикли оралик хужайинлари организмида 
миграция килиши туфайли мураккаблашган. Бу паразит билан сичкон, куён, 
куй, чучка, каптар, товук, одам ва бошкаларнинг табиий зарарланиши 
кузатилган. Табиатда кемирувчиларда канибализм, яъни уз авлодини ейиши 
туфайли уларнинг кенг таркалиши содир булади. Шунингдек, СПИД билан 
касалланган одамда токсоплазмоз фаоллашиб, купчилик холатларда улимга 
олиб келади.

238



2. Саркоспоридийлар (Sarcosporidia) XIX асрнинг иккинчи ярмида 
аникланган булиб, улар кенжа синф, баъзан мустакил синф сифатида 
каралди. Буларнинг битта Sarcocystis авлоди бор. Улар умурткалилар, асосан 
сут эмизувчиларнинг мускулида, айрим турлари шохли моллар ва 
чучкаларда паразитлик килади. Цистасининг узунлиги 1 -5 см, шакли 
халтасимон, ясси булади. Скелет мускуллари, талок, кизилунгач, диафрагма, 
юрак мускулларида паразитлик килади. Циста ташки томондан калин 
бириктирувчи тукима билан копланган. Унинг ичида куплаб капсулалар 
булиб, унинг ичида мерозоитлар булади. Ана шу гуштни истеъмол килган 
хайвон саркоспоридияни узига юктиради. Мерозоит цистадан чикади ва 
мускулнинг ичига таркалади. Бу трофозоитлар интенсив усиб, мускул 
хужайраларини емиради. Кейин ядроси куп марта булиниб, хар бир 
булакчадан капсула хосил булади (56-расм).

1972 йилда М.Роммель шогирдлари билан саркаспоридияларнинг 
биологиясини урганиб, уларнинг кокцидияларга мансублигини аниклади.

57-расм. Саркоспоридийлар цистасининг тузилиши.
А -  капсуласининг кундаланг кесмаси; Б -  цистанинг ички тузилиши.
1 -  цистага келаётган мускул толаси; 2 -  циста кобши; 3 -  капсулалар 
оралши; 4 -  мерозоитлар (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Демак, саркоспоридийларнинг ривожланиш циклида 2 та хужайин 
иштирок этади. Охирги хужайин йирткичлар, одам, оралик хужайин эса 
утхур ва ердан озука олувчи хайвонлар хисобланади. Улар жинссиз купайиш 
даврида оралик хужайин организмида миграция килади. Ривожланиш 
циклининг узига хос томони шундаки, дефинитив хужайинда (ит, мушук)
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жинсий жараён ва спорогония даврлари утади, шизогония даври эса оралик 
хужайин организмида утиб, ташки мухитга спора ва спорозоитлари тулик 
шаклланган ооциста чикади.

Кокцидиоз касалликлари. Кокцидиялар келтириб чикарадиган 
касалликлар кокцидиоз деб аталади. Бу касаллик даврида ичак фаолиятининг 
бузилиши, конли ичкетиш, иштаха йуколиши, ориклаш, харакат пасайиши 
кузатилади. Бир неча кундан кейин улим содир булади.

Кокцидияларнинг корамолларда 10 тури, куй ва кушларда 10 тури, 
куёнларда 8 тури, паррандаларда 10 тури паразитлик килади. Ёш моллар тез 
улади, уларга кимёвий дорилар хам кам таъсир этади. Чорва молларининг 
махсулдорлиги камаяди, сифати бузилади. Касалликка карши куйидаги 
чоралар кулланилиши лозим.

Касал моллар согломларидан ажратилиб бокилади, молхоналар режа 
асосида дезинфекцияланади, моллар дала алмаштириб бокилади. Кокцидиоз 
одамларда хам огир утади. Жумладан, токсоплазмоз яхши пиширилмаган 
гушт оркали утади. Хрмиладор аёлларнинг 30-40% ида токсоплазмоз 
учрайди. Бу касаллик онадан йулдош оркали хомилага утади ва эрта, чала 
тугилиш, тугилган боланинг улими кузатилади. Тугилган бола кур булиши 
(Toxoplasma куриш марказига тупланиши туфайли) содир булади. 
Хрмиладор аёллар мушук билан алока килмаслиги, шахсий гигиена 
коидаларига риоя килиши зарур.

4-Туркум: К̂ он споралилар (Haemosporidiidea). Бу туркумнинг 
турлари кам булиб, улар хаётининг маълум даврида умурткали 
хайвонларнинг конида паразитлик килади. Шунинг учун шундай номланган. 
Умурткалилар конида шизогония ва гаметалар хосил булиш даврлари утади. 
Уларнинг хужайиндан хужайинга утиши кон сурувчи пашшалар (Diptera) 
оркали амалга ошади. Пашша организмида жинсий жараён ва спорозоитлар 
хосил булиш давлари утади.

Бу туркумнинг 3 та оиласи бор: Rlasmodiidae, Haemoproteidae, 
Leucocytozoidae.

Plasmodiidae Mesnil, 1903. Бу оиланинг 100 га якин тури булиб, 
хаммаси Plasmodium авлодига киради. Улар сут эмизувчилар, кушлар ва 
рептилияларда паразитлик килади. Одамда 4 тури (Plasmodium vivax, 
Pl.falciparum, Pl.malariae, Pl.ovale) паразитлик килади. Буларнинг хаммаси 
огир касалликлар келтириб чикаради ва бу касалликлар умумий ном билан 
малярия деб аталади. Малярия “ёмон хаво” деган маънони билдиради.
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Малярия ёки безгак касаллиги кадимдан, жумладан Гиппократ 
давридан хозиргача урганилиб келинмокда. Аммо унинг ривожланиш цикли 
ХХ асрнинг 50 йилларида тулик урганилди.

Малярия хакидаги дастлабки маълумотлар кадимги мисрликлар 
асарларида учрайди. Тиббиёт ходимлари уни намлик билан боглаган. Чунки 
Нил дарёси тез-тез тошиб турган. Тошкиндан кейин дарё четларидаги 
кулмак сувларда малярияни таркатувчи безгак пашшаси купайиб 
касалликнинг кенг таркалишига сабабчи булиши ёмон хаво билан богланган. 
Конда малярияни биринчи марта итальян врачи Г.М.Ланчизи 1716 йилда 
топган. Аммо хакикий малярияни куриб тахлил килиш 1878 йилда француз 
олими А.Лаверанга, 1879 йилда рус олими В.И.Афанасьевга насиб этди.
В.Я.Данилевский кушлар маляриясини урганди. И.И.Мечников малярия 
билан кокцидиялар уртасидаги богликдикни аникдади.

Малярия ривожланишида одам ва кон сурувчи пашша иштирок 
этишини 1898 йилда итальян олимлари Б.Грасси, француз Д.Гросс 
аниклаганлар. Кон томирига кирган малярия дастлаб эритроцитга эмас, 
балки жигар ёки талокда ривожланишини биринчи марта англиялик олимлар 
Г.Шорт ва П.Гарнем 1947 йилда аниклаганлар. Кейинчалик улар 
маляриянинг ривожланиш циклини хам аникладилар.

Безгак плазмодиясининг ривожланиш цикли. Уларнинг ривож
ланиш цикли асосан 3 боскичдан иборат: 1. Экзоэритроцитар шизогония- 
ички органлар хужайраси ичида, яъни жигар ва талок хужайраси ичида 
жинссиз купайиши; 2. Эндоэритроцитар шизогония-эритроцит ичида 
жинссиз купайиши; 3. Паразитнинг таркатувчи организмида ривожланиши 
(58-расм).
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58-расм. Безгак плазмодиясининг ривожланиш цикли.
1 -  спорозоитлар; 2 -  жигардаги бир ядроли шизонтлар;

3-4 -  экзоэритроцитар шизонтларнинг ривожланиш боскичлари;
5 -  мерозоитларнинг жигар хужайраларидан чикиши; 6-9 -  экзо-эритроцитар 

шизогониянинг иккинчи боскичи; 10 -  эритроцит; 11-14, 16-19 -  
эндоэритроцитар шизогония; 15 ва 20 -  мерозоитларнинг эритроцитдан 

чикиши; 21-22 -  микрогамета хосил булиши;
23-24 -  макрогамета хосил булиши; 25 -  пашша ошкозони девори;

26 -  микрогамета хосил булиши; 27 ва 29 -  макрогамета;
28 -  микрогамета; 30 -  оокинета; 31-33 -  ооциста тараккиёти;

34 -  спорозоитларнинг гемоцелга чикиши; 35 -  сулак безидаги спорозоитлар 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Экзоэритроцитар ва эндоэритроцитар боскичлар одам организмида, 3- 
боскич эса анафелес пашшаси организмига утади. Безгакнинг одамда 4 та 
тури паразитлик килади. 1.Уч кунлик безгак (Plasmodium vivax)нинг 
ривожланиш цикли куйидагича содир булади.

1-боскич. Pl.vivax билан зарараланган безгак пашшаси одам конини 
сураётганда пашша сулак безларидаги спорозоитлар одам конига утади. 
Булар конда маълум вакт айланиб юрганидан кейин жигар, талок 
хужайраларига кириб олади. Бу органларнинг хужайрасида спорозоитлар 
озикланиб катталашади ва купая бошлайди. Спорозоитнинг ядроси катта- 
лашиб, кейин бир неча булакка булинади. Ядролар сонига караб 
протоплазма хам ушанча булакка булинади ва паразитнинг навбатдаги 
авлоди-мерозоитлар хосил булади. Демак, паразитнинг биринчи марта 
купайиши эритроцитдан ташкарида, яъни жигар ёки талок хужайраларида
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утади. Шунинг учун хам бу давр экзоэритроцитар шизогония даври деб 
аталади.

2-боскич. Хосил булган мерозоитлар конга чикиб эритроцитларга 
кириб олади ва ундаги гемоглобин билан озикланади. Мерозоитлар 
эритроцитларда усиб, узук шаклини олади ва амёбага ухшаш харакатланади. 
Паразит усиб узук шаклни йукотади ва бутун эритроцитнинг ичидаги 
гемоглобинни еб тугатади. Мерозоит эритроцитга киргандан тахминан 40 
соатдан кейин эритроцитнинг ичини еб тугатади ва ядроси бир неча марта 
булиниб, 12-24 та мерозоит хосил булади. Кейин улар эритроцитнинг 
пустини ёриб конга чикади. Шунингдек, бу жараёнга эритроцитнинг ичидаги 
босимнинг ортиши хам сабаб булади. Бу ходиса мерозоит эритроцитга 
киргандан 48 соат утгандан кейин содир булади. Кон плазмасига мерозоит 
билан бирга шизогония давомида хосил булган зарарли моддалар хам 
чикади. Ана шу пайтда беморни безгак тутади, яъни харорати 40-410С га 
кутарилиб, танада каттик огрик пайдо булади ва калтирок холат руй беради. 
Безгак тутишининг мунтазам такрорланиши плазмодиумнинг жинссиз 
циклининг канча давом этишига боглик. Кон плазмасига чиккан мерозоитлар 
кайтадан соглом эритроцитларга кириб, жинссиз цикли янгидан бошланади 
ва яна 48 соатдан кейин навбатдаги мерозоитлар етилиб конга чикади ва 
беморни яна безгак тутади.

Бу жараён бир неча марта такрорлангандан кейин бемор конида 
жинсий гаметалар, яъни макрогаметацит ва микрогаметацит хосил булади. 
Г аметацитлар конда куп тупланади, аммо ундан кейин ривожлана олмайди. 
Уларнинг бундан кейинги ривожланиши учун анафелес пашшасининг овкат 
хазм килиш системасига утиши керак.

3-боскич. Анафелес пашшаси безгак билан касалланган одамнинг 
конини сурганда гаметацитларни узига юктиради. Пашша ичагида 
гаметацитлар етилади. Битта микрогаметацитларнинг етилиши натижасида
4-8 та хивчинли микрогаметалар хосил булади. Булар эркаклик жинсий 
хужайраси вазифасини бажаради. Макрогаметацитларнинг хам ядроси 
катталашиб, макрогаметага айланади. Ана шу микро ва макрогаметалар 
пашша ичагида узаро кушилиб зиготани хосил килади. Зигота овалсимон 
юмалок шаклда булиб, пусти булганлиги учун оокинета дейилади. Оокинета 
пашша ичак деворини тешиб ичкарига киради ва пустга уралади. Бу ооциста 
дейилади. Ооциста ядроси иккига булиниб 2 та спорозоит хосил булади. 
Етилган ооциста ёрилади, унинг ичидан спорозоитлар чикиб гемолимфага, 
ундан пашша сулак безларига келади. Бундай пашша одамни чакканда одам
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конига сулаги билан бирга жуда куп спорозоитларни юктиради. Спора ва 
спорозоитларнинг (спорогония) етилиши 10-14 кун давом этади.

Пашша организмида спорогония жараёнининг нормал кечиши учун 
+16-200С иссиклик зарур. Ташки мухит иссиклиги бундан кам булса, 
спорогония тухтаб колади. Шунинг учун хам безгак касаллиги йилнинг 
маълум фаслида (бахор, ёз, куз ойларида), иссик иклимли даврларда куп 
учрайди.

2. Plasmodium malariae 4 кунлик безгак касаллигининг кузгатувчиси 
булиб, унинг жинссиз купайиши, яъни шизогония даври 72 соат давом этади. 
Шизонтлар псевдоподийлар хосил килмайди ва харакатсиз булади. 
Мерозоитлар сони Pl. vivax дагига караганда кам, улар 8-12 та хосил булади. 
Г аметацитлари майда, пашша организмида спорогония 20 кун давом этади.

3. Plasmodium falciparum тропик безгак касаллигини кузгатувчиси 
булиб, улар асосан Африкада учрайди. Шизогония даври 48 соат давом 
этади. Мерозоитлари майда булиб, 20 тагача хосил булади. Гаметацит- 
ларининг тузилиши характерли булиб, учи юмалок, яъни ойсимон, ядролари 
йирик булади. Спорогония жараёни 16-20 кун давом этади.

4. Plasmodium ovale 4 кунлик безгак, жуда кам таркалган, факат 
Африканинг баъзи жойларида учрайди, холос.

Плазмодиумнинг хар хил боскичларининг биологик ва мофологик 
тузилиши. Экзоэритроцитар шизогония боскичидаги спорозоитлар 
споралилар бошка вакилларининг шу боскичига ухшайди. Кон окимига 
кирган спорозоитлар жигар ва талокка бориб юмалоклашади ва криптозоитга 
айланади. Криптозоит “яширин боскич” деган маънони билдиради. Икки 
сутка давомида улар усади ва 2-2,5 мкм га етади. Кейин улар булиниб 
купайиб мерозоитларни хосил килади. Тукималарда мерозоитларнинг хосил 
булиши хар хил турларида хар хил булади. Жумладан, кушларда паразитлик 
киладиганлари иккинчи генерациядан кейин эритроцитга кирадиган 
мерозоитларни хосил килади, сут эмизувчиларда ва одамда эса биринчи 
генерациядан кейин хосил булади. Тукималарда Pl.vivax 10.000, Pl.falciparum 
30.000 мерозоит хосил килади.

Экзоэритроцитар даври хар хил турларида турлича муддатда давом 
этади. Масалан, Pl.vivax 8 суткадан кейин мерозоит хосил килиб конга 
чикади, Pl.falciparum 5,5 сутка, Pl.gallinaceum (кушларда паразитлик килади) 
120 соатда мерозоит хосил килади. Баъзи турларида экзоэритроцитар 
боскичи доимий булиб, конга доимий янги мерозоитлар (фанерозоитлар) 
чикиб туради. Бу жараён иккиламчи экзоэритроцитар боскич деб аталади.
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Эндоэритроцитар шизогония. Тукимадан чиккан мерозоитлар 
эритроцитларга кириб яна янги мерозоитлар хосил килади. Мерозоит 
олдинги кисми билан эритроцитга ёпишади ва фигоцитозга ухшаш ёки 
амёбанинг овкатланишига ухшаб эритроцитнинг ичига киради. Асосан, 1 та 
эритроцитга 1 та, баъзан 2-5 та (Pl.falciparum) мерозоит киради.

Мерозоитнинг трофозоитга айланиши хам баъзи узгаришлар оркали 
содир булади. Паразит юмалоклашади, катталиги 1-2 мкм дан ошмайди. 
Ядронинг олдида катта вакуола пайдо булади, ядроси четга сурилади. Бу 
боскич “халка” деб аталади. Кейин куплаб псевдоподийлар хосил булади. Бу 
боскич “амёбасимон шизонт” ёки “амёбасимон эмбрион” деб аталади. 
Цитоплазмада безгак пигменти грануласи-гемозоин пайдо булади ва унинг 
сони ортади. Кейин вакуола ва псевдопадий йуколиб, ядро булина 
бошлайди. Ядролар сони Pl.vivaxда 12-18 та, Pl.malariaeда 6-12 та, 
Pl.falciparumда 12-14 та булади. Ядро атрофини цитоплазма коплаб янги 
мерозоитлар хосил булади. Улар эритроцитда тупланган холда маълум вакт 
колади. Эритроцит-нинг пусти ёрилиб мерозоитлар кон плазмасига чикади. 
Трофозоит эритроцитнинг ичидаги моддалар билан озикланиши туфайли 
катта хазм вакуоласи хосил булади. Асосий озукаси глюкоза ва унга якин 
моддалардир. Трофозоит бошка хужайраларга караганда 25-100 баровар куп 
глюкоза истеъмол килади.

Иккита шизогония уртасидаги трофозоитларнинг ривожланиши 
кушларда паразитлик киладиганларида 24 соат, Pl.gallinaceumда 36 соат, 
Pl .vivax, Pl.falciparumда 48 соат, Pl.malariaeда 72 соат давом этади.

Безгак мерозоитларининг катталиги 1 -2 мкм дан ошмайди. Экзо- ва 
эндоэритроцитар мерозоитлар бир-биридан фарк килади. Экзоэритроцитар 
боскичи узунчок, эндоэритроцитар боскичи шарсимон булади. Ташки 
томондан пелликула билан копланган булиб, у учта каватдан иборат. 
Мембрананинг тагида микронайчалар бор. Олдинги кисмида преконоидлари, 
роптрий ва мионемалари, марказида катта ядроси бор. Трофозоитнинг 
мерозоитга айланиши даврида роптрий, ички мембрана, микронайчалар 
йуколади. Мерозоитлар кейинчалик купайиб трофозоитни, бир кисми эса 
гаметацитларни хосил килади. Трофозоит яна мерозоит ва гаметацитларни 
хосил килади, гаметацит эса гаметаларни хосил килади.

Спорогония ва жинсий жараён. Макро- ва микрогаметацитлар 
Plasmodium авлодида 1-2 марта жинссиз купайишдан кейин хосил булади. 
Улар дастлабки даврда трофозоитга ухшайди, кейинчалик фарк кила 
бошлайди. Гаметацитлар юмалок булиб псевдоподияси ва вакуоласи 
булмайди.
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Паразитнинг шакли ва катталиги хар бир турда доимий булади ва 
паразит кирган хужайралар катталашмайди, хаётининг давомийлиги узок 
эмас. Гаметацитлар тузилиши бошка боскичларга ухшайди. Ташки томондан 
мембрана билан копланган. Трофозоитга ухшаш булган гаметацитлар 
овкатланади. Йирик хазм вакуоласи хосил булади. Г аметацитлар умурткали 
хайвонлар организмида паразитнинг охирги боскичи булиб, кейинги 
ривожланиши анафелес пашшаси организмида утиши керак.

Гаметогенез ва копуляция. Гаметацитлардан гаметалар етилиши 
гаметогенез дейилади. Бу жараён гаметацитларнинг пашша овкат хазм 
килиш системасига тушиши билан бошланади. Таркатувчи сифатида 
пашшаларнинг Culicidae оиласи вакиллари иштирок этади. Кушларда 
паразитлик киладиганлари учун таркатувчи сифатида Culex ва Aedes 
авлодлари, сут эмизувчиларда асосан Anopheles авлоди вакиллари иштирок 
этади.

Овкат хазм килиш системасида ёш, тулик етилмаган гаметацитлар ва 
бошка боскичлари хазм булиб кетади. Етилган гаметацитлар эритроцитдан 
чикиб гаметаларга айланади. Макрогаметацит куп узгаришга учрамасдан 
макрогаметага айланади ва уругланишга тайёр булади. Микрогаметогенез 
мураккаброк кечади. Микрогаметацитнинг цитоплазмасида бир неча 
минутда кинетосома, кейин аксонема хосил булади. Аксонема хилпировчи 
мембрана хосил килиб, мембрана четидан харакат килади. Кейин ядро 8 тага 
булинади ва улар хам аксонема ёнида жойлашади. Уларнинг атрофини 
мембрана ураб олади. Колдик моддалардан 8 та хивчин усиб чикади. 
Шундан кейин микрогамета тулик шаклланган булади ва у жуда содда 
хивчинли тузилишга эга.

Хдракатчан микрогамета макрогаметанинг ичига кириб олади. Кейин 
ядролари кушилиб, хромосомаси диплоид наборли зигота хосил булади. У 
тезда оокинетага айланади. Оокинета харакатчан булиб, пашша организмида 
миграция килади. Унинг олдинги кисми уткир булиб, споралиларга хос 
тузилган. Оокинета пашша ичаги деворига киради. Баъзан улар эпителий 
хужайраларининг орасига кириб олади. Ривожланишининг кейинги даврида 
улар тез ривожланади. Ичак деворида оокинета цистага уралади, паразит 
катталашади. Бу ооциста дейилади. Бу боскичда спорозоитлар шаклланади.

Ооциста ва спорозоитларнинг шаклланиши ва тузилиши. Ёш 
ооцистанинг тузилиши оокинетадан фарк килади. Микронайчалар, 
микронема йуколади, ядроси булинади. Бу жараён узига хос булади. Унинг 
биринчи боскичи эндомитоз, кейин нормал митоз йули билан боради ва
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гаплоид наборли ядролар хосил булади. Ооцистага пуст оркали озука киради 
ва интенсив усиш содир булади.

Спорозоитларнинг шаклланиши даврида мембрана ичида, хар жойда 
мембрана хосил булади, ядролар, бошка органоидлар уша жойга бориб, 
мембранага уралади. Шундай килиб, ооцистада куп сонли спорозоитлар 
хосил булади. Тулик шаклланган спорозоитлар мерозоитга ухшайди. У 
пелликула билан копланган, узунчок булади. Спорозоитлари тулик етилган 
ооцистанинг пусти юпка булади ва ёрилиб, спорозоитлар ичак деворидан 
пашша гемолимфасига утади. Гемоцел оркали пашшанинг сулак безларига 
келиб тупланади. Пашша умурткали хайвонларнинг конини сурганда 
паразит уларнинг кон томирига кириб олади ва яна ривожланишини давом 
эттиради.

Безгак касаллигининг таркалиши ва унга карши кураш чоралари.
Бу касаллик планетамизда жуда кенг таркалган булиб, жахон Согликни 
Саклаш ташкилотининг (ЖССТ) тулик булмаган маълумотига кура, Ер 
шарида хар йили безгак билан 100 млнга якин одам касалланади. Безгак 
айникса Африка, Жанубий-Шаркий Осиё, Лотин Америкаси мамлакатларида 
кенг таркалган. Махсус режа асосида олиб борилган тадбирлар туфайли 
Узбекистонда безгак 1960 йилга келиб тугатилган.

Безгак пашшалари камишзор, боткоклик, жарлик, зовур, кул ва ховуз 
сувларида, шолипояларда яшаб купаяди. Пашша организмидаги безгак 
спорозоитлари 1,5-2 ойгача юкумли холатда сакланиб туради. Одам 
организмида узок вакт яшайди ва янги пашшалар учун юкумли манба булиб 
колади. Безгак билан зарарланган 1 та чивин 40 дан ортик одамни зарарлаши 
мумкин. Шунга кура безгакка карши 3 йуналишда:

1.Безгакнинг инвазия манбаига таъсир курсатиш. Бунда касал 
одамни даволаш лозим. Айни пайтда безгакнинг турли боскичларини 
даволайдиган жуда куплаб кимёвий препаратлар ишлаб чикилган.

2.Анафелес пашшасига карши курашиш. Бунда турли воситалар 
ёрдамида бу пашшанинг хамма боскичларига карши кураш олиб бориш 
зарур. Турли кимёвий препаратлардан фойдаланиш мумкин. Гомбузия 
балиги хам анафелес пашшасининг турли боскичларини еб, унинг сонини 
камайтиради.

3.Ахолини пашша чакишидан химоя килиш. Бунда жойларда 
пашшахоналардан фойдаланиш, кечкурунлари баданга хар хил кимёвий 
дорилар суртиб, пашша чакишидан химояланиш каби чоралар амалга 
оширилиши лозим.
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Касал одам стационар ётиб даволанади. Узбекистонда безгак 
тугатилган дегани у яна кайта учрамайди дегани эмас. Шунинг учун 
анафелес пашшасига карши профилактик ишлар доимий олиб борилиши 
лозим.

Назорат саволлари
1. Зоологиядан олган билимларингизга асосланиб споралиларга 

умумий тавсиф беринг ва классификациясини айтинг.
2. Протококцидияларнинг ривожланиш циклини айтинг.
3. Аделеида туркумининг ривожланиш циклини айтиб беринг.
4. Кокцидияларнинг ривожланиш циклини айтиб беринг.
5. Кокцидияларнинг шизогония боскичи ва мерозоитининг 

тузилишини айтинг.
6 . Гаметогония ва гаметаларнинг хосил булишини тушунтиринг.
7. Спорогония боскичини тушунтиринг.
8 . Токсоплазманинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
9. Саркоспорийнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
10. Кокцидиоз касалликлари ва уларнинг олдини олиш чоралари 

хакида гапиринг.
11. Безгак плазмодиясининг тузилишини айтинг.
12. Безгак плазмодиясининг ривожланиш циклини тушунтиринг.
13. Безгак плазмодиясининг спороциста, спора, спорозоитларининг 

тузилишини айтинг.
14. Безгак касаллигининг олдини олиш ва унга карши кураш 

чораларини айтинг.

4.5. Грегариналарнинг (Gregarinina) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Грегариналарга 500 га якин тур хайвон киради. Уларнинг хаммаси 
бугимоёклилар, халкали чувалчанглар, нинатанлиларнинг ичагида, 
органлари орасидаги бушликларда ва тана бушлигида паразитлик килиб хаёт 
кечиради.

Грегариналар ичак эпителий хужайраларининг ташки томонидан 
паразитлик килиши, яъни эктопаразитлиги улар гавдасининг йириклиги 
билан изохланади. Аммо купчилиги хужайра ичида паразитлик килиши шарт 
булиб, бу давр киска вакт давом этади. Айрим грегариналарнинг 
ривожланиш циклида жинссиз купайиш -  шизогония учрамайди, факат 
гаметогония ва спорогония учрайди, холос. Аммо жуда кам турларида 
шизогония хам учрайди. Бундай холат грегариналарнинг ривожланиш цикли
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кокцидияларга ухшашлигидан далолат беради. Шундай килиб, 
грегариналарнинг тузилиши споралиларга ухшаш булиб, паразитликка 
ихтисослашган.

Классификацияси. 1953 йилда франциялик зоолог П.Грассе 
грегариналарни 3 та туркумга булишни таклиф этди. Айни пайтда купчилик 
олимлар шу системани ёкламокда.

1. Архигрегариналар -  Archigregarinida. Бу туркумга примитив 
грегариналар киради ва улар бутун хаёти давомида споралиларнинг 
спорозоитига хос хусусиятларини саклаб колади. Баъзи турларида 
шизогония хам учрайди. Улар асосан, полихетларнинг ичагида паразитлик 
килади.

2. Хакикий грегариналар -  Eugregarinida. Бу энг катта туркум 
булиб, уларда шизогония боскичи умуман учрамайди. Асосан, 
бугимоёклиларнинг ичагида паразитлик килади. Gregarina, Monocystis 
авлодларининг вакиллари кенг таркалган.

3. Неогрегариналар -  Neogregarinida. Буларнинг турлари кам булиб, 
уларда шизогония боскичи учрайди ва факат хашаротларда паразитлик 
килади. Шизогония буларда иккиламчи ходиса булса керак.

Грегариналарнинг ривожланиш цикли. Хдкикий грегариналарнинг 
ривожланиш цикли булар учун характерлидир (Stylocephalis longicollis, 
Monocystis sp). Ичида шаклланган спорозоитлари булган ооциста 
инвазиянинг бошланиши хисобланади (59-расм).

Хужайин ооцистани ютганда спорозоит ооцистадан чикиб хужайин 
ичак деворига, купчилик холатларда хужайра ичида паразитлик килади. 
Аммо хужайра ичида паразитлик килиш даври киска вакт давом этади ва 
паразит тезда ичак бушлигига чикиб паразитлик килишга утади. Тана 
бушлиги ёки органлар бушлигида паразитлик киладиган турлари эса доимий 
яшайдиган жойига миграция килади. Кейин спорозоитлар гамонтга 
айланади. Грегариналарнинг спорозоитдан кейинги боскичи гамонт 
дейилади. Гамонтларнинг интенсив купаювчи ва озикланувчи боскичи 
трофозоит хам дейилади. Кейин иккита грегарина бир-бири билан каттик 
бирлашади. Шу холатда улар харакатланади, озикланади, катталашади. Бу 
ходиса жинсий купайишнинг бошланиши булиб, сизигий деб аталади. Кейин 
хар иккала индивид овал шаклга келади, иккаласи битта пустга уралади, 
аммо индивидуал хусусиятларини йукотмайди. Бу боскич гаметоциста 
дейилади. Гаметоцистанинг ичида гаметалар шаклланади.

Stylocephalus longicollis кунгиз организмида ривожланади. Хар бир 
индивиднинг ядролари бир вактнинг узида бир неча марта булиниб купаяди.
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^осил булган киз ядроларнинг атрофини цитоплазма ураб олади. Булар 
гаметаларга айланади ва гаметоцистадан ажралиб чикади. Шундан кейин 
куплаб колдик танача хосил булади. Гаметалар узаро кушилади ва зигота 
хосил булади. Зигота калин пуст билан уралиб ооцистага айланади.

Ташки мухитга гаметоциста чикади. Бу жараён гамонтлар хосил 
булганда ёки ооциста холида хам содир булиши мумкин. Ооцистада 
спорогоний-спорозоитларнинг хосил булиши содир булади. Спора катлами 
грегариналарда хосил булмайди.

59-расм. К у^и з ичагида паразитлик киладиган Stylocephalus 
longicollisнинг ривожланиш цикли. 1 -  спорозоит; 2 -  гамонт;

3 -  сизигий; 4 -  гаметоциста; 5 -  гамонтда ядронинг булиниши; 
6 -  гамета хосил булиши; 7 -  циста ичидаги эркин гамета;

8 -  копуляция; 9 -  ооциста хосил булиши; 10-15 -  спорогония 
боскичлари (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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Гаметоциста пусти ёрилиб ооцисталар ташки мухитга сочилади. 
Баъзан ооцисталарнинг гаметоцистадан чикиши хужайин организмида содир 
булади. Бу ходиса ичакдан бошка жойда (ички органларда) паразитлик 
киладиган турларда содир булади.

Monocystis авлодининг вакиллари ёмгир чувалчангининг уруг 
халтасида паразитлик килади. Уларнинг баъзи ооцисталари ёмгир 
чувалчангининг уруг йули оркали ташкарига чикади (60-расм).

60-расм. ЁмFир чувалчангининг ypyF халтасида паразитлик киладиган 
Monocystis sp-нинг ривожланиш цикли.

1 -  етилган ооциста; 2 -  ооцистадан спорозоитнинг чикиши;
3 -  спорозоит миграцияси; 4 -  спорозоитнинг ёмFир чувалчангининг 

жинсий хужайралари тупламига кириши; 5 -  тупланган жинсий 
хужайралар ичидаги ёш гамонт; 6 -  гаметоциста; 7 -  гамета хосил 
булиши; 8 -  гаметоциста ва ооциста; 9 -  хужайин жинсий канали 

оркали ташкарига чикаётган ооциста; 10-13 -  спорогониянинг ташки 
мухитда утиши (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
Купчилик архигрегариналарнинг ривожланиш цикли хам худди 

шундай йул билан содир булади. Факат баъзан тубан вакилларида 
шизогония боскичи хам учрайди. Бундай холатда спорозоитлар ичак 
деворига кириши билан жинссиз купайишга киришади. Натижада куплаб 
мерозоитлар хосил булади. Бу мерозоитлар гамонтлар хосил булишига асос 
солади. Уларнинг бирлашиши сизигий дейилиб, бу жараён жинсий 
купайишнинг бошланиши хисобланади.
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Неогрегариналар туркуми вакиллари бошкача йул билан ривожланади. 
Буларда шизогония жараёни иккиламчи ходиса булса керак. Бу грегарина
ларнинг спорозонти гамонтга эмас, балки шизонтга, яъни мерозоитга 
айланади. Мерозоитлар хар хил ривожланади. Баъзиларидан яна 
мерозоитлар хосил булса, баъзиларидан гамонтлар хосил булиб, жинсий 
купайишга утади.

Грегариналар ривожланиш циклида хар хил боскичларининг 
морфологияси ва биологияси. Гамонтлар. Ооцистадан озод булган 
спорозоитлар хужайин ичагида гамонтга айланади. Бу жараён улар 
организмида чукур узгаришлар содир булиши билан амалга ошади, яъни 
баъзи органоидлар йуколиб, уларнинг урнига янгилари хосил булади. 
Купчилик грегариналар уз ривожланиши жараёнида хужайра ичида 
паразитлик килиш боскичини босиб утади. Бунда спорозоит ичак 
эпителийсига кириб юмалоклашади ва усади, катталашиб зарарланган 
хужайранинг куп кисмини эгаллайди. Кейинчалик паразитнинг (гамонтнинг) 
бир кисми хужайрадан ичак бушлигига чикиб туради. Г амонт олдинги кисми 
билан хужайрага ёпишиб туради. Кейин гамонт яна усиб, шу турга ухшаш 
шаклни хосил килади (61-расм).

61-расм. Хар хил гамонтлар.
А -  Monocystis proteiformis гамонти; Б -  Schneideria mucronata гамонти; 

В -  Menospora polyacantha гамонти; Г -  Tayeniocystismira гамонти 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Хужайра ичида паразитлик килиш даврида баъзан чузилиб 
йириклашади. Баъзи турларида (Lankesteria) гамонт жинсий жараёнгача 
хужайра ичида паразитлик килади. Улар хужайрадан чикиши билан сизигий
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хосил килади. Баъзан бунинг тескариси булиши хам мумкин. Бунда 
спорозоит олдинги кисми билан хужайрага ёпишади.

Етилган гамонтларнинг тузилиши хар хил булади. Архигрегариналар 
полихетлар ичагида бутун ривожланиши давомида спорозоитга ухшаш 
белгиларини саклаб колади, аммо йирик (300-400 мкм) булади. Етилган 
гамонтлар узун чувалчангсимон булиб, бош кисми гавдадан ажралиб туради. 
Бош кисми оркали паразит ичакка ёпишади ва уни мукрон (mucron) 
дейилади (62-расм).

62-расм. Г амонтнинг тузилиши.
1 -  мукрон; 2 -  ядро; 3 -  пелликула; 4 -  микронайчалар; 5 -  микропора; 

6 -  пиноцитоз вакуолалар; 7 -  митохондрийлар; 8 -  эндоплазма;
9 -  коноидлар; 10 -  преконоидал халка; 12 -  хазм вакуоласи;

13 -  роптрий; 14 -  ичакнинг эпителий хужайралари (Т.А.Гинецинская,
А.А.Добровольский, 1978)

Паразитнинг бутун гавдаси буйлаб ипсимон толали чукурчалар утади. 
Яхши ривожланган пелликула 3 та мембранадан иборат булиб, унинг тагида 
куплаб микронайчалар жойлашган. Бу микронайчалар паразитнинг 
харакатини таъминласа керак. Чунки етилган гамонтлар фаол харакатланади. 
Мукроннинг олдинги кисмида яхши ривожланган коноид ва 2-3 та
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преконоидал халкалар булиб, улар споралиларнинг шунга ухшаш 
тузилмаларининг аналоглари булса керак. Куплаб роптрийлар хам шу 
томонга йуналган булади.

Примитив грегариналарда коноид цитостома вазифасини бажаради. У 
ёрдамида озука чайналади. Коноиднинг ичидан канал утиб, унинг охирида 
хазм вакуоласи хосил булади. Гавдасининг олдинги кисмида 2-3 таначада 
шундай вакуолалар жойлашади. Х,азм вакуоласининг деворида куплаб 
пиноцитоз халтачалари жойлашган.

Роптрий ичакнинг эпителий хужайраларини эритишда ва хужайра 
ичидаги хазм жараёнида катнашса керак. Чунки роптрийда куплаб фосфатаза 
ферменти топилган булиб, унинг узи эса хазм вакуоласи билан богланган. 
Архигрегариналарнинг овкат хазм килишида куплаб микропоралар хам 
катнашади. Гавданинг марказида халтасимон ядро, цитоплазмада куплаб 
митоходрийлар жойлашган. Гольжи аппаратининг хам сони куп булади, 
донали эндоплазматик тур хам ривожланган. Эндоплазма захира озик 
моддалардан парагликоген билан тулган булади. Парагликоген кимёвий 
таркибига кура полисахарид-амилопектин булиб, споралиларга хос захира 
модда хисобланади.

Eugregarinida гамонтлари турли-туман тузилган. Бу туркумнинг 
примитив вакиллари архигрегариналарга ухшайди. Уларнинг гавдаси 
бугимларга булинган, олдинги кисмида мукрон жойлашган. Лекин 
мукроннинг тузилиши узгарган. Коноид, баъзан роптрий хам йуколади. 
Лекин преконоидал халта ва мукронал вакуола сакланиб колади. Бу вакуола 
архигрегариналарнинг хазм вакуоласига ухшаса керак.

Преконоидал халка атрофи пелликула билан копланмаган, балки оддий 
мембрана билан копланган. Мукронал вакуола ана шунга келиб такалади. Бу 
мукронал вакуола хар хил каналлар ёрдамида бошка вакуолалар билан хам 
бирлашади. Мукроннинг ташки пустидан инфузорияларнинг мионемаларига 
ухшаш ингичка фибриллар ана шу вакуолаларга келади.

Гамонтларнинг хужайра ичида ривожланадиган турларида мукрон 
трофик ва овкат суриб олиш вазифаларини бажаради. Ичакда паразитлик 
киладиганларида эса мукрон ичак хужайраларига ёпишиб туриш вазифасини 
бажаради. Мукроннинг юмалок ва эластик пусти суриш органи вазифасини 
бажаради, трофик функцияси хам сакланиб колса керак. Ундаги 
цитоплазмада вакуолалар хосил булади, типик хужайравий органоидлар 
йуколиб, майда вакуолалар хосил булади. Бу узгаришлар махсус энзимлар 
таъсирида пайдо булади. Купчилик грегариналарда мукрон йуколган булиб, 
гавдаси куйидаги 2 ёки 3 та булимга булинган (63-расм).
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1. Гавдасининг олдинги кисми эпимерит деб аталади ва у ёрдамида 
паразит хужайин хужайрасига ёпишиб яшайди. Мукрон эпимеритдан фарк 
килиб, грегарина гавдасидан ажралиб туради ва хеч кандай вакуола хосил 
килмайди. Эпимерит хужайрага кириб туради. Эпимеритнинг шакли хам хар 
хил булади. Жумладан, шарсимон, хартумсимон, тишли булиши мумкин. Ёш 
грегариналарда эпимерит овкатланишга фаол ёрдам беради. Чунки унинг 
цитоплазмасида куплаб рибосома, гольжи аппарати, мураккаб вакуолалар 
булади. Эпимеритнинг овкатни кабул килиш механизми тулик 
урганилмаган. Баъзи грегариналарда эпимерит узок вакт сакданади, 
баъзиларида эса ичакка тушиши билан эпимерит умуман йуколади.

63-расм. Хар хил грегариналар гавдасининг тузилиши.
А -  Stylocephalus longicollis; Б -  Pyxinoides balani; В -  Corycella armata.

1 -  эпимерит; 2 -  протомерит; 3 -  дейтомерит; 4 -  ядро; 5 -  ичак 
эпителий хужайраси (В.А.Догель,1981)

2. Протомерит -  урта кисм булиб, жуда кичик, кейинги кисмдан септа 
оркали ажралиб туради.

3. Дейтомерит -  кейинги кисм булиб, баъзи грегариналарда у бир неча 
бугимлар хосил килади.

Eugregarinida туркумининг хамма вакилларида пелликула ва 
эктоплазма хосил булган. Купчилик хакикий грегариналарда пелликуладан 
бутун гавдада хар хил тароксимон усимталар хосил булади. Ана шу тароклар
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баъзан эктоплазмадан ажралиб базал мембранани хосил килади. Тароклар 
уртасида куплаб микропоралар жойлашган.

Баъзи турларининг эктоплазмасидан хар хил узунликдаги фибриллар 
усиб чикади. Бу асосан ичакда ва унинг бушликларида паразитлик киладиган 
турларида пайдо булади. Eugregarinida туркуми вакилларининг гавда 
копламидаги бу хусусиятлар уларнинг овкатланиши ва харакатланишига 
ёрдам беради. Эпимерит йуколгандан кейин овкат микропоралар оркали 
ичкарига кирса керак. Грегариналар гавдасини эгмасдан, букмасдан ичакда 
урмалаб харакатланади. Замонавий микроскоплар ёрдамида аникланишича, 
грегариналарнинг харакатланишида пелликуляр тароклар мухим ахамиятга 
эга.

Экто-ва эндоплазмалар чегарасида куплаб хар хил вакуола ва 
кушилмалар бор. Кушилмалардан, асосан, парагликоген доначалари куплаб 
учрайди. Етилган гамонтларда улар куп булиб, бутун эндоплазмани 
эгаллаган булади. Эндоплазмада гольжи аппарати, эндоплазматик тур, 
митохондрий ва бошка органоидлар хам жойлашган. Йирик ядро доимо 
гавданинг охирги булимида жойлашади.

Neogregarinida туркумининг вакилларида гавда булимларга 
булинмаган булади. Улар сизигий хосил булгунча споралиларга хос 
белгиларни саклаб туради. Гамонтнинг олдинги кисмида коноид, роптрий, 
мукронал вакуола, преконоидал халка ва бошкалар жойлашган.

Жинсий жараён. 1. Сизигий. Гамонтларнинг бирлашиб сизигий 
хосил килиши улар жинсий жараёнининг бошланиши хисобланади. Сизигий 
шакллари хам турлича булади. Битта индивид гавдасининг олдинги кисми 
(эпимерити) билан иккинчи индивиднинг орка кисми (дейтомерити)га 
ёпишади. Олдинги грегарина примит, орка грегарина сателлит дейилади. 
Сизигий хосил килувчи индивидлар купинча олдинги кисми билан бир- 
бирига ёпишади (64-расм). Масалан, Eugregarinida, Neogregarinida 
туркумлари вакилларида шундай булади. Баъзилари эса орка кисми билан 
(Archigregarirnda), баъзилари гавдасининг урта кисми билан бир-бирига 
ёпишади (Stylocephalus longicollis).

Сизигийнинг давом этиши хам хар хил турларида турлича булади. 
Жумладан, хужайра ичида паразитлик киладиган грегариналар хужайрадан 
чиккандан кейин сизигий содир булади. Натижада киска вактда гаметоциста 
хосил булади. Ичак бушлигида паразитлик киладиган турларида сизигий 
вояга етмасдан содир булади ва сизигийдан кейин хам уларнинг усиши ва 
ривожланиши узок вакт давом этади.
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Иккита индивиднинг бир-бирига махкам ёпишиши улар гавдасининг 
юзасида баъзи узгаришлар пайдо булишига олиб келади. Купрок сателлитда 
узгариш булади. Протомеритнинг базал мембранасида баъзи сургичга 
ухшаш усимталар пайдо булади. Ана шу сургичлар примитнинг тарокларига 
махкам ёпишади. Сизигийда бирлашган ёш индивидлар пелликуласи бир- 
бирига кушилиб кетади. Базал мембрана ва эктоплазма бу жараёнда иштирок 
этмайди. Баъзи турларида узаро ёпишган жойидан цитоплазматик 
йулакчалар хосил булади. Ана шу йулакчалар оркали эндоплазматик тур 
каналлари утади. Бу уз навбатида куплаб физиологик жараёнлар билан 
богликдир.

А

64-расм. Г регариналарда сизигий жараёни.
А -  Gregarina sp.; Б -  Stylocephalus longicollis; В -  Selenidium sabellariae.

1 -  примит; 2 -  сателлит (В.Ф.Натали, 1975)

2. Г аметоцисталар хосил булиши. Сизигийда бирлашган индивидлар 
юмалоклашади, яъни 2 та индивид 1 та шарга ухшаш шаклга келади ва хар 
бири яримшар шаклини олади. Гавдаси прото ва дейтомерит булимларга 
булинган турларда бу булимлар уртасидаги септа йуколади. Сизигийнинг 
устки кавати махсус пуст билан копланади. Бу пуст бир неча каватдан 
иборат булиб, мураккаб тузилишга эга булади ва энг устки кавати 
шилимшик моддадан иборат булади.

Гаметогенез хамма вакт гамонт ядросининг митоз булинишидан 
бошланади (65-расм).

Купчилик холатларда бу жараён куп марта такрорланади ва шунга кура 
киз ядролар сони хам куп булиши мумкин. Ана шу ядроларнинг 
шаклланиши соматик ва генератив ядролар хосил булишига олиб келади.
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Соматик ядролар кам булиб, катта ва кейинчалик колдик тана сифатида 
сакланиб колади. Генератив ядролар эса кичик, куп ва улар гамета 
ядроларини хосил килади. Унинг атрофи цитоплазма билан уралган булади. 
Кейинчалик булар гамонтдан куртакланиб ажралади. Шундай килиб, 
гаметалар шаклланаши якунланади (66-расм). Фойдаланилмаган цитоплазма 
ва ундаги соматик ядро бирламчи колдик таначани хосил килади.

65-расм. Грегариналар гаметасининг тузилиши.
А -  Stylocephalus longicollisда эркаклик гаметаларининг хосил булиши; 

Б -  Stylocephalus longitsollisда урFOчилик гаметаларининг хосил булиши; 
В -  Stylocephalus longicollisда анизогам копуляция; Г -  Monocystis sp.

гаметалари; Д -  Gonospora testiculi. гаметалари.
1 -  соматик ядро; 2 -  генератив ядро; 3-6 -  эркаклик гаметаларининг 

хосил булиш боскичлари; 7 -  етилган эркаклик гаметалари; 8-10 -  
урFOчилик гаметаларининг хосил булиш боскичлари; 11 -  етилган 

урFOчилик гаметалари; 12 -  зиготалари 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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Гаметоцистадаги гаметалар куп булади. Факат Neogregarinida 
туркумининг Ophryocystis, Mattesia ва бошка авлодларида гаметалар сони 
иккиламчи камаяди ва бир индивиддан 1-2 та гамета ривожланади. Бу улар 
ривожланишида шизогония содир булиши билан изохланади.

Грегариналар жинсий жараёнининг мухим характерли белгиси, 
сизигийда иштирок этадиган хар бир индивиддан турли сонда гаметалар 
хосил булишидир. Чунки грегариналарда жинсий жараён ёпик, яъни кам 
сондаги гаметоцисталар уртасида содир булади ва хамма гаметалар 
кушилиш имкониятига эгадир.

66-расм. Грегариналарнинг жинсий купайиши.
А -  цистага уралган иккита грегарина; Б -  улар ядроси булинишининг 

бошланиши; В -  хар хил гаметалар хосил булиши;
Г -  макро- ва микрогаметалар копуляцияси; 1 -  макрогамета;
2 -  микрогамета; 3-4 -  гаметаларнинг анизогам копуляцияси;

5-6 -  зигота хосил булиши; 7-9 -  спорозоитли спора хосил булиши 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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Грегариналар копуляцияси изогамия ва анизогамия тарзида содир 
булиши мумкин. Гаметалар копуляцияси (кушилиши) натижасида зигота 
хосил булади ва тезда калин пустга уралиб ооцистага айланади. 
Грегариналарнинг ооцистаси турли-туман булиб, юмалок, овал шаклда, 
битта, баъзан иккита тешиги (огизчаси) булиб, унинг ёпиб турадиган 
капкоги хам бор. Ана шу огизчалар оркали спорозоитлар хайвон ичагига 
чикади. Баъзи грегариналар ооцистасининг битта учида 1 та ёки 2 та ингичка 
ипсимон филаменти булади.

Ооцистанинг ичида спорозоитларнинг хосил булиши бошланади. 
Хамма споралилар каби грегариналарда хам зигота ядросининг биринчи 
булиниши мейоз йули билан боради ва 8 та гаплоид хромосомали киз ядро 
хосил булади. Уларнинг атрофини цитоплазма ураб спорозоит хосил булади. 
Грегариналарда ичида спорозоити булган спора боскичи булмаслиги билан 
кокцидиялардан фарк килади.Грегариналарнинг купчилигида ооциста 8 та 
спорозоитли булади. Аммо баъзи турларида 1 та ооцистада 4 та спорозоит 
(Selenidium), баъзиларида унлаб спорозоитлар (Meroselenidium) булади.

Грегариналарда спорогония жараёни ташки мухитда утади, одатда 
ташки мухитга ооциста билан тулган гаметоцисталар чикади. Ооцистанинг 
гаметоцистадан ажралиши спорозоитларнинг шаклланишидан кейин содир 
булади ва бу жараён бир неча йуллар билан амалга ошади. Бунда 
гаметоцистадаги колдик танача катта ахамиятга эга. Ташки мухитда 
намликнинг ортиши туфайли колдик танача шишади ва хажми катталашади. 
Натижада гаметоциста ичида босим ортиб кетади ва унинг деворлари ёрилиб 
етилган ооцисталар атрофга сочилади.

Купчилик турларида (Gregarina) колдик таначадан кушимча катлам 
хосил булади ва у гаметоциста деворига ёпишади. Ундан учи берк булган 
найчалар-спородукт хосил булади. Кушимча. пуст шишиши ёки уни 
кискариши натижасида гаметоцистанинг ичидаги босим ортиб кетади. Ана 
шу босим таъсирида ооцисталар спородукт найларидан ташкарига чикиб 
кетади.

Спорозоитлар. Грегариналар спорозоитларининг тузилиши 
споралилар бошка вакилларининг спорозоитларига ухшайди. Ташки 
томондан улар пелликула билан копланган. Олдинги кисмида коноид, 
преконоидал халка, роптрий бор. Ён томонларида микропора тешиклари 
жойлашган. Споралиларнинг бошка вакилларидан фарки шундаки, 
буларнинг баъзиларида мукронал вакуола булиб, унинг йули коноид ичидан 
утади. Унинг функцияси хозирча аник эмас. Купчилик грегариналарда
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спорозоит гамонтга айланади, факат жуда оз турларида спорозоитлардан 
шизонт хосил булади.

Шизогония ва мерозоитлар. Neogregarinida туркуми вакилларида 
облигат шизогония учрайди, Archigregarinida туркумининг айрим турларида 
жинсий купайиш хам учрайди.

Грегариналарнинг шизонтлари хужайра ичида ёки хужайра 
ташкарисида, яъни ичак бушлигида ва мальпиги найларида жойлашиши 
мумкин. Уларнинг шакли ва катталиги хар хил булади. Неогрегариналарнинг 
шизонтлари тузилишига кура, споралиларнинг шизоитларига ухшайди, аммо 
баъзи белгилари факат грегариналарга хос булади. Шундай белгилардан 
бири мукрон булиб, у Eugregarinidaнинг примитив мукронига ухшайди. 
Мукронал вакуола ингичка фибрилга эга булади.

Шизонтларнинг овкатланиши гавда деворида жойлашган куплаб 
микропоралар оркали амалга ошади. Мерозоитлар шизогония йули билан 
хосил булади. Мерозоитларнинг узининг эса олдинги кисмида микронал 
халкаси булади. Мерозоитларнинг бундан кейинги ривожланиши 2 хил 
булади:

1. Мерозоитларнинг бир гурухи жинссиз купайиб яна мерозоитларни 
хосил килади.

2. Мерозоитларнинг иккинчи гурухи гамонтларга айланади.
Грегариналарнинг хужайинлари билан муносабати. Грегариналар

умурткасиз хайвонларнинг кенг таркалган паразитлари булишига карамай, 
паразит билан хужайин уртасидаги муносабатлар хозирча тулик 
урганилмаган. Купчилик олимлар грегариналарни комменсаллар деб 
хисоблайдилар (комменсализм 2 турга кирадиган 2 та индивиднинг 
биргаликда яшаб, бири иккинчисидан унга зарар етказмасдан фойда 
куриши). Бунда грегарина хужайинга патологик зарар етказмайди, деб 
хисоблайдилар. Жумладан, бу олимлар чигиртка грегарина билан интенсив 
зарарланса хам нормал ривожланишини мисол килиб курсатадилар.

Баъзи олимлар грегарина билан хужайини уртасидаги муносабатни 
мутуализм деб бахолайдилар (мутуализм икки турга кирадиган 2 та индивид 
бирга яшаб, хар иккаласи хам маълум даражада бир-биридан фойда куриши). 
Америкалик олима Р.Самнер грегариналар билан зарарланган кунгиз нормал 
усишини ва умрининг узайишини кузатган. Унинг фикрича, кунгиз 
грегарина ишлаб чикарган фермент ва витаминларни истеъмол килади. Бу 
гипотеза бошка паразитологлар томонидан хам тасдикланди.

Аммо Самнер маълумотлари хато булиб чикди. Аникланишича, 
грегариналар маълум даврларда хужайин учун зарарли таъсир этар экан.
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Аник усуллар оркали куйилган тажрибаларда маълум шароитлар узгариши 
кунгиз личинкасининг улимига олиб келган.

Шундай килиб, грегариналарни ихтисослашган ва энг кадимги 
паразитлар каторига киритиш мумкин. Уларнинг хужайин билан алокаси 
биргаликдаги узок эволюция жараёнида ташки антогонистик белгиларининг 
билинмаслигига олиб келган. Аммо хужайиндаги хар кандай физиологик 
узгаришлар (оч колиш, ташки хароратнинг узгариши ва бошкалар) бу 
муносабатларнинг узгаришига олиб келиши мумкин.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологияси фанидан олган билимларингизга 

асосланиб грегариналарга умумий таъриф беринг.
2. Грегариналарнинг ривожланиш циклини айтинг.
3. Грегариналар кандай усуллар билан купаяди?
4. Гамонтлар кандай хосил булади ва тузилишини айтиб беринг.
5. Грегариналарнинг жинсий купайишини айтиб беринг.
6 . Грегариналарнинг спорозоити кандай хосил булади?
7. Грегариналарда шизогония ва мерозоитлар кандай хосил булади?
8. Грегариналарнинг хужайинлари билан муносабати хакида гапиринг.

4.5. Пир оплазмидаларнинг (Piroplasmida) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Пироплазмидлар узига хос содда хайвонлар булиб, уларнинг 
систематикадаги урни ва бошка содда хайвонлар билан филогенетик алокаси 
хозирча тулик урганилган эмас.

Пиромлазмидларнинг хаммаси хужайра ичида паразитлик килади. 
Уларнинг ривожланиши хужайин алмаштириш билан утади. Умурткали 
хайвонларнинг кони ва ретикулоэндотелиал системасида паразитлик килади. 
Ташувчилари иксод ва аргаз каналлари булиб, уларнинг ички органларида 
паразитлик килади. Пироплазмидлар факат жинссиз купайса керак. 
Уларнинг хаётида жинсий купайишни тасдикловчи аник маълумотлар 
хозирча йук.

Пироплазмидлар биринчи марта 1888 йилда В.Бабес томонидан 
иситмаси кутарилган корамол конидан топилган. 1893 йилда америкалик 
олимлар Т.Смит ва Ф.Кильборн корамолларда техас иситмаси касаллигини 
топдилар ва бу касалликни табиатда айланишининг ва унинг паразит иксод 
канаси оркали бир хайвондан бошкасига утишини аникладилар. 1893 йилда 
К.Старкович аниклашича, Бабес аниклаган кон паразити ва техас иситмаси
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касаллиги бир хилдир. У бу паразитларни Бабес шарафига Babesia авлоди 
деб атади. Кейинчалик бу авлод Babesiidae оиласи даражасига кутарилди.

Пироплазмидларнинг эритроцитларда паразитлик килиши уларнинг 
споралиларга якинлигини курсатади, баъзи олимлар улар хаётида хивчинли 
боскич борлиги учун хивчинлилар синфига киритадилар, амёбасимон шакли 
ва харакати илдизоёклиларга киритишга асос булади.

Пироплазмидларнинг систематикадаги урнини белгилашда уларда 
жинсий купайиш бор деган фикрга купрок асосланилди. Е.Деннис деган 
олимнинг фикрича, пироплазмидлар жинсий купаяди, баъзи боскичларида 
хивчини бор. Шунга асосланиб, уларни споралиларга киритди ва 
хивчинлилар билан споралиларнинг оралик формаси деб атади. Аммо куплаб 
олимлар бабезиялар хаёт циклида жинсий жараён борлигини аниклай 
олмадилар. Х,озир куплаб зоологлар бабезиидларда жинсий жараён йук деб 
хисобламокдалар.

Theileriidae оиласи вакилларини биринчи марта 1897 йилда немис 
олими Р. Кох касал сигир конидан топган. Аммо уни бабезия деб атаган. 
1903 йилда уни ретикуло-эндотелиал системада топди ва улар “Кох 
шарчалари” ёки “анор таначалар” деб номланди. 1907 йилда бабезия ва 
тейлерия хар хил эканлиги аникланди. Кейинчалик Theileria авлод, 
Theileriidae оиласи асосланди. Р.Гондер, Э.Коудри, Э.Серджент ва бошкалар 
тейлерияларда жинсий купайиш, зигота ва спорогония боскичларини аникла- 
ган. Баъзи олимлар, жумладан Э.Рейхенов бу фикрларни тасдикламади.

Пироплазмидлар ривожланишида жинсий жараён йук деган фикр 
уларни споралиларга бириктиришга халакит бериб келди. Электрон 
микроскоп ёрдамида пироплазмидлар тузилишини урганиш натижасида, 
уларни споралиларга, айникса кон споралиларига якинлиги аникланди. 
Пироплазмидларнинг споралиларга филогенетик якинлиги куплаб олимлар 
томонидан исботланди. Аммо уларда жинсий купайиш йуклиги хозир хам 
систематикадаги урнини аниклашга халакит бермокда.

Пироплазмидларнинг ривожланиш цикли. Паразитнинг умуртка- 
ли хайвонлар организмида ривожланиши. Айни пайтда пироплазмидлар 
умурткалиларнинг хамма синфлари вакилларида топилган. Аммо асосий 
кисми сут эмизувчиларда аникланган. Асосан, Theileriidae ва Piroplasmidae 
оилалари вакилларининг ривожланиш цикли купрок урганилган.

Каналар бир ядроли майда таначани умурткали хайвон кон окимига 
юборади. Адабиётларда бу танача спорозоит деб аталади. Пироплазмидлар
нинг спорозоити оддий шизогония йули билан хосил булади. Theileriidae
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спорозоитлари кейинги ривожланиши учун ретикуло-эндотелиал система 
хужайраларига киради (67-расм).

Улар лимфа системасига, жигарга, шиллик пардага ва бошка ички 
органларга урнашиб олади. Хужайрага урнашиб олган паразит 
юмалоклашади ва трофозоитга айланиб уса бошлайди. Кейинчалик 
трофозоитдан шизогония йули билан куплаб бир хужайрали мерозоитлар 
хосил булади ва яна ретикуло-эндотелий хужайраларини зарарлайди. Ундан 
нисбатан йирик ядроли шизонтлар хосил булади. Улар “кох шарчалари” ёки 
“анор таначалар” деб аталади.

Бир неча марта ана шундай экзоэритроцитар (эритроцитдан ташкари) 
боскичдан кейин яна хосил булган мерозоитлар (тейлеритлар) эритроцит 
ичига киради.

67-расм. Theileriaнинг ривожланиш цикли.
1 -  ретикуло-эндотелий хужайрасидаги трофозоит; 2, 3 -  “анор танача” хосил 

булиши боскичлари; 4 -  эркин мерозоитлар; 5 -  паразитнинг 
эндоэритроцитар боскичи; 6 -  ичак буш л^идаги мерозоитлар;

7 -  кана ичагининг эпителий хужайраларидаги шизонтлар;
8 -  кананинг гемолимфасидаги мерозоитлар; 9 -  кананинг сулак безларидаги 
мерозоитлар ва шизонтлар; 10 -  кананинг тухум хужайрасидаги мерозоитлар 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

264



Бабезиидларда тукимада яшайдиган боскичи умуман учрамайди. 
Умурткали хайвонлар конига кирган спорозоит бирданига эритроцитларнинг 
ичига киради. Спорозоитлар ва мерозоитларнинг трофозоитларига айланиши 
улар тузилишида маълум соддалашувларга олиб келган. Бу хусусияти билан 
улар кон споралиларига ухшайди. Пелликуляр мембрана ва роптрий 
йуколади, трофозоит юмалоклашади. Паразитда митохондрий ва гольжи 
аппарати йук. Аммо вакуолага ухшаш тузилма булиб, унинг 2 та мембранаси 
бор. Трофозоит эритроцит плазмасида яшайди, шакли халкасимон булиб, 
безгак плазмодиясининг трофозоитларига ухшайди. Ичида гемоглобин 
булган йирик вакуола дастлабки электрон-микроскопик тадкикотларда 
аникланган. Дастлаб бу вакуолалар хазм вакуоласи булиб, улар гемоглобин 
билан озикланади, деб хисобланарди. Кейинчалик аникланишча, бу 
вакуолалар паразитнинг мембранаси экан (68-расм).

Электрон микроскопик тадкикотлар натижасида пироплазмидлар 
пиноцитоз йули билан озикланиши аникланди. Паразит мембранасидаги 
найчалар пиноцитоз вакуоласига озука олиб келади. Ана шу найчаларда 
овкат хазм буладиган даражага келади. Бундан ташкари, Babesia авлоди 
вакилларида махсус найчалар булади. Улар паразит танасидан ташкарига 
чикади ва эритроцит юзасига очилади. Баъзи олимлар буни кон плазмасини 
ютиш учун хосил булган мослама деб хисоблайдилар. Бошкалари эса уни 
экскретор система, деб атайдилар. Бу найлар оркали кон плазмасига 
мембрана колдиклари чикарилганлиги кузатилган. Шундай килиб, 
пироплазмидлар трофозоити озикланиш усулига кура безгак плазмодияси 
трофозоитидан фарк килади. Бу уларда овкатни кабул килиш ва уни хазм 
килиш хар хиллигидан далолат беради. Гемоглобинни хазм булишида 
пироплазмидларда гемозин хосил булмайди.

Трофозоитларнинг эритроцитларда купайиши факат жинссиз йул 
билан амалга ошади. Аммо бу ходиса хар хил пироплазмидларда 
шизогониянинг хар хил усуллари оркали амалга ошади. Жумладан, Babesia 
авлоди турларида трофозоитдан 2 та киз мерозоитлар хосил булади. 
Мерозоитлар ноксимон шаклда булиб, эритроцитда учини бир-бирига 
каратиб доимий шаклда жойлашади (69-расм).

Babesia оиласига кирадиган Nuttallia авлоди вакиллари жинссиз 
купайишда 4 та мерозоит хосил килади ва улар крестга ухшаб жойлашади. 
Anthemosomaларда 8 та мерозоит хосил булади.

Ядросининг булиниши митоз йули билан боради. Ядро катталашади, 
шу вактда ДНК синтези кузатилади, хромосомалар сони эндомитотик 
купаяди. Она ядро катталашиши куртакланиб булиниш билан якунланади.
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Тулик шаклланган пироплазмид мерозоити бошка споралилар мерозоитига 
ухшайди. Уларда яхши ривожланган роптрий, халкалар, пелликуляр 
мембраналар булади. Theileria ва Anthemosomaларда типик микропоралар 
хам булади. Уларда каноид булмайди, бу боскичда баъзи турларида 
микронайчалар хам булмайди. Етилган мерозоитлар эритроцитни зарарлайди 
ва ривожланиш цикли яна такрорланади.

Babesiidae оиласи вакиллари эритроцитда жинсий купайиш пайтида, 
асосан сон жихатдан купаяди. Тейлеридлар эса асосан, ретикуло-эндотелий 
хужайраларида купаяди, эритроцитда улар деярли купаймайди.

68-расм. Babesiidae оиласи вакилларининг эритроцитар шакллари.
А -  Babesia bigemina; Б -  B.bovis; В -  B.divergens; Г -  Nuttallia sp.

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Кейинги йилларда М.В.Крилов бабезидлар хужайиннинг кон 
плазмаси-да купайишини аниклади. Капилляр кон томирларида паразит 
кислород куп булганлиги учун йирик шизонтлар хосил килади, бу 
шизонтлардан куплаб бир ядроли индивидлар хосил булади.
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69-расм. Пироплазмидлар мерозоитларининг тузилиши.
1 -  пелликуляр мембраналар; 2 -  микронайчалар; 3 -  узунчок
эндоретикулум; 4 -  ядро; 5 -  икки кават мембранали тузилма;

6 -  роптрий; 7 -  поляр халка 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Паразитнинг бир умурткали хужайиндан иккинчисига утиши 
таркатувчилар оркали амалга ошади. Таркатувчилар учун инвазион боскич 
эритроцитар боскич хисобланади.

Паразитнинг таркатувчи организмида ривожланиши. 
Пироплазмидларнинг махсус таркатувчилари асосан Ixodidea катта оиласи, 
хакикий иксод каналар Ixodidae оиласи вакилларидир. Аргаз каналари 
(Argasidae) оиласи вакиллари пироплазмидларнинг таркатувчиси сифатида 
кам катнашса керак. Баликлар ва амфибияларда паразитлик киладиган 
Dactylosomidae пироплазмидлари паразит кискичбакалар (Branchiura 
туркуми Argulus авлоди) томонидан таркатилса керак.

Паразитнинг таркатувчи организмидаги ривожланиши факат бир неча 
турларида урганилган, холос. Олимларнинг фикрича, паразитнинг таркатув
чи организмидаги ривожланиши умурткали хайвонлар организмидаги 
ривожланишига ухшаб, хар хил шизогония усули билан боради.

Пироплазмидларнинг эротроцитдан чикиши кана ичагида содир 
булади. Куплаб олимларнинг фикрича, бунда паразитнинг купи улади. 
Babesia авлодининг вакиллари таркатувчи организмида интенсив купаяди. 
Ичак бушлигида майда шизонтлар хосил булади. Уларнинг хар бири 2-6 та 
мерозоитга булинади. Бу мерозоитлар ичак эпителийсига кириб яна жинссиз 
купаяди ва йирик шизонтлар хосил булади. Кейин улар куртакланиб 50 га 
якин индивид хосил булади. Улар яна эпителий хужайраларини зарарлайди
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ёки хужайин тана бушлигига киради. Паразит гемолимфада купайиш 
кобилиятини саклаб колади. Гемолимфадан паразит хар хил ички 
органларга: сулак безларига, гонадаларга, гиподермага боради.

Бабезиялар сулак безларида шизогония йули билан купаяди ва 
ноксимон мерозоитлар хосил булади. Бу мерозоитлар умурткали хайвонлар 
учун инвазион хисобланади. Ноксимон мерозоитлар паразитни шу 
боскичдаги хужайиннинг бошка органларида хосил булган индивидларидан 
морфологик ва физиологик жихатдан фарк килади. Жумладан, ноксимон 
мерозоитлар булавкасимон мерозоитлардан 2 марта кичик булиб, 
булавкасимон мерозоитлар кон окимида яшашга мослашган булади.

Г онадаларда паразитлик киладиганлари, асосан кананинг тухумдонини 
зарарлайди ва унда нормал ривожланади. Ана шундай тухумдонда етишган 
тухумдан пайдо булган кана уз сулак безида паразитни саклайди. Демак, 
паразит гонададан тухумга утади. Кана умурткали хайвон конини сурганда 
паразитни хужайин конига юборади. Шундай килиб, бабезиялар зарарланган 
тухумдан етилган ёки бевосита ичакдан сулак безига келганлари хужайин 
конига утади. Nuttallia авлоди хам шундай ривожланади ва юкиш йуллари 
хам ухшаш булади. Тейлерияларнинг таркатувчи организмида ривожланиши 
хакида хар хил мулохазалар бор. Жумладан, паразит кананинг сулак 
безларида купаяди ва бу боскич спорогония деб аталади.

Паразит кананинг ичак бушлигида ва яна эпителий хужайраларида 
купаяди деган фикрлар хам бор. Аммо баъзи олимлар бу фикрга карши 
чикмокдалар. Паразит кананинг бошка органларида хам яшаши аникланган.

Паразитнинг канадан умурткалиларга юкиш йуллари хакида хам 
олимлар уртасида хар хил фикрлар бор. Паразит таркатувчида бир 
боскичдан бошкасига утмайди, деб келинар эди. Аникланишича, бундай 
жараён содир булар экан. Паразит трансовариал йул билан, яъни паразит 
билан зарарланган тухумдан етилган кана оркали хам умурткали 
хайвонларга юкиши тейлерияларнинг баъзи турларида учрайди.

Пироплазмидлар келтириб чикарадиган касалликлар. 
Пироплазмидлар уй хайвонларининг огир ва хавфли касалликларини 
келтириб чикаради. Бу касалликлар авлод номи билан-бабезиоз, нутталиоз ва 
тейлериоз касалликлари деб аталади. Бу касалликларнинг белгиларида 
ухшашликлар булиши билан биргаликда фарклар хам бор. Бабезиоз 
(кузгатувчиси B.bigemina, B.bovis, B.ovis ва бошкалар) ва тейлериоз 
(кузгатувчиси T.annulata, T.parva, T.mutans ва бошкалар) билан катта ва 
майда шохли моллар, нутталиоз (Nuttallia equi) билан от, эшак касалланади.
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Бу касалликлар иссик иклимли жойларда чорвачиликка катта зарар 
етказади. Жумладан, тейлериоз билан зарарланган сигир олдинги сутидан
70-75% ини беради, холос.

Клиник белгилари паразит конга утгандан кейин маълум вактдан 
кейин намоён булади. Инкубацион даври 10-15 кун давом этади. Касаллик 
даврида тана харорати кутарилади, жигар шишади, лимфа тугунлари 
катталашади, кон камаяди. Бабезиоз ёки “кон сийдик” касаллигида 2-3 кун 
ичида касаллик белгилари намоён булади.Тейлериозда кон ички органларга 
окиб чикиши характерлидир. Овкат хазм килиш, айирув ва нерв системасида 
морфологик ва функционал узгаришлар содир булади. Касаллик хайвонни 
холдан тойдиради, иштахаси йуколади, харакати камаяди ва даволанмаса 
купчилик холларда улимга олиб келади.

Хдйвоннинг табиий даволаниши уни паразитдан тулик кутилди дегани 
эмас. Тейлерия хали конда сакланиб колади. Бу хайвонлар касалликни 
ташувчи булиб колади. Иклими ёмон жойларга олиб келинган янги 
корамоллар бу касаллик билан тез касалланади. Жайдари моллар эса 
купинча ёшлигида тейлериоз билан касалланади. Конда тейлериянинг 
сакланиб колиши унда иммунитет хосил булишига олиб келади.

Паразитнинг таркатувчи организмида ривожланиши унинг табиий 
манбалари билан боглик. БаЬев1алар кана тухумига утиб кана ва бабезия 
биргаликда ривожланганлиги учун хам табиатда узок вакт сакланиб колади. 
Адабиётларда паразит кананинг 50 та генерацияси давомида сакланиб 
колиши баён этилган. Демак, молларни утлокка чикармаса хам Babesia 
табиатда сакланиб колади. Трансовариал йул билан паразитнинг таркалиши 
1,2,3 хужайинли каналарда сакланиб колган паразит оркали амалга ошади. 
Агар кананинг личинка ва нимфаси имаго даврида яшайдиган хужайинда 
яшаса, паразит улар ёрдамида умурткали хайвонга киради. Вояга етмаган 
кана умурткали хайвонга хужум килганда паразит билан зарарланади. 
Линькадан кейин хосил булган имаго эса янги хужайинни зарарлайди. Бир 
хужайинли каналарнинг янги хужайинни зарарлаши янги авлоди оркали 
амалга ошади. Нутталиялар ва тейлериялар факат 2 ва 3 хужайинли каналар 
оркали хужайинга юкади.

Пироплазмидларга карши комплекс чоралар кулланилади. Бу 
паразитга бевосита таъсир этадиган кимёвий препаратлар хозирча йук. 
Антибиотиклар, витаминлар, кофеин, глюкоза ва бошкалар билан 
биргаликда акаприн, аминоакрихин, гемоспоридин, бигумаль, беренил ва 
бошка препаратлар кулланилади.
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Бу касалликларни даволаш кийин булганлиги учун профилактик чора- 
тадбирларга, яъни кана ва уй хайвонларининг алокасига (учрашишига) йул 
куймаслик керак. Уй хайвонларини даштга эмас, маданий экинзорларда 
бокиш, бузокларни боглаб бокиш, каналарни йукотиш учун акарицидлардан 
фойдаланиш, молхоналарни акарицидлар билан ишлов бериш яхши 
натижалар беради. Кейинги йилларда кимёвий профилактикага, 
иммунизацияга катта эътибор берилмокда.

Споралилар эволюциясининг асосий йуналишлари. Споралилар 
келиб чикишига кура паразит содда хайвонларнинг маълум максадга 
(паразитликка) йуналтирилган гурухидир. Жинссиз купайиш, хар бир 
органоидларнинг битталиги улар учун характерлидир. Споралилар 
ривожланиш цикли жинссиз купайиш (шизогония), жинсий купайиш ва 
спорогония боскичларининг навбатлашувидан иборат булса хам ягона 
жараён хисобланади.

Споралилар ривожланиш циклининг эволюцияси 3 та йуналиш буйича 
борган:

1. Ривожланиш циклининг иккиламчи кискариши; 2. Ривожланиш 
циклининг иккиламчи мураккаблашуви; 3. Эндоген ва экзоген ривожланиш 
циклининг узгариши.

Баъзи холатларда споралиларнинг (Eugregarinida, Protococcidiida) 
жинссиз купайиши соддалашган. Турнинг сакланиб колиниши учун зарур 
булган юкори махсулдорлиги, ооциста хосил булиши, сизигий пайдо булган.

Споралилар ривожланиш циклининг мураккаблашуви уларнинг 
ривожланиш циклида оралик хужайин иштирок этиши билан изохланади. 
Оралик хужайиннинг иштироки доимий хужайин хусусиятлари, жумладан, 
унинг йирткичлиги билан изохланади. Доимий хужайин, яъни йирткич 
хужайин тупрок ёки тухтаб колган сув (у ерларда ооциста булади) билан 
алокада булмайди. Бу эса доимий хужайиннинг зарарланмаслигига олиб 
келади. Бундай холатларда доимий хужайин овкатланиш занжири оркали 
(йирткич-улжа) зарарланади. Оралик хужайин вазифасини эса тупрок билан 
алокада буладиган кемирувчилар, утхур хайвонлар бажаради. Бошка 
холатларда оралик хужайин вазифасини хар хил кон сурувчи умурткасизлар 
(зулуклар, каналар, хашаротлар) бажаради ва паразитни бир умурткали 
хайвондан бошкасига утказади. Баъзи ихтисослашган паразитлар (Adeleida, 
Piroplasmida, Haemosporidiida) оралик хужайин организмида ривожланиш 
циклининг анча кисмини утказади (гаметогенез, копуляция, спорогония).

Купчилик споралиларда экзоген ва эндоген ривожланишини 
алмаштириб туриши характерлидир. Аммо В.А.Догель таъкидлаганидек,
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споралилар ривожланишининг ташки мухитда утадиган кисмини иккиламчи 
кискариши билан характерланади. Жумладан, Eleutheroschizon авлоди 
(Protococcidiida) вакиллари полихет ичагида шизогония ва гамонт хосил 
килади, гамонт ташкарига чикиб гамета, копуляция ва спорогония 
боскичларини босиб утади. Колган хамма споралиларда жинсий жараён 
хужайин организмида утади. Баъзи кокцидияларда хатто ооциста хам 
хужайин организмида пайдо булади. Уз навбатида экзоген боскич кискаради. 
Баъзиларида эса экзоген боскич кискариб, паразит бир хужайиндан 
иккинчисига кон сурувчи хайвонлар оркали утади.

Хозирги споралиларнинг аждодлари умурткасизларнинг паразити 
булган, жумладан, дастлабки Coelomataларда паразитлик килган, улардан 
халкали чувалчанглар ва бугимоёклилар келиб чиккан. Характерли томони 
шундаки, энг примитив споралилар (Archigregarinida, Protococcidiida) 
халкалиларда паразитлик килади. Грегариналарнинг эволюцияси 
бугимоёклилар билан, Coccidiomorphaлар эволюцияси эса умурткалилар 
билан боглик.

Купчилик споралилар хужайра ичида паразитлик килишга мослашган. 
Бундай ихтисошлашиш бирламчи эмас. Хозирги споралиларнинг аждодлари 
бушликларда жумладан, целомда ва ичак бушлигида паразитлик килган. 
Примитив Protococcidiidaларда бундай холат сакланиб колган.

Споралиларнинг хужайра ичида паразитлик килишга утиши узок 
эволюция натижасидир. Жумладан, Toxoplasma gondii ва Eimeria турлари 
ичакдан тезда ичак деворига миграция килиб, T.gondii хатто ичакка кайтиб 
келмайди.

Споралиларнинг тана бушлигидан хужайра ичига паразитлик килишга. 
утиши спорозоитларнинг нохосдан хужайин ичагига тушиб колиши 
натижаси булиши мумкин. Балки паразит учун ичак бушлиги нокулай 
шароит булганлиги учун ундан кочиб хужайра ичига кирган булиши 
мумкин. Буни В.А.Догель “кочиш реакцияси” деб атаган. Ичак бушлигидан 
кочиб лимфа, ретикуло-эндотелиал системага тушиб колган. Бу йулда 
куплаб паразит улган, сакланиб колганлари ана шу шароитга мослаша 
оладиган янги авлодлар берган. Ички паразитизм ана шу йул билан пайдо 
булган. Дастлаб паразит организмлар хар хил органлар хужайраларига кириб 
олган. Бундай холатлар споралиларда, жумладан, T .g o n d ii хам сакланиб 
колган.

Споралиларнинг бундан кейинги эволюцияси хар хил хужайраларда 
паразитлик килишга. ихтисослашиш томон борган. Жумладан, мускул 
саркоплазмасида (Sarcocystis), эндотелий томирларида (Haemoproteus), кон
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хужайраларида (кон споралилар, баъзи Adeleida), буйрак канали 
эпителийсида (Eimeria truncata), ичак эпителий хужайраларида (куплаб 
кокцидиялар) паразитлик килишга ихтисослашган.

Споралиларнинг умурткалиларнинг турли хужайраларида паразитлик 
килишга мослашиши турнинг таркалиши билан боглик. Ички органларда 
паразитлик киладиган турларининг таркалиши бир хужайин иккинчисини 
истеъмол килиши оркали амалга ошган. Ичакда паразитлик киладиган- 
ларининг таркалиши эса ташки мухитга тегишли боскичнинг чикиши оркали 
амалга ошади. Шунинг учун споралиларнинг ичакда паразитлик килиши 
купрок таркалган. Конда паразитлик киладиганлари кон сурувчи оралик 
хужайинлар оркали бошка хужайинга утади.

Ичакда паразитлик киладиган кокцидиялар ва грегариналар маълум 
мосламалари оркали ичак эпителийсида паразитлик килишга. утиши хам 
узига хос эволюцион йулни босиб утган булиши мумкин. Эволюция 
жараёнида ичакка тушиши билан улар ичак эпителийсига дуч келган. 
Жумладан, примитив Eugregarinidaлар мукрон ёрдамида ичакка киради.

Паразитнинг ичак хужайралари юзасидан уни ичига кириши аста- 
секинлик билан борган. Дастлаб паразит хужайра мембранасини тешган, 
кейин паразитофор вакуола хосил булган, унда паразит яшаган.

Споралиларнинг хужайра ичида паразитликка утишининг куйидаги 2 
хусусияти бор:

1. Паразитнинг хужайра ичига кириши унинг ичакдан ташки мухитга 
чикариб юборилиши хавфидан куткаради.

2 . Хужайра ичида яшаш хужайрадан мумкин кадар купрок 
фойдаланиш имконини беради.

Споралиларнинг хужайра ичида паразитликка утиши чукур 
ихтисослашиш ва иккиламчи морфологик хамда физиологик узгаришлар 
пайдо булиши билан боглик. Бу узгаришлар эритроцитда паразитлик 
киладиган турларда (Haemosporidiida, Piroplasmida) яхши ифодаланган. 
Уларнинг спорозоитлари ва мерозоитлари коноидини йукотган, 
микронайчалари яхши ривожланмаган, баъзи турларида митохондрий 
йуколган. Физиологик жихатдан баъзи турлари (безгак плазмодияси) 
моддалар алмашинуви жараёнини бажара олмайди ва керакли ферментларни 
хужайин хужайрасидан олади.

Хулоса килиб, споралилар эволюциясининг бир неча йуналишларини 
курсатиш мумкин:

1) факат споралиларга хос тузилишнинг пайдо булиши, жумладан, 
таркатувчи ва инвазион боскичлар;
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2) умурткасиз хайвонларда паразитлик килишдан умурткалиларда 
паразитлик килишга утиш;

3) тана бушлиги ва ичак бушлигида паразитлик килишдан хужайра 
ичида паразитлик килишга утиш;

4) ривожланиш циклининг доимийлашуви, жинсий ва жинссиз 
купайишнинг навбатланиши. Бундан четга чикиш ривожланиш циклининг 
соддалашувига (жинссиз бугиннинг тушиб колишига), ёки 
мураккаблашувига (оралик хужайинларда кушимча жинссиз купайиш пайдо 
булишига) олиб келган. Бу эса иккиламчи ходиса хисобланади.

5) ташки мухитда экзоген таркатувчи боскичнинг кискариши, 
кейинчалик эса кон сурувчи таркатувчи хужайиннинг пайдо булиши билан 
унинг йуколишига олиб келган.

Назорат саволлари
1. Пироплазмидларни урганилиш тарихини айтиб беринг.
2. Пироплазмидларнинг систематикадаги урнини изохлаб беринг.
3. Пироплазмидлар кандай усуллар билан купаяди?
4. Пироплазмидларнинг ривожланиш циклини айтиб беринг.
5. Пироплазмидларнинг умурткали хайвонлар организмида 

ривожланишини айтиб беринг.
6 . Пироплазмидларнинг таркатувчи организмида ривожланишини 

тушунтиринг.
7. Пироплазмидлар келтириб чикарадиган касалликларни айтинг.
8. Споралилар эволюциясининг асосий йуналишларини айтинг.

4.7. Книдоспоридияларнинг (Cnidosporidia) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Якин вактларгача книдоспоридиялар споралиларга киритилар эди. 
Аммо улар тузилишининг айрим хусусиятлари, ривожланиш циклининг 
узига хослиги уларни содда хайвонларнинг алохида гурухи сифатида 
каралишига олиб келди. Буларнинг характерли белгилари куйидагилар:

1. Уларнинг купайиши ва таркалиши учун хизмат киладиган капсулали 
споралар ривожланишининг деярли хамма боскичларида етилиб туриши 
жуда характерлидир. Спораларидаги капсулалар отилувчи ёки санчувчи 
иплар хосил килганлиги учун булар шундай номланган, яъни санчувчи 
споралилар (книдоспоридиялар) деб номланган. Спораларида амёбасимон, 2 
та ядроли эмбрион ва битта ёки бир нечта отилувчи (санчилувчи) 
капсулалари булади. Отилувчи капсулалар ипи (хивчини) ёрдамида хужайин
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организмига спорасини ёпиштиради. Бу эса уларнинг табиатда кенг 
таркалишига ёрдам беради. Книдоспоридия книдос-санчилувчи, спора- 
спора, яъни спорани санчувчи капсула ёрдамида хужайин организмига 
ёпишади деган маънони билдиради. Спора -  бу купайиш ва таркалишга 
хизмат киладиган хужайра хисобланади.

2. Споралиларга хос булган жинсий, жинссиз купайиш 
боскичларининг навбатланиши книдоспоридияларда учрамайди.

3. Ривожланиш цикли доимо 2 ядроли амёбасимон зиготадан 
бошланади.

4. Хаётининг жуда куп кисмида хосил буладиган мураккаб тузилган 
куп ядроли спорасининг булиши характерлидир.

5. Буларнинг 1000 га якин тури булиб, хаммаси хайвонлар 
организмида паразитлик килиб хаёт кечиради.

6 . Ядроси жинсий (генератив) ва соматик (вегетатив) вазифаларни 
бажаришга ихтисослашган.

Классификацияси. Буларнинг 1000 га якин тури булиб, хаммаси 
паразитлик билан хаёт кечиради. Тузилишига кура 2 та синфга булинади:

1. Шиллик споралилар (миксоспоридия) -  Myxosporidia
2. Актиномицетлар -  Actinomyxidia.
Актиномицетлар халкали чувалчангларда паразитлик килади, тури 

кам, вегетатив боскичи кучсиз ривожланган, жинсий жараёнлари номаълум.
Шилимшик споралилар -  Myxosporidia. Булар XIX асрнинг 

урталарида фанга маълум булди. Уларни биринчи марта аниклаш ва 
урганиш, систематикадаги урнини аниклаш билан немис олими Бючли 
шугулланган. 1920 йилда Кудо деган олим буларнинг морфологиясини 
урганиб, шу асосда янги системасини таклиф этди. Кейинчалик америкалик 
олим Е.Нобле миксоспоридиялар ривожланиш циклини урганди. Лома деган 
олим уларнинг ультраструктурасини урганди. Рус олимларидан В.А. Догель 
(1932), айникса С.С.Шульман (1966) миксоспоридияларга багишлаб катта 
монография ёзган.

Миксоспоридияларнинг ривожланиш цикли тулик хужайин 
организмида утади. Хужайин ташки мухитга сочилган спорани ютиб 
зарарланади. Спора жуда мураккаб тузилган (70-расм).
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70-расм. Книдоспоридиялар спорасининг тузилиши. А-Б -  Myxobolus 
спорасининг тузилиши; Г-Д -  Myltivalvulea спорасининг тузилиши.
1 -  поляр капсула; 2 -  иодофил вакуола; 3 -  амёбасимон эмбрион;

4 -  амёбасимон эмбрион ядроси; 5 -  поляр капсула хосил килувчи хужайра
ядроси; 6 -  отилувчи ип 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Улар куп хужайрали булиб, 2 ёки куп булаклардан иборат. Хар бир 
булакда махсус капсула булиб, у поляр ёки отувчи капсула деб аталади. 
Капсуланинг ичида спиралга ухшаш уралган отувчи иплар булади. Кузгалиш 
даврида капсулани отади, бу иплар ана шунда спорани хужайин ичагига ёки 
бошка органига ёпиштириш вазифасини бажаради. Споранинг ичида 
амёбасимон эмбрион ёки спороплазма булиб, уларнинг 2 та гаплоид ядроси 
булади. Хужайин овкат хазм килиш системаси ферментлари таъсирида спора 
булаклари очилади ва амёбасимон эмбрион ичак бушлигига чикади. Ундан 
турли йуллар билан узининг паразитлик киладиган жойига келади. 
Амёбасимон эмбриондан йирик куп ядроли плазмодия хосил булади. Бу куп 
ядроли плазмодия ички куртакланиш йули билан панспоробласт хосил 
килади. Ундан кейин споробласт, споробластдан споралар хосил булади. 
Споралар ташки мухитга чикади ва янги хужайинларни зарарлайди. Айни 
вактда миксоспоридияларнинг 800 га якин тури булиб, уларнинг купчилиги 
(700 га якини) суякли баликларда паразитлик килади. Бундан ташкари,
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колганлари денгиз баликларида, амфибияларда ва рептилияларда хам 
паразитлик килади.

Классификацияси. Шилимшик споралиларнинг классификацияси 
улар спораларининг тузилишига асосланади. Шунга кура 2 та кенжа синфга 
булинади:

1. Bivalvulea-икки паллалилар.
Буларнинг споралари 2 та палладан иборат булади.
2. Multivalvulea-куп паллалилар.
Буларнинг споралари куп палладан иборат булади. Уларнинг турлари 

куп эмас ва денгиз баликларида паразитлик килади.
Миксоспоридияларнинг ривожланиш цикли ва таркалиши. 

Вегетатив боскичининг тузилиши ва физиологияси. Бу боскич хар хил 
катталикда булиб, 15 мкдан 11 мм гача булади. Энг характерли белгиси хар 
хил катталикдаги ядроларининг булишидир. Каттарок ядроси соматик ёки 
вегетатив ядро дейилиб, у плазмодиянинг хаёт фаолиятини бошкариб 
туради. Кичик ядроси генератив ёки жинсий ядро дейилиб, у споробласт 
таркибида булади ва ундан спора шаклланади (71-расм).

71-расм. Плазмодиянинг жинссиз купайиши.
А -  Ташки куртакланиш (Sphaerospora cyprini); Б -  ички куртакланиш 

(Myxidium lieberkuhni) (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Якин вактларгача миксоспоридия плазмодияси куп ядроли организм 
дейиларди. Аммо электрон микроскоп ёрдамида аникланишича, хакикий 
мембранали хужайра цитоплазмасидан ажралган ядро атрофини цитоплазма 
ураб олади. Плазмодия цитоплазмаси шундай ташкил булганки, куп 
хужайрали организмга ухшайди, вегетатив ядролар алохида ажралган.
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Хужайин тана бушлиги ва тукималарида паразитлик киладиган плазмодия 
морфологик жихатдан бир-биридан катта фарк килади. Масалан, баликнинг 
ут пуфаги ва сийдик халтасида паразитлик киладиган плазмодия нотугри ёки 
овал шаклда булади. Эндоплазмасида куплаб (100 га якин) ядро ва генератив 
хужайралар булиб, цитоплазмасида эндоплазматик тур, митохондрий ва 
хужайра кушилмалари жойлашган. Бу плазмодия харакатчанлиги ва 
псевдоподия хосил килишига кура амёбага ухшайди. Псевдоподия кенг, 
катта, баъзан тармокланади. Мускул ёки бошка тукималарда паразитлик 
киладиган плазмодия кам харакат, йирик (бир неча мм), шарсимон, 
овалсимон, дуксимон шаклларда булади. Улардаги ядролар сони ва 
генератив хужайралар сони 10 минглаб булади. Йирик плазмодиялар ташки 
томонидан бириктирувчи тукимадан иборат булган капсула билан уралган 
булиб, у циста деб аталади. Циста термини бу ерда шартли равишда 
кулланилади. Бу тузилма тинчлик ва купайиш даврларига кура цистадан 
фарк килади.

Плазмодия хужайра ичида жойлашиши хам мумкин. Масалан, 
Henneguya oviperda хук балиги икрасида жойлашади. Аммо хужайра ичидаги 
паразитизм плазмодиянинг дастлабки боскичлари учун хосдир. Жумладан, 
мускулда паразитлик киладиган миксоспоридия дастлаб саркоплазмада 
жойлашади. Мускул хужайраси улгандан кейин паразит улган хужайрадан 
чикиб тукимада паразитлик килади. Плазмодия хужайин хисобидан 
озикланади. Тана бушлигида паразитлик киладиганлари бутун гавда буйлаб 
овкатни кабул килади. Бу пиноцитоз ходисаси булиб, овкатни гавда девори 
ёнида хазм килса керак. Чунки улар гавдаси деворида куплаб 
микроворсинкалар булиб, унда фосфатаза ферменти бор. Тукима формалари 
овкатни хар хил йуллар билан кабул килади. Масалан, Myxobolus ranae 
баканинг териси остида паразитлик килади ва фагоцитоз йули билан 
хужайиннинг баъзи хужайраларини камраб олади. M.exiguus, Henneguya 
psorospermica жабра капиллярларида яшаб эритроцитлар билан озикланади. 
Myxosoma cerebralis, Myxobolus musculi тукимадаги гистолиз (тукиманинг 
эриши) жараёнини юзага келтириб, шундан хосил булган моддалар билан 
озикланади. Плазмодия учун жинссиз купайиш хосдир. Унинг бошланиши 
амёбасимон эмбрион ядросининг биринчи булинишидир. Бунда гаплоид 
ядролар кушилиб диплоид ядро хосил килади. Кейинги булинишларда 
полиплоид соматик ва диплоид жинсий ядролар хосил булади. Цитоплазма 
эса бу жараёндан оркада колади. Натижада маълум вакт давомида купайиш 
эмас, плазмодия хажмининг ортиши содир булади. Аммо бундай усишни хам 
булиниб кетади (плазмотомия). Йирик плазмодиялар ички ва ташки
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куртакланиб купаяди. Куртакда хар хил сондаги соматик ва генератив 
ядролар тушиб колади. Ташки куртак онадан осон ажралади, ички куртак эса 
она индивид улгандан кейин ундан ажралади.

Баъзи холатларда ички куртак онадан ажралмайди, балки цитоплазма 
ичида колади. Бу панспоробласт дейилиб, ундан споробласт шаклланади, 
споробластдан спора хосил булади. Панспоробластдан хосил булаётган 
споралар сони ундаги генератив хужайралар сонига тенг булади. Битта она 
плазмодияда куплаб панспоробластлар шаклланади. Аммо панспоробласт 
хеч качон мустакил организм була олмайди.

Ички куртакланиш натижасида хосил булган бу панспоробластлар куп 
хужайрали она плазмодиянинг органи даражасигача етади.

Спора шаклланиши ва жинсий жараён. Панспоробласт битта 
генератив хужайрадан шаклланиши мумкин (72-расм).

Уларнинг хар бири уз навбатида 2 мартадан булинади. Натижада 
панспоробласт цитоплазмасида 8 та диплоид ядро хосил булади. Шу даврдан 
бошлаб бу ядролардан иккитаси булинмайди. Улар панспоробластнинг 
соматик ядролари булиб, вегетатив функцияларни бажаради. Колган 6 та 
ядро яна бир марта мейоз йули билан булиниб, 12 та гаплоид ядрони хосил 
килади. Бу 12 та ядро 6 тадан булиб, 2 га ажралади ва шу пайтда хосил 
булаётган споробластни ташкил этади. Споробластнинг характерли томони 
унда соматик ядро булмайди. Ядролар атрофини цитоплазма ураб олади ва 
споробласт куп хужайрали булиб колади. Уларнинг хар биридан битта спора 
хосил булади.

Спора хосил булиши споробласт хужайрасининг шаклланиши билан 
богликдир. Кейин пуст ичидаги 2 та хужайра 2 та спорага ажралиб кетади. 
Улар шакллангандан кейин ядролари парчаланиб кетади. 2 та хужайра 
кушилади. Улар хисобидан капсула етилади, унда отилувчи ип хосил булади. 
Бу хужайра ядроси споранинг битта томонига сурилади, кейин йуколади. 
Споробластнинг марказида 2 та гаплоид ядроли амёбасимон эмбрион хосил 
булади. Баъзи турларининг цитоплазмасида йирик иодофил вакуола 
шаклланади. Унда углевод (гликоген) булиб, у захира энергетик резервуар 
вазифасини бажаради.
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72-расм. Миксоспоридияларнинг ривожланиш цикли.
1 -  генератив ядро; 2 -  вегетатив (соматик) ядро; 3 -  генератив хужайра; 

4 -  панспоробласт (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Генератив хужайра ядроси митоз йули билан булиниб 2 та диплоид 
ядро хосил килади (73-расм).

Спора шакллангандан кейин панспоробластнинг хамма цитоплазматик 
тузилмаси ва соматик ядроси парчаланиб кетади.

Миксоспоридияларнинг жинсий жараёни катта кизикиш уйготмокда. 
Узок вактлар бу жараён мунозарали булиб келди. Хрзир эса жинсий жараён 
автогамия йули билан боради ва амёбасимон эмбрионнинг гаплоид ядролари 
кушилган пайтда амалга ошади деб хисобланмокда. Ядроларнинг кушилиши 
эса спора тулик шакллангандан кейин, баъзан эса амёбасимон эмбрион 
ичакда спорадан чиккандан кейин содир булади. Ядролар кушилиши 
натижасида диплоид синкарион хосил булади. Миксоспоридияларда карама- 
карши уругланиш йук.

Споранинг морфологияси. Миксоспоридиялар спорасининг ташки 
куриниши, улар булакларининг шакли ва сони билан аникланади. Оддий 
холатларда бу 2 та ярим шар уртасидан ип билан бирлашган. Спораларининг 
жойлашиши ва шаклига кура эволюция жараёнида хар хил споралар пайдо
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булган. Линзасимон, дуксимон ва узунчок шаклдаги споралар куп учрайди. 
Паллаларнинг иккита ён томонидан хар хил шаклдаги усимталар чиккан.

73-расм. Спора хосил булишида ядронинг узгариши жараёнлари.
1 -  панспоробласт ядроси; 2 -  панспоробластнинг колдик (вегетатив) ядроси; 
3 -  споробласт ядроси; 4 -  булакнинг гаплоид ядроси; 5 -  поляр капсуланинг 

гаплоид ядроси; 6 -  амёбасимон эмбрионнинг гаплоид ядроси 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Multivalvulea туркуми вакилларида 3, 6 киррали, юлдузсимон усимта
лар пайдо булган. Бу кирралар амёбасимон эмбрионни куриб колишидан ва 
бошка таъсиротлардан химоя килади. Немис олими Шеперклаус 
маълумотларига кура, Myxosoma cerebralis спораси 12 йил давомида курук 
ерда хаётини саклаб колган. Уй шароитида куритилган миксоспоридия 
спораси 2 йилгача хаётини саклаб колган. Миксоспоридия споралари хар хил 
кимёвий таъсиротларга хам чидамли булади. Спорани кайнатилган сувга ва 
концентрланган сульфат кислотага солинса эриб кетади. Паллаларнинг 
кимёвий таркиби аникланмаган. Аммо унда хитин, целлюлоза йук, ДНК ва 
РНК колдиклари эса ядро билан боглик булса керак.

Миксоспоридия спорасининг характерли томони унда отилувчи 
капсуланинг булишидир. Капсула юмалок, ноксимон ва овал шаклда булади 
хамда капсула споранинг бир томонида ёки 2-кутбида жойлашган булади. 
Купчилик холатларда 2 та капсула булади. Капсуланинг ички вакуола 
бушлиги капсуланинг спиралсимон ипи билан тула булади. Вакуоланинг

280



битта кутби буш, битта бушлигига капсула ёпишиб жойлашган булади. 
Кимёвий ёки механик таъсирот натижасида ип тезда очилади. Бу ипнинг 
кимёвий тузилиши хакида хозир аник фикр йук. Аммо у кулкоп панжалари 
кулдан чиккандек тезда отилиб чикса керак.

Капсуланинг олдинги ингичка учида махсус копкок булиб, у 
капсуланинг бушликка чикишига йул куймайди. Копкокнинг марказида 
махсус тикин булиб, унинг кимёвий таркиби капсуланинг таркибидан фарк 
килади. Хар иккала капсуланинг копкоги ташкарига очилади. Спора ичакка 
тушгандан кейин копкокнинг ташкарига очилиши хазм ферментларини 
унинг ичига кириб таъсирини тезлаштиради. Бу отувчи ипларнинг 
отилишини тезлаштирса керак. Аммо бунинг механизми тулик 
урганилмаган.

Отилувчи ип капсуладан чикиб ичак ворсинкалари ичига уралиб 
ёпишиб колади ва спора ичакка ёпишиб колади. Шундан кейин амёбасимон 
эмбрион спорадан озод булади. Аммо бунга тайёргарлик у ошкозондалигида 
бошланади. Эмбрион юмалоклашади ва кичиклашади. Шу вактда уларнинг 
ядроси кушилиб синкарион хосил килади. Ичакда ут суюклиги таъсирида 
спора паллалари очилади ва амёбасимон эмбрион ичак бушлигига чикади. 
Кейин паразит доимий яшаш жойига ут йули билан (агар у утда яшаса) ёки 
кон окими билан боради.

Хужайинни зарарлашга мосланиши. Баликларнинг 
миксоспоридиялар билан зарарланиши пассив йул билан, яъни спорани 
балик нохосдан ютиб юбориши оркали амалга ошади. Чунки спора ташки 
мухитда сочилган булади. Шу муносабат билан уларда баъзи морфобиологик 
адаптациялар пайдо булган. Бу мосламалар паразитнинг хужайин 
организмига тушишига ёрдам беради.

Бунда споранинг морфологик тузилиши катта ахамиятга эга. Энг 
мухими спора шундай тузилганки, уни хужайин осон ютиб юборади. 
Жумладан, Henneguya, Davisia авлодларида спора палласида узун усимталар, 
Geratomyxa авлодида спора паллалари узунчок тузилишга эга, Myxobolus 
авлодида кичик хажмдаги юпка пуст билан копланган. Бу мосламалар 
спорнинг сув юзасида туришига ёрдам беради. Уларнинг сув юзасидан 
тагига секин тушиши унинг овкат билан хужайин организмига киришини 
тезлаштиради. Сув тагида яшайдиган ва озикланадиган баликларнинг 
паразитлик киладиган турларида бундай мосламалар йук ва улар сув тагига 
тез тушиб, ундаги баликка сув тагидаги озука билан утади.

Миксоспоридияларнинг энг характерли биологик хусусияти, улар 
ривожланиш циклининг хужайини ривожланиш циклига мослашганлигидир.
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Жумладан, баликлар жигари ва сийдик халтасида паразитлик киладиган 
турларининг биологияси шунга мослашган. Улар балик икра куяётганда 
спора хосил килади. Чунки бундай миксоспоридиялар кам махсулдор ва 
кичик хажмда булади. Шунинг учун уни ёш балик ютиб юборади. Бошкача 
шароитда улар хужайин организмига тушмаслиги хам мумкин. Тукимада 
паразитлик киладиган турлари куплаб спора хосил килади ва улар баликлар 
икра куйиши даврида спора хосил килмайди. Чунки улар ёш баликлар 
организмига (тукимасига) тушишидан манфаотдор эмас.

Миксоспоридияларнинг таркалишига гидрологик ва гидрокимёвий 
омиллар хам катта таъсир курсатади. Бунда сув харакати мухим ахамиятга 
эга. Сув тулкини спорани окизиб таркатади. Сув тагига тез чукадиган 
споралар сув тулкини ёки харакати билан таркалмайди. Миксоспоридиялар 
таркалишига сув чукурлиги, кимёвий таркиби хам катта таъсир курсатади.

Миксоспоридияларнинг мухим вакиллари ва уларнинг зарари. 
Миксоспоридияларнинг хаммаси хужайин организмига у ёки бу дражада 
зарар етказади. Жумладан, улар хужайин тукима ва органларида паразитлик 
килиб, бу органлар функциясининг бузилишига олиб келади. Аммо улар 
факат паразитлик килаётган органларга зарар етказиб колмасдан, бутун 
организмнинг интоксикациясига сабабчи булади. Бушликларда паразитлик 
киладиган миксоспоридиялар тукима формаларига нисбатан кам зарар 
етказади. Масалан, хук балигини сийдик халтасида паразитлик киладиган 
Myxidium lieberkuhni сийдик халтаси деворига кам зарар етказади. Жигарда 
паразитлик киладиган Chloromyxum truttae утнинг катталашувига сабабчи 
булади, функцияси бузилади, огир холатга тушган балик улади. Карпларнинг 
сийдик йулида паразитлик киладиган Hoferellus cyprini интоксикация ва 
баликнинг улимига сабабчи булади.

Тукималарда паразитлик киладиган турлари бундан хам огир 
окибатларга олиб келади. Масалан, баликлар кузида паразитлик киладиган 
Myxobolus talievi баликларнинг кур булиб колишига сабабчи булади. 
Мускулларда паразитлик киладиган Telohanellus pyriformis, Myxobolus 
pfeifferi мускулнинг зарарланишига олиб келади. Зарарланган жойда шиш, 
яра хосил булиб, инфекция киришига йул очилади. Зарарланган балик гушти 
истеъмолга яроксиз булиб колади.

Овланадиган денгиз баликларининг мускулида паразитлик киладиган 
Kudoa (Multivalvulea туркуми) авлоди вакиллари билан зарарланган 
баликларнинг гуштини узок вакт музлатгичда сакласа хам паразит улмайди, 
балки балик музлагандан кейин зараланиш кобилияти кучаяди.
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Myxosoma erebralis форель ва ласось баликларининг тогай тукимасида 
паразитлик килади. Амёбасимон плазмодия тогай тукимасини зарарлайди, у 
билан озикланади. Натижада тогайли скелет функцияси (таянч) бузилади. 
Айникса, муозанат органлари фаолиятининг бузилиши хавфлидир. Касал 
балик мулжал ололмасдан улади. Уларда умуртка кийшайиши хам 
кузатилади, бош диформацияси, жаг кийшайиши, умумий интоксикация ва 
улим кузатилади. Myxosoma serebralis асосан ёш баликларни зарарлайди. 
Чунки уларда тогай куп ва яхши ривожланган булади. Бу паразит билан 
сунъий сув хавзасидаги баликлар табиий шароитдагиларига нисбатан купрок 
зарарланади.

Миксоспоридияларнинг келиб чикиши ва эволюцияси. С.С. 
Шульман (1966) фикрича, миксоспоридиялар вегетатив боскичининг 
хусусиятларига кура, саркодалилардан, кайсидир паразит амёбалардан келиб 
чиккан булиши мумкин. Кадимги миксоспоридиялар амёбаларга якин булиб, 
кичик, харакатчан, кам спора хосил килган. Бундай формалар бизгача 
сакланмаган, аммо баликларнинг ут халтасида паразитлик киладиган 
миксоспоридиялар ана шундай примитив белгиларни саклаб колган. 
Масалан, Ceratomyxa авлоди кичик, 3-4 та ядроли булади. Sphayeromyxa 
спораси примитив тузилган булиб, нотекис пустли паллалардан иборат.

Тукималарда паразитлик киладиган миксоспоридиялар иккиламчи 
келиб чиккан булиши мумкин. Чунки улар плазмодияси йирик булиб, 
махсулдорлиги ортган. Спораси такомиллашган булиб, тукима каршилигига 
бардош бера олади. Ичакка тушиб отилувчи иплар ёрдамида мустахкам 
урнашиб олади.

Примитив миксоспоридиялар ут халтасида паразитлик килиши 
уларнинг кадимги авлодлари хам шу органда паразитлик килганлигини 
билдиради. Чунки ут халтаси анатомик жихатдан ун икки бармокли ичак 
билан богликдир. Шунинг учун балик ичагига тушган паразит ут йулига 
утган. Бошка органларда паразитлик килиши узок эволюция натижасидир. 
Бунда, биринчи навбатда, сийдик халтасида паразитлик килишга утган. Бу 
орган ут халтасига ухшаш булиб, паразит узи мослашган органга ухшаш 
жойни топган. Кейин паразит мальпиги найларида паразитлик килишга. 
мослашган. Бу (яъни мальпиги найлари буйракда булади) тукимага 
паразитлик килишга. утишининг бошланиши хисобланади. Кейин нисбатан 
каттикрок тукима-жабраларда паразитлик килишга утган. Уларнинг бундан 
кейинги паразитлик киладиган жойлари хар хил тукималар булган. Шунинг 
учун тукимада паразитлик киладиган Platysporea туркумининг турлари 
купдир.
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Миксоспоридияларнинг бундай тукимага паразитлик килишга утиши 
чучук сув баликлари паразитларига хос булиб, уни Шульман чучук сув 
баликлари физиологияси билан боглайди. Чунки денгиз баликлари 
гипотоник, чучук сув баликлари эса гипертоник хусусиятга эга. Бу экскрет 
чикарувчи ва сув-туз муозанатини сакловчи буйрак билан богликдир. 
Гипотоник баликлар буйраги куплаб гипотоник сийдик чикаради. Бу 
бушликларда паразитлик киладиган миксоспоридияларларнинг буйракда 
паразитлик килишига олиб келган. Денгиз баликларида сув доимо 
организмдан чикиб кетади. Шунинг учун уларда мальпиги найлари кам 
булади ва унда паразит боришига имконият йук. Шу сабабли денгиз 
баликларида бушликларда паразитлик киладиган миксоспоридиялар куп 
учрайди, тукима паразитлари кам учрайди. Тукима формалари чучук сув 
баликларида купрок учрайди.

Тукиманинг паразитга таъсир этиши паразитда узига хос мосламалар 
пайдо булишига олиб келган. Бу мосламалар линзасимон паллалар хосил 
булиши ва уларнинг махсус валик ёрдамида бирлашишидан иборатдир. Улар 
спорасининг эволюцияси бошка йул билан хам боради. Бу паллалар 
шаклининг узгариши ва сув юзасида туришига ёрдам берувчи 
усимталарнинг пайдо булишидир. Примитив турларида (Bipolaria туркуми) 
капсулалар споранинг иккита карама-карши томонида жойлашади. Аммо 
капсулани ичак деворига ёпишиши унинг жойлашишига хам таъсир 
курсатган. Агар иплар бир нуктага отилса, улар спорани ичакка махкам 
ёпишишини таъминлайди. Эволюция жараёнида спорада капсулаларнинг 
якин жойлашуви хам аста-секинлик билан пайдо булган.

Шундай килиб, миксоспоридиялар эволюциясининг асосий йуналиши 
махсулдорлигининг ошиши томонга борган. Бунинг йули эса тукимада 
паразитлик килишга утиш, спора тузилишининг такомиллашуви, хужайинни 
зарарлашга мосланиш оркали борган.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

книдоспоридияларга умумий таъриф беринг ва классификациясини айтинг.
2. Миксоспоридияларнинг тузилишини айтиб беринг.
3. Миксоспоридияларнинг ривожланиш циклини айтиб беринг.
4. Миксоспоридияларда спора шаклланиши ва жинсий жараён кандай 

содир булади?
5. Миксоспоридиялар спорасининг тузилишини айтиб беринг.
6 . Миксоспоридиялар хужайинга кандай зарар етказади?
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7. Миксоспоридияларнинг мухим вакилларини ва уларнинг хужайинга 
зарарини айтинг.

8 . Миксоспоридияларнинг келиб чикиши ва эволюцияси хакида 
нималарни биласиз?

4.8. Микроспоридияларнинг (Microsporidia) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Микроспоридияларнинг характерли белгилари куйидагилар:
1. Буларнинг 400 дан ортик тури мавжуд булиб, уларнинг хаммаси 

бугим оёклилар, айникса хашаротлар ва оз кисми баликлар организмида 
паразитлик килиб хаёт кечиради.

2. Айрим турлари хашаротларда, айникса паразит ва зараркунанда 
хашаротларда паразитлик килади. Бу гиперпаразитизм ходисаси булиб, 
биологик жихатдан мухим ахамиятга эгадир.

3. Буларнинг хаммаси хужайин хужайрасининг ичида паразитлик 
килади ва хужайра хазм килинишига тайёр турган озик моддалар билан 
озикланади. Шунинг учун уларда митохондрийлар булмайди.

4. Спораси бир хужайрали, бир ёки икки ядроли, споробластли 
(эмбрионли) булади.

5. Спорасининг ичида спиралга ухшаш уралган отилувчи ипи булади. 
Хужайин хужайрасига ёки танасига бу ип отилади ва йул (канал) очади. 
Кейин споробласт ана шу канал оркали хужайин хужайраси ичига киради. 
Книдоспоридияларда эса отилувчи ип ёрдамида хужайин ичак деворига 
ёпишади.

Классификацияси. Буларнинг 400 дан ортик тури мавжуд булиб, 
уларнинг хаммаси паразитлик билан хаёт кечиради. Тузилиши ва 
ривожланишига кура улар 2 та синфга булинади.

1. Рудиментар микроспоридиялар -  Rudimicrosporea Sprague, 1977. 
Бу синф вакилларининг спораси рудиментар, яъни оддий отилувчи 
аппаратдан, капсуладан иборат булади.

2. Хакикий микроспоридиялар -  Microsporea Delphy, 1963. Спораси 
такомиллашган отилувчи аппаратга эга булади. Бу синф 1 та туркумни 
ташкил этади: Микроспоридиялар -  Microsporidia. Бу типнинг деярли хамма 
вакиллари шу синф ва туркумга киради.

Туркум: Микроспоридиялар -  Microsporidia Balbiani, 1892. 
Микроспоридиялар ихтисослашган, хужайра ичида паразитлик киладиган 
хайвонлар булиб, 400 дан ортик тури бор. Ривожланиш циклида спораси ва 
отилувчи ипларининг булиши микроспоридиялар ва миксоспоридиялар
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якинлигининг белгиси деб келинар эди. Аммо электрон микроскопда 
спораларининг тузилишини урганиш шуни курсатдики, улар уртасида катта 
фарклар бор.

Микроспоридиялар келтириб чикарадиган касалликлар хакидаги 
дастлабки маълумотлар XIX аср урталарида пайдо булди. Уларнинг 
систематикадаги урни XIX аср охирида Балбиани томонидан аникланди. ХХ 
асрда уларни япон протозологи Кудо (1924) чукур урганди. Айни пайтда 
уларни урганишга кизикиш ортди. Айникса, электрон микроскопда уларни 
урганиш куп муаммоларни ойдинлаштирди. Жумладан, чех олимлари Лома 
ва Вавра, кейинчалик Вайзер, Спраги микроспоридияларни ургандилар. 
Россияда уларни И.В.Исси зараркунанда хашаротларга карши биологик 
кураш воситаси сифатида фойдаланиш учун чукур урганди.

Таркалиши. Микроспоридиялар содда хайвонларнинг, хар хил 
чувалчангларнинг, мишанкаларнинг, кискичбакасимонларнинг, хашаротлар- 
нинг хужайраси ичида паразитлик килади. Умурткалилардан купрок 
баликлар зарарланади, баъзан сут эмизувчилар, жумладан одам хам 
зарарланиши аникланган. Микроспоридияларнинг купчилиги гиперпаразит 
булиб, улар паразит содда хайвонлар ва чувалчангларнинг цитоплазмасида 
яшайди. Масалан, Nosema franzelinae, Perezia lankesteriae грегариналарда, 
Носема balantidii инфузорияларда, Nosema malionis баликларнинг ут йулида 
паразитлик киладиган Ceratomyxa coris плазмодиясида паразитлик килади. 
Nosema авлодининг баъзи турлари трематодлар ва цистодларнинг паренхима 
хужайраларида паразитлик килади. Улар куплаб кон сурувчи хашаротларда- 
бургалар, пашшалар, кандалалар ва баликларда паразитлик килади.

Микроспоридиялар хужайиннинг хар хил органларида паразитлик 
килади. Хужайин организмига кириши билан ичак эпителийсига, ундан кон 
ёки лимфа билан бутун организмга таркалади. Хашаротларнинг купинча 
ичагида, мальпиги найларида, ёг таначасида яшайди. Асцидияларнинг 
ичагида, мишанкаларнинг жинсий бези, тана бушлигида, баликларнинг гавда 
коплами, мускули, жинсий бези, нерв системасида, куён, ит ва одамнинг 
юрак мускули ва бош миясида паразитлик килади.

Микроспоридиялар билан хужайин нохосдан зарарланади. Спора 
хужайин ахлати билан ташки мухитга чикади. Хашаротлардан капалаклар 
куяётган тухумининг ташки пустида спора ёпишиб туриши хам мумкин. 
Баъзи хашаротларда канибализм ходисаси учрайди. Зарарланган наслини 
(личинкасини) еган соглом хашарот микроспоридия билан зарарланади. 
Микроспоридиялар кушларнинг хашаротларни ейиши натижасида улар 
ахлатлари оркали таркалади. Баъзи микроспоридиялар трансовариал йул
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билан, яъни личинкалик даврида хужайинни зарарлайди. Спора 
хужайиннинг сперматофорасида булиши мумкин ва уругланиш даврида 
тухумга утади.

Микроспоридиялар ривожланишида таркатувчи иштирок этмайди, 
аммо бошка хайвонлар ёрдамида механик равишда таркалиши хам мумкин.

Ривожланиш цикли. Уларнинг ривожланиш цикли спорасини 
хужайин ичагига тушишидан бошланади ва янги спора хосил булиши билан 
тугайди. Микроспоридияларнинг спораси бир хужайрали, катталиги 2-5 мкм, 
калин пуст билан копланган булиб, унинг таркибида мукополисахарид бор. 
Споранинг олдинги кисмида копкокчаси булади. ^опкок отилувчи ип билан 
туташ булиб, ип спиралга ухшаш ва споранинг 2/3 кисмини эгаллайди (74- 
расм).

74-расм. Микроспоридиялар спорасининг тузилиши. 
1 -  поляр ип; 2 -  спораплазма ядроси; 3 -  спороплазма; 4 -  поляропласт 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Ипнинг узунлиги спорадан 10 баробар узун булади. Масалан, Nosema 
bombicus спораси 2-4 мкм, ипи 72 мкм узунликда булади. Споранинг 
марказида амёбасимон эмбрион булиб, уни спороплазма хам дейилади. Унда 
1 ёки 2 та ядроси булади. Ундан олдинрокда фибрилсимон поляропласт 
жойлашган. Амёбасимон эмбрионнинг спорадан чикиши отилувчи ипнинг 
отилишига боглик. Ипнинг отилиш механизми электрон микроскоп 
ёрдамида аникланди. Споранинг олдинги кисмида махсус жой булиб, хазм 
ферментлари унга таъсир эта олади (75-расм). Шу жойнинг емирилишидан 
кейин спорага ташкаридан (ичакдан) намлик кириб поляропластни 
суюлтиради. Поляропласт букиб (купчиб) амёбасимон эмбрионни оркага
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суради ва вакуолага кисади. Натижада спорани ичида босим ортиб, отилувчи 
ипни отилишига сабабчи булади.

75-расм. Микроспоридиялар поляр ипининг отилиш боскичларининг 
кетма-кетлиги ва спороплазманинг чикиши.

1 -  поляр ип; 2-3 -  спораплазма; 4 -  поляропласт; 5 -  вакуола. Спора 
ичидаги босим йуналиши стрелкалар билан курсатилган 

(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Бу жараён 10 соатлар вактни уз ичига олади. Отилувчи ип изидан 
амёбасимон эмбрион хам спорадан ажралиб, босим остида ташкарига 
чикади.

Бунда отилувчи ип шприцни ишлаш принципида ишлайди ва 
амёбасимон эмбрион ичак эпителий хужайрасининг цитоплазмасига киради. 
Бунда амёбасимон эмбрионга ичак ферментлари таъсир эта олмайди. Чунки 
у спорадан босим остида, тезда ичак эпителий хужайрасига кириб кетади. 
Амёбасимон эмбрионнинг спорадан чиккан холати планонт дейилади. 
Планонт тезда купайишга киришади. Купайиш натижасида хосил булган 
трофозоитлар бир катор булиб жойлашади. Натижада микроспоридиялар 
учун хос булган лентасимон, одатда 8 ядроли трофозоит хосил булади. 
Уларнинг хар биридан плазмодия хосил булади ва уни споронт деб аталади. 
Уларни споробласт хосил булишидан бошлаб панспоробласт деб аталади. 
Аммо бу панспоробласт миксоспоридияларнинг панспоробласти билан 
келиб чикиши жихатдан хар хил булади. Панспоробластда спора хосил 
булиши билан у хужайин хужайрасининг цитоплазмасига киради.

Микроспоридия билан зарарланган хужайра цитоплазмасида вакуола- 
лар сони купаяди, ядро катталашади ва натижада хужайин хужайраси 
катталашади. Паразит купайиши даврида цитоплазмага аралашиб, ядрони
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четга суриб чикаради. Хосил булган споралар хужайин хужайраси улгандан 
кейин ундан ташкарига (ичак бушлигига) чикади.

Микроспоридияларнинг жинсий купайиши яхши урганилмаган. Баъзи 
маълумотларга караганда, хар бир трофозоит ядроси булинади ва бу ядролар 
спорогониягача яна кайтадан кушилади. Бошка маълумотларга караганда, 
синкарион амёбасимон эмбрион хужайин хужайрасига киргунча ёки 
киргандан кейин хосил булади.

Микроспоридияларнинг хужайин организмига таъсири. Микро- 
споридиоз касалликлар табиатда кенг таркалган булиб, сурункали характерга 
эгадир. Бу касалликдан баликларнинг (камбала, колюшка) улими кузатилган. 
Тут ипак курти, чигирткалар куплаб нобуд булади. Микро-споридиоз 
сурункали касаллик булса хам, хужайиннинг махсулдорлигига ва сонига 
катта таъсир курсатади. Касал хайвон абиотик омилларга чидамсиз булади, 
касалланган хашарот линька ва диапауза даврида куплаб нобуд булади.

Микроспоридия хужайин хужайра ва тукимасини емиради. Масалан, 
асалари Nosema apis билан зарарланганда ичак нормал ишламайди. 
Thelohania авлоди вакиллари дарё кискичбакаси ва креветкаларнинг ён 
мускулларини емиради ва харакатлана олмасдан хайвон купчилик холатда 
улади. Дарё кискичбакаси фарфор касаллиги даврида популяцияси камайиб, 
ов килиш имконияти йуколади. Plistophora авлоди вакиллари усач, букача ва 
бошка баликлар мускулини зарарлаб улимга олиб келади.

Микроспоридиоз касаллигининг кечиши бошка омиллар билан хам 
боглик булади. Масалан, тут ипак куртининг ипак ажратувчи бези фаолияти 
бузилиб, гумбак урамайди, хужайраларда аминокислоталар келиши камайиб, 
оксил алмашинуви бузилади. Мальпиги найларида паразитлик килиши 
натижасида интоксикация содир булади ва хашарот улади.

Микроспоридиялар хужайиннинг эндокрин безларига хам таъсир 
курсатади. Натижада хашаротларда метаморфоз нормал кечмайди. 
Линькалар сони купаяди, личинка усиши тезлашади, аммо имагога 
айланиши кечикади ёки мутлако содир булмайди. Ёнсузар кискичбакаларда 
андроген безлар фаолияти бузилади. Натижада факат самкалар хосил булади. 
Бу паразит учун катта ахамиятга эга булиб, хужайинга паразит тухум 
даврида юкади. Микроспоридиоз хужайиннинг таъсирланиши ва 
характерига хам таъсир этади. Масалан, микроспоридиоз билан касалланган 
асаларилар уя куриш инстинктини йукотади, касал чигиртка миграция 
хусусиятини йукотади.

Хужайин жинсининг паразитга таъсири хам кизикарлидир. Ургочи 
хашарот организмида паразит секин ривожланади. Касалланган ургочи
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хашарот эркагига нисбатан кишнинг нокулай шароитини яхши утказади. 
Масалан, пашшаларда паразитлик киладиган Thelohania авлоди, карам 
капалагида паразитлик киладиган Nosema mesnili шундай хусусиятга эга.

Микроспоридиоз касалликлари. Тут ипак курти нозематози 
(пебрина). Бу касалликнинг кузгатувчиси Nosema bombycis Naegeli, 1857 
булиб, тут ипак куртининг ва бошка капалакларнинг личинкасини (куртини) 
зарарлайди. Паразит хужайиннинг ичак эпителий хужайраларида, ёг 
таначаларида, мальпиги найчаларида, жинсий системасида ва бошка 
органларида жойлашиб олади ва паразитлик килади. Тажрибаларда 3 кундан 
кейин паразитнинг интенсив купайганлиги, 8 кундан кейин хужайиннинг 
хамма органларида паразитнинг хар хил боскичларининг пайдо булганлиги 
кайд килинган.

Касалликнинг ташки белгиси курт ола-чипор булиб колади. Бу 
эпидермис хужайраларининг зарарланганлиги белгиси хисобланади. Курт 
кам харакат булиб колади ва кучли зарарланган булса, куплаб улади. 
Зарарланган курт пилла урамайди, агар пилла ураса хам ундан ипак 
чикмайди. Чунки паразит ипак ажратувчи безини хам зарарлаган булади. 
Кучсиз зарарланган курт метаморфозини охирига етказади. Аммо хосил 
булаётган капалакнинг хамма органлари нозема билан зарарланган булади. 
Ипак курти самкаларининг тухумдонига паразитнинг споронти киради ва бу 
самка куйган тухум хам нозема билан зарарланади. Паразит шундай килиб 
табиатда кенг таркалади. Демак, нозема ипак куртининг хамма органларини 
ва хамма боскичларини зарарлайди.

Ипак курти овкат (тут барги) билан нозема спорасини ютиб юборади. 
Ичакда спорадаги отилувчи ип отилиб амёбасимон эмбрион ичак эпителий 
хужайраларига киради ва ундан хар хил органларига боради. Хужайра ичида 
паразит тез купайиб трофозоит хосил килади. Трофозоитлар занжирсимон 
тузилма хосил килади. Организмга киргандан 3 кундан кейин спора хосил 
килади ва спора ахлат билан берилаётган барг устига тушади. Бу барг оркали 
спора шу хонадаги куртлар организмига тушади ва зарарланади.

XIX асрда Францияда бу касаллик кенг таркалиб ипакчиликка катта 
зарар етказди. Шунда ипакчилар буюк Луи Пастерга ёрдам сураб мурожаат 
киладилар. Касаллик сабаблари у даврда номаълум эди. Буюк олим 
N.bombycis ривожланиш циклини урганади ва шу асосда оддий хамда 
фойдали усул, яъни касалланган куртни ёкиш хамда уруг олиш учун танлаш 
усулини тавсия этади. Узбекистонда махсус станциялар ташкил этилган 
булиб, улар хужаликларни соглом ипак курти тухуми билан таъминлаш 
вазифасини бажаради.
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Асалари нозематози. Бу касалликни пайдо килувчи Nosema apis 
Zander, 1909 асалари ичагининг эпителий хужайраларида паразитлик килади.

Нозематоз асаларининг юкумли касаллиги булиб, нозематоз билан 
етук асаларилар касалланади, личинкаларига бу касаллик таъсир килмайди. 
Касалликни кузгатувчи Nosema apis асалариларнинг урта ичагида 
паразитлик килади. Бу ерга у зарарланган озука билан киради. Нозема 
споралар хосил килиб, уларнинг усиши натижасида амёбулалар чикади. 
Амёбулалар урта ичак хужайраларига кириб меронтларга айланади. 
Меронтлар ичак тукимасининг хужайраларида споробластларни хосил 
килади (76-расм).

Буларнинг хар бири биттадан спора хосил килади. Спора купайиши 
натижасида емирилган тукима хужайралари билан урта ичак тешигига 
утади, у ерда озука массаси билан бирга йугон ичакка силжийди ва ахлат 
билан бирга ташкарига чикарилади. Бундай ахлат асалари уясига, сувга, 
асалга, пергага тушганида улар нозема спораси билан зарарланади. Курук 
ахлат ва инларда нозема споралари хаётчанлигини 2 йилгача саклайди. 
Хазон, уликлар орасида бир йилгача яшайди. 600С иссик сувда споралар 10 
мин, формалиннинг 4% ли эритмасида, 250С хароратда бир соатдан кейин 
халок булади. Споралар 10°-14°С дан паст ва 35-36 0С дан юкори булган 
хароратда купаймайди.

76-расм. Асалари ичак эпителийсининг Nosema apis билан
зарарланиши.

1 -  таркалаётган планонт; 2 -  саккиз ядроли трофозоит;
3 -  споралар (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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Касалликнинг таркалиш йуллари. Касалликнинг манбаи касал 
асаларилардир. Улар узининг ахлати оркали перга, уялар ва сувни нозематоз 
билан заралантиради. Оила ичидаги соглом асаларилар нозема спораси 
тушган асал, перга, сувларни истеъмол килганда ёки касаллик манбаи 
тушган мум катакларни тозалаш пайтида узига нозематозни юктиради. 
Касаллик соглом оилага умумий сув идишларидан, дезинфекция килинмай 
куйилган инлардан, асбоблардан ва бошкалардан хам утиши мумкин.

Касалликнинг кечиши. ^ишлов ёмон шароитларда утганда (сифатсиз 
озука билан озиклантириш, арихоналарда эски, ифлос мум инларнинг 
булиши, кишловга кари она арилар билан кирилса, арихонада хароратнинг 
узгариши) нозематоз билан касалланиш кишнинг иккинчи ярмида пайдо 
була бошлайди. Бахорга келиб, оилада насл пайдо була бошлаган вактда 
асаларилар уларнинг яхши ривожланиши учун уяда хароратни ошира 
бошлайди, бу вактда касал арилар сони хам ошиб бораверади, киска вакт 
ичида бутун оила нозематоз билан касалланиб колади.

Касаллик белгилари. Асалариларнинг нозематоз билан касалланиши- 
нинг характерли белгиларидан бири асалариларнинг безоватланиши, уларда 
ич кетиш, айрим асалариларнинг, баъзан бутун оиланинг халок булишидир. 
Касал булган асалари гуждан ажралиб арихона деворида урмалаб, тагига 
тушиб, совукдан котиб улади. К^шлов вактида арихоналар тагида 
асаларилар улиги жуда куп ётган булади. Ич кетиш бошланиши билан 
асаларилар уядан чикиб кетишга харакат килади, уя буйлаб урмалаб арихона 
ромларининг планкалари, арихона олдинги деворининг ички юзаси, баъзан 
ташки деворини хам ахлатлари билан кора дог килиб булгайдилар. 
Арихоналарнинг деворларида эса окиб тушган дог колади. Бундай догларда 
жуда куп микдорда нозема споралари сакланади. Асалари ичаги нозема 
споралари билан тулгани учун корни катта булиб, улар согломларидан анча 
катта куринади.

Нозематоз даврида содир буладиган патологик узгаришлардан бири 
ичакнинг урта ва орка булимларининг катта булиб кетиши, урта ичак 
сегментациясининг йуколиши, унинг ичидаги ахлатнинг сут рангли 
булишидир (соглом асаларилар ичагида ахлат сарик-кунгир рангли булади).

Касалликни аниклаш. Урта ичакдаги массани микроскопик 
текширишлардан утказиш ёрдамида нозема спораларининг бор-йуклиги 
аникланади. Текшириш лабораторияга нобуд булган асалариларнинг устки 
катламидан 50 тадан кам булмаган асалари юборилади хамда хар бир нобуд 
булган оиладан намуна (асал ва пергаси билан битта мум ин) олинади. 
Учадиган асаларилар касал булганда лабораторияга хар бир оиладан 3-5 та

292



намуна юборилади. Хар бир намунага 50 тадан тирик асалари ёки якинда 
нобуд булган асалари юборилади. Тирик ёки уликлигидан катъий назар хар 
бир оиладан олинган намунани алохида картон кутичаларга солиб устига 
оила номери ёзилади. Патологик материал билан бирга лабораторияга 
ветеринар мутахассиснинг илова когози юборилади. Бу хужжатда ташкилот 
номи ёки асалари эгасининг фамилияси, исми, манзили, материал олинган 
кун, касаллик пайдо булган вакти ёки асалари оиласининг нобуд булган 
куни, улик асалариларнинг арихонанинг ичида жойлашган жойи, уянинг 
касал асаларилар ахлати билан ифлосланиш даражаси, уяда колган асал ва 
перга микдори ва хоказолар курсатилади.

Даволаш. Нозематоз билан касалланган асалариларни даволаш учун 
фумагиллин органик кислоталар (сирка), шовул ёки равочдан фойдалани- 
лади. Фумагиллинни даволаш шарбати холида бир оилага 1 л хисобидан 
тайёрланади. 1 г фумагиллинга 4 мл хлороформ кушилади ва устига 10 мл 
спирт куйилади. Бу эритмани 300С гача совутилган канд шарбатига 
аралаштирилиб асаларилар озиклантирилади. Уялар кишки бинодан 
ташкарига чикарилганда фумагиллин билан даволаш тавсия этилади. Уни 
бир оилага 1 л хисобида охурларга хар 7 кунда 1 мартадан, хаммаси булиб 4 
марта берилади. Фумагиллин нозема спораларини улдирмайди, факат 
уларнинг ривожланишини тухтатади, шундай булса хам ундан фойдаланиш 
нозематознинг ривожланишини тухтатиб, асаларилар оиласи кучсизланиши- 
нинг олдини олади ва уларнинг нормал ривожланишига имкон яратилади. 
Сирка кислота шур озик тарикасида берилади. Уни 10 л шарбатга 3 мл сирка 
эссенцияси хисобидан тайёрланади. Тайёр эритмани олиб канд шарбатига (1 
кисм канд, 1 кисм сув) куйиб яхшилаб аралаштирилади ва охурларга 
куйилади. Бу озукани эрта бахорда оиланинг кучига караб 0,5 дан 1 л гача 
берилади. Оксалат кислотаси (0,3 г 1 л шарбатга)ни озгина илик сувда 
эритиб, охурларга куйилади. Шовул билан равоч нордон озик сифатида 
ишлатилади. Бир челак сувга 2 кг шовул ёки равоч солиб (танаси ва 
барглари) кайнатилади. Усимликлар титилиб пишгандан кейин сувини сузиб 
олиб бир челак унча тула булмаган кайнатмага тула челак шакар солинади. 
Нордон озукани бахорда асалариларга тозаланиш учун, учиб чикиб 
келгандан кейин берилади (кучига караб 0,5-1л бир оилага), озикни кечкурун 
банкада арихона устига куйилади. Эрта бахорда оксалат ёки сирка 
кислотасини куллаш ёки шовул, равочдан нордон озука бериш нозематоз 
касали билан касалланган асалариларга самарали таъсир этади. Асаларичи- 
лик институти тажрибаларидан маълум булдики, асалари ичагидаги фаол
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кислоталилик даражаси уларнинг овкат хазм килиш жараёнини яхшилаб, 
хаётий фаолиятини оширади, касаликка карши курашувчан булади.

Карши кураш чоралари. Нозематоз билан касалланган аризорларга 
карантин эълон килинади. Нозематоз шундай касалликки, у билан хар йили 
тинмай кураш олиб бориш керак. Бу курашнинг муваффакиятли усули бир 
вактнинг узида хам даволаш, хам санитария-профилактика тадбирларини 
утказишдир. Санитария-профилактика тадбирларининг асосий вазифаси, 
касалликни бошка оилаларга таркалишининг олдини олиб, нозема спора- 
ларини йукотишдир. Бунинг учун арихоналар ва ундаги асбоблар яхшилаб 
дезинфекция килинади. Арихона ва унга солинган тахтача куйидагича 
дезинфекция килинади: улар мум ва прополис (асалари елими) дан 
тозаланади, ишкорнинг иссик эритмаси (600г эланган печка кули ёки 200 г 
кир содаси бир челак сувда эритилади) билан асалариларнинг ахлати котиб 
колган излар ювилади, куригандан кейин арихонанинг ичини ва 
тиркишларини кавшарлаш лампасининг ути билан сал-пал кизаргунча 
куйдириш керак. Ромлар, асаларичилик асбоблари ва асаларичилар 
кийимини Европа чиришидагидек дезинфекция килинади. Мум инлар эса 
куйидагича усулларда дезинфекция килинади. Мум инлари формалин ёки 
формалин буги билан дезинфекция килинади. Мум инларини сирка кислота 
билан хам дезинфекция килиш мумкин.

Профилактикаси. Нозематоз касаллигининг пайдо булиш сабаби 
кишловнинг нокулай келиши ва озука сифатининг пасайиб кетиши, яъни 
асаларилар кишлови учун яхши шароит тугдириб, уларни сифатли озука 
билан таъминлаш керак. Бундай озука усимликлар айни гуллаган даврда 
йигилган асал ёки канд шарбати булиши мумкин. Асаларилар кишловдан 
яхши утишлари учун кишлайдиган хонадаги харорат, ташкаридаги харорат 
кандай булмасин 20С дан 40С гача булиши керак. Шуни унутмаслик керакки, 
кишловда хонадаги хароратнинг 2°С дан паст булиши асалари учун 4°С дан 
баланд булганидан яхширок булади. Асаларилар кишлайдиган хона курук ва 
шамоллатилган булиб, унинг ичи коронги ва тинч булиши керак. Хар хил 
ширалардан йигиб олинган асал кишловга ярамайди. Чунки у асалариларни 
токсикоз касалига олиб келади. Кучсиз оилаларда кишлов кийинрок утади, 
шунинг учун кузда уларни кишловга тайёрлаган вактда уч ораликдан кам 
булган кучсиз оилаларни бирлаштириб, унга ёшрок ва сертухум она арини 
куйиш керак. Сибирнинг урта кисмида асалариларнинг нозематоз билан 
касалланишининг асосий белгиларидан бири уларнинг безовталаниши ва ич 
кетишининг бошланишидир. Шу белгилар аниклангандан кейин тезда 
арихонани шамоллатиш керак, бунинг учун хаво тортадиган туйнуклар ва

294



эшиклар очилади. Агарда ич кетиш март ойида аникланса, у вактда 
асалариларга вактли учиб чикиб келишга имконият бериш керак. Бундай 
учишда асаларилар йугон ичагидаги тулиб кетган ахлатни ташки мухитга 
чикариб ташлайди. Бунинг учун 10°-13°С дан паст булмаган, шамолдан ёпик, 
куёш нури тушадиган жой топиб шу ерда арихона эшиги очилиши керак. Бу 
ернинг атрофида 100 м2 жойдаги кор сомон билан ёпилади. Арихона тагига 
тахтачалар куйилиб, касал асалари бор арихоналар олиб чикилади. 
Тайёргарлик ишлари битгач, арихона эшиги очилади ва асаларилар учиб 
чикади, улар бироз уя атрофида айланиб, учиб булгандан кейин яна уяга 
киради ва эшиги ёпилади. Арихоналар яна уз жойига куйилади ва бахорнинг 
иссик кунлари келгунча туради. Кишлов утадиган хонадан арихоналар 
аризорга чиказилгандан кейин тезда уларни куздан кечириб, касал 
булганлари ажратилади. Бу вактда одатда инларда янги насл пайдо булиши 
мумкин, шунинг учун ташкаридаги харорат +16oC дан паст булмаслиги 
керак. Уяларда озука етарли булмаса, ариларнинг сони кискартирилади. 
Асаларилар билан зич тулиши ва иссиклик саклаши учун ромлар бир-бирига 
якинрок (8-9 мм узокликда) куйилади хамда устидан, ёнидан ёпиб 
иситилади. Кунлар исий бошлаши билан факат касалланган ромлар эмас, 
согломлари хам янги, дезинфекция килинган арихоналарга кучирилади. Буш 
арихоналар дезинфекция килингунча яхшилаб ёпиб аризордан чикарилади, 
чунки уларнинг ичига асаларилар кириб колиши мумкин. Асалари 
оилаларини кучиришдан олдин мум инлар сараланади, яроксизлари янги 
дезинфекция килинганлари билан алмаштирилади. Насли бор мум инлар 
асалари билан бирга тоза арихонага куйилади. Агарда инлар турган 
ромларнинг ёгоч (брусок)ларида касал ариларнинг ахлат излари бор булса, 
уларни тозалаб 4% ли формалин эритмаси билан артиш керак. Уни пахта ёки 
муй калам билан суртилади. Бу ишни арихонанинг устида эмас, балки 
четрокка олиб, тагига когоз ёйиб бажарилади. Кейинчалик бу когозлар ёкиб 
юборилади. Урта Осиё шароитида асаларилар эркин кишлайди. Илик 
кунларда улар учиб чикиб туради. Асалари оилаларини бахорда куздан 
кечириб, насл бор ромларни белгилаб, уларни уянинг четига якинрок килиб 
куйиш керак.

Nosema saniculi тури баъзи маълумотларга караганда, одамларда кенг 
таркалган склероз касаллигини келтириб чикаради. Улар бош мияда 
паразитлик килади. Агар шу маълумотлар тулик тасдикланса, якин орада бу 
касалликни даъволаш учун керакли дорилар ишлаб чикилса керак. Аввало 
склерознинг узи хам тулик урганилмаган.
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Баликлар микроспоридиозлари. Баликларда асосан Glugea Thelohan, 
1891 авлоди вакиллари паразитлик килади. Бу авлод вакиллари хужайиннинг 
хар кандай органида паразитлик килиши мумкин, аммо улар асосан 
мускулда ва тери остида паразитлик килади. Зарарланган хужайрани хажми 
катталашади, ядроси цитоплазмадан олдин булинади ва куп ядроли гигант 
хужайралар хосил булади. Бу гигант хужайралар ташки томондан 
бириктирувчи тукимадан иборат булган капсула билан копланади. Натижада 
микроспоридияларга хос булган циста хосил булади.

Glugea anomala колюшка балигининг типик паразити хисобланади. 
Балик паразитнинг спорасини ютиб зарарланади. Овкат хазм килиш 
системасида спорадан чиккан амёбасимон эмбрион лейкоцитларда ёки 
эндотелиал ретикулум системасида таркалиб интенсив купаяди. Натижада 
лентасимон 8 ядроли трофозоит атрофида цитоплазмадан паразитни ажратиб 
турувчи вакуола хосил булади. Паразитнинг интенсив купайиши ва гигант 
хужайраларнинг усиши натижасида циста, унинг ичида эса споралар 
шаклланади. Цистаси жуда йирик булиб, оддий куз билан хам куриит 
мумкин. Циста тери остида бириктирувчи тукимада, ичак деворларида, 
жигарда ва бошка органларда жойлашиши мумкин. Цистанинг катталиги 3-6 
мм га етиши мумкин.

Микроспоридияларнинг ах,амияти. Микроспоридияларнинг 100 дан 
ортик тури зараркунанда хашаротлар организмида паразитлик килади ва 
улимга олиб келади. Бу ходиса, яъни паразитда паразитлик килиш 
гиперпаразитизм дейилади. Хозирги вактда урмончиликда ва кишлок 
хужалигида зарар етказадиган паразит ёки зараркунанда хашаротларга 
карши биологик усулда микроспоридиялардан фойдаланиш устида илмий 
тадкикот ишлари олиб борилмокда.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологияси фанидан олган билимларингизга 

асосланиб микроспоридияларга умумий тавсиф беринг ва классификация- 
сини айтинг.

2. Микроспоридияларнинг таркалиш йулларини изохланг.
3. Микроспоридияларнинг ривожланиш циклини айтиб беринг.
4.Микроспоридияларнинг хужайин организмига таъсирини 

тушунтиринг.
5. Тут ипак курти нозематозининг ривожланиш циклини айтиб беринг.
6 . Асалари нозематозининг ривожланиш циклини тушунтириб беринг.
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7. Асалари нозематозининг олдини олиш ва карши кураш чораларини 
айтиб беринг.

8. Баликлар микроспоридиози хакида нималарни биласиз?
9. Микроспоридияларнинг кишлок хужалигидаги ахамиятини айтиб 

беринг.

4.9. Киприклилар ёки инфузорияларнинг (Ciliata ёки Infusoria) 
купайиши ва индивидуал ривожланиши

Булар тузилиши ва физиологиясига кура энг мураккаб тузилган содда 
хайвонлар булиб, куйидаги узига хос характерли белгиларга эга:

1. Инфузориялар ривожланиши давомида доимо ёки маълум бир 
боскичида киприклари булади. Бу киприклар бутун гавдани коплаб олган 
булиши ёки гавданинг бирор жойига тупланган булиши мумкин. Киприклар 
донасимон кинетосомадан бошланган булиб, кинетосомалар ингичка 
ипчалар-кинетодесмалар оркали бир-бири билан бирлашган булади. Бундай 
бирлашиш натижасида таянч вазифасини бажарувчи курилма хосил булади. 
Киприклар инфузорияларда харакат вазифасини бажаради. Киприкларнинг 
борлиги туфайли киприклилар деб номланади;

2. Инфузорияларнинг энг характерли белгиси ядролар дуализми, яъни
2 та ядроси булишидир. Катта ядроси полиплоид характерда, яъни 
хромосомалар набори бир неча карра ортган (конюгация даврида) булиб, 
соматик ядро хисобланади ва моддалар алмашинувини бошкаради. Кичик 
ядроси диплоид характерда булиб, хромасомалар набори нормал (2n) сонда 
булади ва генератив ядро хисобланиб, унинг купайишни бошкаради;

3. Инфузориялар гавдаси пелликула билан копланган булиб, доимий 
шаклга эга;

4. Овкат хазм килиш органоидлари-огиз (цитостома), томок, хазм 
вакуоласи ва порошицадан (цитопрокт) иборат;

5. Кискарувчи вакуоласи мураккаб тузилган булиб, резервуар ва олиб 
келувчи каналлардан иборат;

6 . Пелликуласининг тагида хужум ва химоя вазифасини бажарувчи 
трихоцисталари бор. Бу таначаларни механик ва кимёвий таъсиротлар 
пайтида душманга ёки улжага отади ва уларни улдиради ёки шол холатига 
олиб келади;

7. Жинссиз, жинсий (конюгация), палинтомия ва куртакланиш йуллари 
билан купаяди.
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Классификацияси. Буларнинг вакиллари сувда, бир кисми паразитлик 
килиб хаёт кечиришга мослашган булиб, 7000 дан ортик тури бор. Улар бир- 
биридан фарк килувчи 2 та синфга булинади:

1. Сурувчи инфузориялар -  Suctoria
2. Киприкли инфузориялар -  Ciliata
Сурувчи инфузориялар -  Suctoria. Булар вакиллари гавдаси 

ривожланишининг маълум даврларидагина киприклар билан копланган 
булади. Ана шу хусусияти билан сурувчи инфузориялар киприкли 
инфузориялардан фарк килади. Улар бошка даврларда гавдасининг 
поячалари ёрдамида субстратга ёпишиб утрок хаёт кечиради.

Сурувчи инфузорияларнинг гавдаси сурувчи таначалар, яъни 
пайпаслагичлар билан копланган булиб, бу сурувчи таначаларнинг ички 
каналчалари бор. Бу каналчаларнинг бир учи ташки мухит билан, бир учи 
эса эндоплазма билан туташган булади. Улар асосан инфузориялар билан 
озикланади. Инфузориялар сурувчи таначаларга тегиши билан ёпишиб 
колади. Яна бир нечта сурувчи таначалар улжага ёпишиб олади. Шундан 
кейин сурувчи инфузориянинг пелликуласи эриб кетади ва эндоплазмаси 
улжани камраб олади. Натижада хазм вакуоласи хосил булади ва улжа хазм 
булади. Баъзиларида сурувчи таначалар факат овкатни ушлайди, холос.

Жинссиз купайишда куртакланиш йули билан купаяди. Бунда куртак 
гавданинг ташки томонида ёки ички томонида хосил булади. Ташки 
куртакланишда олдин куртаклар буртиб чикади, кейин ядролар хар бир 
куртакка митоз йули билан булиниб, кейин куртак она инфузориядан 
ажралиб кетади ва хосил булган янги индивид дарбадар ёки кидирувчи деб 
аталади (77-расм).

Ички куртакланишда олдин узукка ухшаш айлана хосил булади. Ядро 
айланаларга булингандан кейин, уларда киприклар хосил булади. Улар она 
организмидан ташкарига чикиб маълум муддат сузиб юради ва 
киприкларини ташлаб юборади, бирор субстратга ёпишиб яшайди. Пояча 
хосил булади.

Сурувчи инфузориялар жинсий, яъни канъюгация йули билан хам 
купаяди. Уларнинг ёш индивидларида киприкларнинг булиши сурувчи 
инфузорияларни киприкли инфузориялардан келиб чикканлигини 
билдиради.
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77-расм. Паразит сурувчи инфузория (Tachyblaston ephelotensis) бошка 
инфузорияга (Ephelota gemmipara) паразитлик килиши.

1 -  куртакланаётган паразит; 2 -  шаклланган дайди; 3 -  хужайин 
цитоплазмасига кираётган паразитнинг “сурFичи” (В.А.Догель, 1981)

Сурувчи инфузориялар асосан утрок холда чучук сувларда, 
денгизларда яшайди. Баъзилари аник бир хайвонга ёпишиб яшайди. 
Масалан, Tocophrya cyclopum циклопларга ёпишиб яшайди. Баъзи турлари 
паразитлик килиб хаёт кечиради. Sphaerophrya stentoris инфузорияга олдин 
ёпишади, кейин унинг ичига кириб олади. У ерда булиниб купаяди, уларнинг 
ёш индивидларининг устки кисми киприклар билан копланади (78-расм). 
Улар кейин бу инфузориялардан ташкарига чикиб янги инфузорияларга 
кириб олади. Баъзи паразит турларида киприклар, хазм вакуоласи ва бошка 
органоидлар кискарган. Ривожланиш цикли эса аксинча мураккаблашган.

Tachyblaston ephelotensis денгиз сурувчи инфузорияси Ephelota 
gemmiparaнинг эктопаразити хисобланади. Паразитнинг дайдиси хужайинни 
устида утиради. У ёпишган (утирган) жойда чукурча хосил булади, паразит 
ана шу чукурчага жойлашиб олади ва пайпаслагичи (сурувчи таначаси) 
билан хужайин организмидан озука суриб озикланади (79-расм).

Озуканинг куплиги туфайли интенсив озикланиб, кейин куртакланиб 
купаяди. Куртак киприкли дайдига айланади. Етишмаган органоидлар 
кейинчалик янгидан хосил булади.
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Жинсий купайишида 2 та индивид якинлашади ва улар пелликуладан 
усиб хосил булган куприк оркали кушилади, яъни бир-бири билан туташади. 
Бу ходиса конъюгация деб аталади (80-расм).

Уларда макронуклеуслар протоплазмада эриб, сурилиб кетади. 
Микронуклеус 2 марта мейоз йули билан булинади. Натижада хар бир 
конъюгантда 4 тадан гаплоид набордаги хромосомали микронуклеуслар 
хосил булади. Улардан 3 тадани эриб кетади, 1 тадан микронуклеус колади.

Улар яна бир мартадан булинади ва 2 тадан микронуклеус хосил 
булади (81-расм). Бу ядроларнинг 1 таси харакатчан, буни миграцион 
микронуклеус деб аталади, 1 таси харакатсиз, буни стационар микронуклеус 
деб аталади. Бу булинишлардан гаплоид наборли ядро хосил булади. Бу 
булинишлар мейоз булиниш оркали амалга ошади.

в

78-расм. Сурувчи инфузориялар хар хил турларининг куртакланиб
купайиши.

А -  Paracinetapatula битта куртак хосил килиши; Б -  Paracinetapatula дан 
ажралган дайди индивид; В -  Ephelotagemmipara куп куртак хосил килиши; Г 

-  Tocophrya cyclopum ички куртакланиши, куртакни чикариши; Камерага 
чикиши тугалланмаган; Д -  Т.syclopumchi кариш камерасида етилган дайди

индивид. 1 -  куртак; 2 -  макронуклеус;
3 -  чикариш камераси; 4 -  чикариш камерасининг тешиги (В.Ф.Натали, 1975)
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Конъюгантлар миграцион (харакатчан) микронуклеусларини куприк 
оркали алмаштириб оладилар. Кейин алмаштирилган миграцион 
микронуклеус билан стационар микронуклеус кушилиб 1 та ядрони хосил 
килади ва уз навбатида хромосомаларнинг диплоид набори хам тикланади. 
Хосил булган ядро синкарион деб аталади (82-расм).

А Б В Г Д

79-расм. Инфузориянинг булиниш йули билан жинссиз купайиши.
А, Б -  микронуклеус ва макронуклеуснинг булинишга тайёрланиши;

В, Г -  микронуклеус ва макронуклеус булинишининг бошланиши;
Д -  микронуклеус ва макронуклеуснинг булиниши (В.Ф.Натали, 1975)

Конъюгация жараёнининг давомийлиги 12 соат, баъзи турларида бир 
неча сутка давом этиши мумкин.

Шундан кейин конъюгантлар бир-биридан ажралади. Микро ва 
макронуклеусларнинг кайтадан тикланиши эса хар бир эксконъюгантнинг 
узида содир булади.

Шундан кейин хар бир инфузорияда синкарион бир ёки бир неча 
марта, купчилик холларда 4 марта булиниб, микронуклеус ва макронуклеус 
тикланади. Бунда 4 таси эриб кетади,

301



ж  3 и н л
80-расм. Инфузорияларда конъюгация (А-К) ва аутогамия ходисалари.

А -  конъюгация бошланиши; Б-В -  микронуклеуснинг биринчи булиниши; Г 
-  микронуклеуснинг иккинчи булиниши; Д -  хар бир конъюгатнинг туртта 

микронуклеусининг биттасида учинчи булинишнинг бошланиши; Е -  
миграцион пронуклеусларни алмаштириб олиши; Ж -  пронуклеусларнинг 

кушилиши; З, И, К -  синкарионнинг булиниши ва янги ядро хосил булиши; Л
-  аутогамия схемаси (В.Ф.Натали, 1975)

1 тасидан микронуклеус, 3 таси кушилиб макронуклеусни хосил 
килади. Унинг полиплоидлиги хам ана шу даврда пайдо булади.

Конъюгациянинг биологик ахамияти куйидагилардан иборат:
1. Куриниб турибдики, конъюгация вактида инфузория купаймайди, 

балки ундаги ядролар ва уларнинг таркиби ядроларни эриб кетиши туфайли 
янгиланади.

2. Конюгация натижасида 2 та индивиднинг (ота ва она) белгилари 
бирлашиб, унинг ирсий белгиларини мустахкамлайди, атроф-мухитнинг 
салбий омилларига чидамлилигини оширади.

3. Ядроларнинг эриши туфайли цитоплазмадаги эски моддалар 
йуколиб, унинг урнини янгилари эгаллайди.

4. Макронуклеус янгидан хосил булади ва организмдаги физиологик 
жараёнларни интенсив бошкаради. Чунки куп марта жинссиз купайиш 
туфайли организм эскиради, карийди, синтез жараёнлари пасаяди. 
Конъюгация эса организмни бутунлай янгилайди ва ёшартиради.
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81-расм. Cycloposthium bipalmatum конъюгацияси.
1 -  порошица; 2 -  мионема; 3 ва 8 -  урFOчилик ядро (пронуклеус);

4 ва 9 -  эркаклик ядро (пронуклеус); 5 -  томок; 6 -  скелет пластинка;
7 -  эриб кетаётган макронуклеус (В.А.Догель, 1981)

Конъюгация даврида янги инфузория хосил булмаса хам, 
юкоридагиларга асосланиб бу ходисани жинсий купайиш деб аташ мумкин. 
Конъюгациясиз инфузориялар 15000 мартагача жинссиз купайиши мумкин. 
Конъюгация ходисаси содир булмаса, жинссиз купайиш тухтаб колади 
(инфузория карийди) ва инфузория тур сифатида тугаб кетади.

Конъюгация мумкин булмаган пайтларда (нокулай шароитларда булса 
керак) хам инфузория организмининг кайта тузилиши 25-30 жинссиз 
авлоддан кейин содир булиб туриши мумкинлиги аникланган. Бу ходиса 
автогамия деб аталади. Автогамияда макронуклеус емирилиб, цитоплазмага 
сурилиб кетади. Микронуклеус эса 2 марта булиниб купаяди ва 4 та ядро 
хосил килади. Бу ядролардан 2 таси эриб кетади ва 2 таси кушилиб 
синкарионни хосил килади. Синкарион булиниб 2 та ядрони хосил килади. 
Унинг биттасидан янги микронуклеус, биттасидан янги макронуклеус хосил 
булади. Демак, автогамия конъюгациянинг иккинчи ярими, яъни 
эксконъюгантлар организмида содир буладиган кисми ёки эволюция 
жараёнида конъюгацияни иккиламчи кискариши туфайли пайдо булган 
купайиш усулидир.

Кулай шароит булган пайтда инфузориялар жинссиз йул билан 
купаяди. Ана шу жинссиз купайишнинг узокрок давом этишини автогамия 
таъминлайди. Чунки бу даврда конюгацияга хожат йук. Нокулай шароитлар 
пайтида хам автоматия ходисаси содир булиб туради. Умуман, автогамияни 
механизми ва биологик ахамияти хали тулик урганилмаган.
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Конъюгация билан автогамиянинг узаро фарки шундаки, 
конъюгацияда 2 та индивид кушилади, автогамияда индивидлар 
кушилмайди. Бунда битта индивиднинг узида ядролар кайтадан тикланади. 
Озрок микдорда цитоплазма ва бошка моддалар хам янгиланади.

82-расм. Сувойки (Verticella) купайиши.
1-2 -  булиниш йули билан купайиши; 3 -  она индивиддан ажралган 
эркин сузиб юрувчи индивид; 4 -  конъюгация (В.Ф.Натали, 1975)

Эндомиксисда макронуклеус эриб кетади. Микронуклеус 2 марта, 
баъзан 1 марта булиниб купаяди. Х,осил булган ядроларнинг 2 тасидан 
микронуклеус ва макронуклеус хосил булади. Агар ортикча ядролар хосил 
булган булса, улар эриб кетади. Эндомиксисда ядролар кушилиб микро ёки 
макронуклеусни хосил килмайди. Конъюгациянинг эндомиксисдан фарки 
хам ана шундадир. Эндомиксисни хам ахамияти организмни янгилаб 
жинссиз купайишни давомийлигини таъминлашга ёрдам беради.

Киприкли инфузориялар -  Siliata. Булар вакилларининг гавдаси 
хаётининг хамма даврларида киприклар билан копланган булади. Шунинг 
учун киприкли инфузориялар деб аталган. Бу киприклар харакат органоиди 
хисобланади. Уларнинг кискариши туфайли организмнинг харакати юзага 
келади.
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Классификацияси. Кейинги йилларда инфузорияларнинг ядроси, 
киприклари, кортекси (энтоплазмаси)нинг электрон микроскоп ёрдамида 
урганилиши уларнинг классификациясини тубдан узгаришига олиб келди. 
Аммо бу сохадаги ишлар хали охирига етган эмас.

Инфузориялар систематикасининг асосини киприкларининг ва овкат 
хазм килиш системасининг тузилиши ташкил этади. Шунга кура, киприкли 
инфузориялар 3 та катта тур, 20 дан ортик туркум, 160 дан ортик оилага 
булинади. Катта туркумлари куйидагилар:

1. Kinetofragmenophora
2. Oligohymenophora
3. Polyhymenophora.
1-катта туркум: Kinetofragmenophora. Нисбатан примитив, турли- 

туман инфузорияларни уз ичига оладиган катта туркум булиб, гавдаси оддий 
киприклар билан копланган. Бу киприклар гавдада деярли бир хил узокликда 
жойлашган. Гавдасининг баъзи жойларида киприклар булмаслиги хам 
мумкин, огиз олди киприклари яхши ривожланмаган.

Бу катта туркум куйидаги 4 та туркумга булинади:
1. Gymnostomata
2 . Hypostomata
3. Entodiniomorpha
4. Astomata.
Ушбу туркумларнинг хаммасида хам паразит турлари куп булиб, улар 

содда умурткасизлардан сут эмизувчиларгача булган хайвонлар организмида 
паразитлик килади.

Огизсиз инфузориялар -  Astomata туркуми вакиллари 
умурткасизларда, жумладан олигохетлар организмида паразитлик килади. 
Айникса, хужайиннинг ичагида паразитлик килади. Улар узун гавдали 
булиб, гавдасининг уртасида лентасимон макронуклеус жойлашади. Унинг 
ёнида куплаб кискарувчи вакуолалари бор. Куплаб инфузорияларда 
(Hoplilophrya, Radiophrya, Mesniliella авлодлари) гавдасининг олдинги 
кисмида илмокка ухшаш сургичи булади. Унда мионема ва таянч фибриллар 
бор. Булар паразитнинг хужайин ичагига ёпишиб туришига ёрдам беради. 
Буларда цитостома, цитопрокт, хазм вакуоласи йук. Бу ходиса паразитлик 
хаёт кечириши, яъни доимо овкатнинг ичида яшаши билан изохланса керак.

Хужайин ичагида паразитлик киладиган турларида узига хос жинссиз 
купайиш, яъни тугри куртакланиш содир булиши кузатилади. Бунда хосил 
булаётган киз индивидлар она индивидлардан ажралиб кетмайди ва 
алокасини узмайди. Она индивид гавдасининг охиридан куртак хосил булиб,

305



янги индивидлар хосил булади ва колонияга ухшаб, бир-биридан 
ажралмасдан яшайди.

Thigmotrichaларда паразитизм ва эктокомменсаллар тараккий этган. 
Улар купрок пластинка жабрали моллюскаларда паразитлик килади. Улар 
овкат хазм килиш органларини, хатто баъзилари киприкларини хам 
йукотган. Паразитлик боскичида (трофонт) трихоцистаси булмайди.

Apostomataларнинг ривожланиш цикли мураккаб булиб, уни француз 
олимлари Шаттон ва Львов урганганлар. Етилган трофонт хужайиндан 
ташки мухитга чикиб, цистага уралади ва махсус “купаювчи циста” хосил 
килади. Цистанинг ичида палинтомия йули билан интенсив купайиб, дайди 
индивидларни хосил килади. Бу эркин яшовчи, турнинг таркалишини 
таъминловчи боскич булиб, трихоциста ва киприклар билан копланган 
булади. Дайди хужайин гавда деворига (кискичбакаларнинг) утириб цистага 
уралади. Уларнинг бундан кейинги ривожланиши хужайин линькаси ёки 
улими билан боглик булади. Линька вактида кискичбака ташлаган пустга 
кириб, уни суюклиги билан озикланади ва усади. Агар хужайин улими билан 
боглик булса, улган хужайин организмига кириб, ундаги чириётган 
хужайралар билан озикланади. Маълум вактдан кейин трофонт уликдан 
чикиб купайишга утади.

Foettingeria actinarum ривожланиш цикли хужайин алмаштириши 
муносабати билан мураккаблашган. Бунда циста билан зарарланган 
кискичбакани актиния ёки гидроид полип хазм килади. Инфузория гастрал 
бушликда цистадан чикиб, эндопаразитлик килиб хаёт кечиради. Аммо улар 
купайиш учун ташки мухитга чикади.

Entodiniomorpha вакилларининг купчилиги кавш кайтарувчи моллар 
ошкозонининг олдинги кисмида, яъни каткоринида яшаб (1 см3 ошкозон 
деворида 2 млн та, жами 1 кг огирликдаги инфузария) овкатнинг хазм 
булишига ёрдам беради ва узи хам шу овкат билан озикланади, яъни 
симбиоздир. Entodiniomorpha туркуми вакиллари утхур сут эмизувчиларнинг 
ошкозони ва ичагида яшайди. Булар йирик, киприксиз инфузория булиб, 
уларнинг киприклари гавдасининг хар жойида сакланиб колган. Калин 
пелликуласи гавда шаклини доимий сакланишига ёрдам беради. Гавдасининг 
охирида узига хос усимтаси бор. Характерли белгиси мураккаб ички скелети 
булиб, у фибрил ва узига хос скелет пластинкадан иборат хамда 
пелликуланинг тагида жойлашган. Бу скелет томокни мустахкам килиб, 
йирик ва каттик овкатни ютишга ёрдам беради (Догель, 1962). Бу скелет 
пластинкалари гликоген фибриллардан иборат булиб, катакча шаклида 
курилган. Шундай килиб, пластинкалар энергетик захира булиб, инфузория
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оч колганда тулик сарфланиши мумкин (Дофлейн, Райхенов, 1953). 
Эктоплазмасида 1-15 та кискарувчи вакуоласи бор. Узунрок макронуклеус ва 
овал микронуклеуси энтоплазманинг юза кисмида жойлашган. 
Энтоплазманинг ички кисми эса эндоплазматик халта дейилади. Бу овкат 
хазм килиш органларининг маркази хисобланади. Огзи гавданинг олдинги 
кисмида жойлашган булиб, у узун томокка боради, томок цитоплазманинг 
ичига боради. Ушланган овкат энтоплазматик халтага боради ва хазм 
булади. Г авданинг орка кисмида эктоплазмадан усиб чиккан анал найи бор. 
У орка ичак вазифасини бажаради. Бундан ташкари мионемаси хам бор.

Entodiniomorpha кавш кайтарувчилар ва отларнинг каткорини ва 
ичагида доимий яшайди. Улар циста хосил килмайди. Зарарланиш факат 
зарарланган хайвон сулаги оккан ёки фекали тушган овкатни истеъмол 
килиш оркали содир булади. Entodiniomorpha ларнинг сони хам куп булади. 
Масалан, куй ва эчки ошкозонининг 1 см3 деворида 1-4 млн инфузория 
булади. Улар хужайин овкатининг (гемицеллюлозанинг) ферментатив 
парчаланишига, хатто механик майдаланишига хам ёрдам беради.

Инфузория организмида тупланган захира гликоген хужайин учун 
маълум ахамиятга эга булса керак. Кейинги йилларда хужайин организмида 
инфузориялар В витаминининг синтез килинишида катнашади деган 
маълумотлар олинди. Келажакда Entodiniomopha ва хужайин муносабатлари 
чукуррок урганилиши керак.

2-катта туркум: Oligohymenophora. Бу катта туркум учун характерли 
белги уларнинг махсус огиз олди аппарати булиб, у 3 та мембранелла (улар 
огзининг чап томонида жойлашган) ва 1 та унг томонда жойлашган 
мембранадан иборат. Бу комплекс тетрахимениум дейилиб, уларнинг 
характерли авлоди-Tetrahymena номи билан аталган. Бу катта туркумнинг 
хамма вакилларида тетрахимениум бор.

Куйидаги туркумлари бор:
1. Hymenostomata
2. Peritricha.
Айлана киприклилар-Peritrichaнинг характерли белгиси аборал (огиз 

олди)да 3 катор киприклар жойлашганлигидир. Киприклардан мембрана 
хосил булган. Peritricha вакилларининг купчилиги утрок, колония хосил 
килади.

Жинссиз купайиши натижасида орка кисмида киприклар туплами 
хосил булади. Бу киприклар уларнинг таркалишига ёрдам беради.

Утрок формаларидан (Sessilia кенжа туркуми) баликларнинг жабраси 
ва терисида, моллюскаларнинг жабрасида яшайдиган турлари бор. Бу
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инфузорияларнинг гавдаси (Apiosoma, Ellobiophrya авлоди) бокал шаклида 
булиб, олдинги кисмида киприклар туплами, орка кисмида сургичи бор. У 
ёрдамида инфузория хужайиннинг паразитлик киладиган жойига ёпишиб 
туради. Apiosoma хужайин организмидан субстрат сифатида фойдаланади ва 
эктокоменсаллар хисобланади. Микроплантконлар билан озикланади. 
Харакатчан Mobilia кенжа турукуми вакиллари Urselariidae оиласини ташкил 
этади ва хужайиннинг устки кисми ёки жабрасига ёпишиб яшайди. Денгиз ва 
чучук сувларда яшайдиган турбелляриялар, полихетлар ва моллюскаларда 
асосан Yrseoloria авлоди вакиллари паразитлик килади. Trichodina, 
Trichodinella, Tripartiella вакиллари сувда яшайдиган умурткасизларда 
паразитлик килади. Баъзи турлари баликларда хавфли касалликлар пайдо 
килади.

Urseolariidae оиласи вакиллари гавдасининг марказида макронуклеус 
жойлашган. Г авда олдинги кисмида айлана киприклар, орка кисмида сургич 
жойлашган. Сургичда мионема ва окаймлена булиб, улар инфузорияларнинг 
хужайин организмига ёпишишида мухим ахамиятга эга. Баъзиларининг 
сургичида тишли усимталар булиб, у хам хужайинга ёпишишини 
таъминлайди. Бу тишчалар эктоплазмадан иборат булиб, унинг нотекислиги 
махкам бирлашишига имкон беради.

Trichodinaлар харакатчан булиб, хужайиндан ажралиб, орка 
киприклари ёрдамида сувда характланиб юра олади. Trichodmaлар 
эктопаразит булиб, эркин инфузориялар каби бактерия ва бошка майда 
умурткасиз хайвонлар билан озикланади. Аммо паразит сифатида хужайин 
эпителий хужайралари билан озиклана олади. Баъзи турлари (Trichodina 
urinaria) энтопаразитликка утган. Улар скат баликларининг сийдик 
халтасида, буйрак каналларида, тухумдонида ва ичагида паразитлик килади. 
Trichodinaлар бу органларнинг эпителий хужайраларини емириб, хосил 
булаётган чиринди (детритлар) билан озикланади.

3-катта туркум: Polyhymenophora. Бу катта туркум вакиллари 
огзининг олдида спиралга ухшаш мембранеллалар жойлашган булиб, улар 
купаяётганга ухшаб жойлашган. Бундан ташкари, яна киприклари булиб, 
улар гавда деворида жойлашган. Бу киприклар гавдада тенг таркалган.

Куйидаги туркумлари бор:
1. Тенг булмаган киприклилар-Heterotricha
2. Корин киприклилар-Hypotricha
3. Оз киприклилар-Oligotricha.
Бу катта туркумнинг куплаб вакиллари паразит булиб, улар асосан 

Heterotricha туркумига киради. Улар орасида Nyctotherus авлоди вакиллари
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кизикарлидир. Бу инфузорияларнинг гавдаси дукаксимон шаклда булади. 
Цитостома узун воронкасимон томокка бирлашади, томок цитоплазмага 
боради. Томокнинг ёнида макронуклеус, унинг ёнида эса микронуклеус 
жойлашган. Кискарувчи вакуола канал ёрдамида ташки мухит билан 
бирлашган.

Nyctotherus авлоди вакиллари купоёклилар, сувараклар, термитлар, 
кунгизлар ва бошка хашаротларнинг ичагида, умурткалилардан амфибиялар, 
тошбакалар ва баликларда паразитлик килади.

Balantidium авлоди вакиллари кенг таркалган. Булар йирик 
инфузориялар булиб, овал, узунчок шаклда, куплаб катор булиб жойлашган 
киприклари бор. Ядроси гавданинг марказида жойлашган, бир нечта 
кискарувчи вакуоласи бор, хазм органоидлари (цитостома, хазм вакуоласи) 
яхши тараккий этган. Balantidium авлоди вакиллари умурткасизларнинг 
(кискичбакасимонларнинг, хашаротларнинг, моллюскаларнинг), умурткали- 
лардан амфибиялар Anura авлодининг ичагида учрайди.

Баъзи Heterotrichaлар умурткасизларнинг гавдаси устида, ичагида 
учрайди. Улар паразит эмас, балки экто ёки эндокомменсаллардир. Уларнинг 
баъзилари (Metopus авлоди) тузилишига кура эркин яшовчиларга ухшайди. 
Licnophora авлоди вакиллари эса голотурий ва бошка нинатанлиларда, 
полихетлар ва моллюскалар танасига ёпишувчи сургичлилари ёрдамида 
ёпишиб яшайди.

Паразит инфузориялар келтириб чикарадиган касалликлар.
Паразит инфузориялар келтириб чикарадиган касалликлардан баликлар 
касалликлари кенг таркалган. Бундай касалликлардан ёш баликлар, сунъий 
сув хавзалари ва аквариум баликлари касалликлари катта ахамиятга эга. 
Паразит инфузорияларнинг жуда оз тури одам ва бошка хайвонларда 
паразитлик килади.

Балантидиоз. Бу касаллик одамда учрайди ва уни Balatidium coli 
келтириб чикаради. Катталиги 30-200 мкм, гавдаси спиралсимон киприклар 
билан копланган. Перстом гавданинг олдинги кисмида жойлашган. Огзи 
воронкасимон томокка очилади. Цитоплазмасида куплаб хазм вакуолалари 
бор, гавдасининг охирида порошица жойлашган. Кискарувчи вакуоласи 2 та 
булади. Йирик овалсимон макронуклеус ва микронуклеуси бор. 2 каватли 
пустга уралган циста хосил килади. Инфузориянинг узи ёки цистаси 
хужайин организмидан ташкарида узок вакт яшайди. Сувда 7 суткагача, нам 
жойда цистаси 2 ойгача яшайди.

B.coli одамнинг кенг таркалган паразити булиб, йугон ичакда яшайди. 
Улар бошка ички органлардан хам топилган. Балантидийлар ичакдаги

309



углеводлар, бактерия, эритроцит, лейкоцит ва эпителий хужайралари билан 
озикланади. Балантидийлар ичак бушлигида яшаб, ичак девори 
хужайраларига хам кириб олиши мумкин. Бу ходисанинг механизми 
хозиргача номаълум. В.А.Догель ва В.Г.Гнездилова фикрича, бунга 
углеводлар микдори камайиши таъсир этиши мумкин.

Балантидийларда гиалуронидаза ферменти топилган. Бу фермент 
инфузориянинг тукимага киришига ёрдам беради. Тукимага кирагандан 
кейин интенсив купайиб кетади. Ана шундай жойда некроз, яралар хосил 
булади. Натижада яранинг диаметри 3-4 смга етиши мумкин ва ичак 
фаолиятига жуда катта салбий таъсир курсатади. Бу яралар валиксимон, 
четлари ёпик, уртасида йиринг тупланади. Четларида кон котган булади. 
Чунки капиляр кон томирлари ёрилиб кон окиб чикади.

Балантидиоз уткир ва сурункали куринишларда булади. Сурункали 
куринишдаги касаллик белгилари касалликнинг охирида намоён булади. 
Бундай холатларда касаллик осон утади, уткир формаси огир утади. Бунда 
коринда кучли огрик сезилади, ичак огриги пайдо булади. Кучсизланиш, ич 
кетиш ёки дизентерия хосил булади. Якин вактларгача бу касалликдан 29% 
гача улим содир буларди. 16 касалдан 13 таси улганлиги XIX аср охирида 
содир булган. Х,озир бу касалликни антибиотиклар ёрдамида 
даволамокдалар.

Балантидийни ичакда яшайдиганлари камдан-кам циста хосил килади. 
Шунинг учун касалликка ташхис куйишда ахлатдаги харакатчан 
инфузорияларга асосланилади.

Балантидийларни (B.coli) асосий таркатувчиси чучка хисобланади. 
Одамлардан фарк килиб, чучка организмида балантидий куплаб циста хосил 
килади. Циста фекал билан ташкарига чикади ва намликда хаётчанлигини 
саклаб колади. Бу циста озик-овкат ёки бошка йуллар билан одамга юкади. 
Шунинг учун бу касаллик билан кишлок одамлари шахарликларга нисбатан 
купрок зарарланади. Айникса, чучкачилик фермасида, колбаса цехида 
ишлайдиганлар бу касаллик билан купрок касалланади. Шунинг учун 
балантидиозни касб касаллиги дейиш мумкин. Шунинг билан биргаликда 
чучка билан алокаси булмаганлар хам балантидиоз билан касалланганлиги 
аникланган. Демак, бу касаллик одамдан одамга хам юкар экан. Тажрибада 
балантидия билан маймунлар осон зарарланганлиги аникланган. 
Балантидиоз билан сичкон, ит ва баъзи катта хайвонлар хам зараланиши 
мумкин. Аммо улар бу касалликнинг таркалишида катта ахамиятга эга эмас.

Хилодониазис. Бу касалликни карп, форель ва бошка баликларда тенг 
киприкли инфузория СЫ^опеПа cyprini келтириб чикаради. Паразит
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биликнинг жабраси, териси ва канотларига ёпишиб, емирилаётган эпителий 
хужайралари шираси билан озикланади. Касал балик организми яшил-ок 
рангли яралар билан копланади. Чунки инфузориянинг интенсив купайиши 
куплаб шира ажралишига олиб келади. Бу терининг нафас олиш 
функциясини бузади ва балик сувнинг устига чикиб колади. Кучли 
зарарланган баликлар улади.

Шу йул билан паразит бир хужайиндан иккинчисига юкади. Нокулай 
шароитда паразит цистага уралади. Ch.cyprini совуксевар паразитдир. Улар 
учун 5-100С оптимал харорат хисобланади, аммо паразитнинг купайиши 
бундан хам паст хароратда давом этади. Шунинг учун бахорда хилодониазис 
хавфли эмас, у кишки паразит хисобланади. Кучсиз баликлар зарарланганда 
тез улади. Шунинг учун кишда ёш баликларни озиклантириб туриш керак. 
Паразитнинг таркалиши ва даволаш баликлар сонига, зичлигига боглик. 
Агар балик сони куп булса зарарланиш хам кучли булади. Сув интенсив 
чикиб турса, паразитнинг купайишига салбий таъсир этади.

Хилодониазисга карши курашнинг мухим шарти сувни ва баликни 
дезинфекция ваннасидан утказиб туришдир. Иссикда ховуздаги сувни 
мутлако чикариб, ховузни киздириш керак. Иссикда паразит цистаси улади.

Ихтиофтириазис. Тенг киприкли инфузория Ichthyophthirius multifiliis 
Fouquet, 1876 келтириб чикарадиган баликларнинг хавфли касаллиги 
хисобланади (83-расм). Паразит тери эпителий хужайраларига урнашиб 
олади. Жуда йирик (500-800 мкм) инфузория булиб, гавдаси тенг киприклар 
билан бир хилда копланган.

Гавдасининг марказида яримойсимон макронуклеуси бор. Цитостома 
кичик булиб, гавданинг олдинги кисмида жойлашган. Цитоплазмасида 
куплаб хазм ва кискарувчи вакуолалари бор. Трихоцистаси йук.

Паразитда гиалуронидаза ферменти булиб, у хужайин хужайралари 
мембранасини емиради. Натижада паразит ичкарирокда жойлашиб олади. 
Паразит емирилган эпителий ва эритроцит хужайралари билан озикланади. 
Фаол озикланувчи формаси трофонт дейилади ва у интенсив озикланиб 
усади. Цитоплазмасида гликоген, нейтрал ёг тупланади ва улар купайиш 
пайтида сарфланади. Паразит ривожланишининг маълум боскичида хужайин 
организмидан ташкарига чикади.

Ташки мухитда субстратга ёпишиб цистага уралади ва купаювчи циста 
хосил килади. Бу циста тез булиниб 2000 га якин дайди формани хосил 
килади, улар 30-40 мкм катталикда булади. Уларнинг гавдасидаги захира 
гликоген ва ёг эркин яшаш даврига етади. Дайди балик устига ёпишиб, 
гиалуронидаза ферменти ёрдамида балик терисининг ичига кириб олади ва
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киска вактда вояга етган (трофонт) формага айланади. Бу жараён 3 кундан 3 
хафтагача давом этади.

Оптимал хароратда (25-270С) хар хил баликларда паразитлик килиши 
мумкин. Айникса, карпларда бу касаллик огир утади. Баликнинг усти ок 
рангли нукталардан (шиш) иборат булиб колади, жабраси емирилиб, консиз 
булиб колади ва емирилади. Паразит баликнинг кузида хам паразитлик 
килади ва кур килиб ташлайди. Балик улими 90-100% гача етади.

Бу паразитга карши касал баликни 0,0002% ли хин тузига, 0,001% ли 
триптофлавинга солиш керак, улар дайди формасини улдиради. 
Профилактикага амал килиш керак. Улган баликларни чикариб ташлаш, 
ёввойи баликларнинг баликхоналарга киришига йул куймаслик, баликларни 
туйимли озукалар билан бокиш керак. Декоратив баликхоналардаги сув 
утлари, тошлар ва чиганокларни тозалаб куйиш керак.

3
83-расм. Ichthyophthirius multifiliis ривожланиш цикли.

А -  трофонтининг тузилиши; Б -  ихтиофтриус билан зарарланган 
балик; В -  ривожланиш цикли. 1 -  балик терисидаги трофонт; 2 -  эркин 

трофонт; 3 -  Цистанинг купайиши; 4 -  цистадан чикаётган дайди 
индивидлар (Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)
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Триходиниазис. Баликларнинг териси ва жабрасида яшаб улимга олиб 
келувчи триходиниазис касаллигини Trichodina domerguei келтириб 
чикаради. Паразитнинг механик таъсири (харакати, уриши) натижасида 
жабра хужайралари олдин шилимшик модда ишлаб чикаради, кейин улади. 
Триходин ёпишган жойдан кон окиб чикади. Булар ёш карп ва бошка 
баликлар учун хавфлидир. Терининг кучли зарарланган жойларида ок доглар 
хосил булиб, тери емирилиб тушади, нафас олиши бузилади. Канотларини 
четларида доглар хосил булади. Гавданинг хамма кисми эпителий 
хужайраларидан ажралган шилимшик модда билан копланади. Зарарланган 
балик охири улади.

Касалликнинг олдини олиш учун баликларни сийрак жойлаштириш 
керак, туйимли озука билан бокиш, сувнинг окиб чикишини таъминлаш 
лозим. Хрвузга ёввойи баликлар кирмаслиги керак. Баликларни 0,01% ли 
КМнО4, 2% ли ош тузи ваннасига 10-20 минут саклаш керак. Баъзи 
баликларда паразитлик киладиган триходинлар умурткасизларда хам 
паразитлик килади. Жумладан, Trichodina pediculus гидрада паразитлик 
килади.

Инфузориялар эволюциясининг асосий йуналишлари. Инфузория
лар эволюция жараёнида ягона йуналиш буйича тараккий этмаган. 
Инфузориялар типига куплаб паразит ва комменсал турлар кирадики, улар 
хар хил синф, туркумларга мансубдир. Бу турлар тузилиши ва хужайин 
организмида паразитлик килишга мосланишига кура хар хилдир. Баъзи 
паразит турлари (B.coli) эркин яшовчи турларига хос булган белгиларни 
саклаб колган. Экто ва эндокомменсаллар эса бундан хам купрок эркин 
формаларга ухшайди. Масалан, денгиз нинатанлилари ичагида яшайдиган 
комменсаллар усимлик колдиклари, бактериялар ва майда инфузориялар 
билан озикланади. Бу инфузориялар денгиз нинатанлилари ичагида яшашга 
бир неча марта утган. Бошка энтокомменсал Entodiniomorpha ковшовчи 
моллар ошкозонида яшайди. Булар билан хужайин уртасидаги муносабатлар 
мутуализмгача боради. Уларнинг узига хос тузилиши бой овкат мухитида 
яшаши билан изохланади. Бу эса паразит гавдасининг катталашишига ва 
мураккаблашувига олиб келган. Баъзи эктокомменсалларда махсус ёпишув 
органоиди-сургичлар пайдо булган.

Баликлар ва умурткасизларда паразитлик киладиган инфузориялар 
тузилиши ва биологиясида чукур узгаришлар содир булган. Бу узгаришлар 
эркин яшовчиларга хос органоидларнинг йуколиши ва паразитизмга хос 
органоидларнинг пайдо булишидир. Жумладан, умурткасизларда паразитлик 
киладиган инфузорияларда хазм органоидлари йуколган. Масалан,
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Apostomataларда цитостома яхши тараккий этмаган, Astomataларда эса 
умуман йуколган. Thigmotrichaларнинг хар хил боскичларида 
(моллюскаларнинг мантия бушлигида паразитлик килади) цитостома 
йуколади. Натижада махсус сурувчи органоид пайдо булади.

Баъзи умурткасизларда паразитлик киладиган инфузорияларда 
(Thigmotricha) киприклар йуколган. Баъзи холатларда трихоцисталар 
йуколади. Чунки паразит (Chilodonella cuprini, Ictthyophthirius multifiliis) 
хужум ва химояга мухтож эмас. Apostomata (Foettingeria)да паразит 
боскичида трихоциста булмайди, эркин яшовчи боскичда эса булади.

Паразит турларида ичак ёки тананинг ёпишишини таъминловчи 
сургичлар пайдо булган. Бу сургичлар мураккаб тузилишга эга. Уларда 
мионема, таянч фибриллар булади. Astomataларда илмоклар ва усимталар 
булиб, улар хам паразитнинг хужайин организмига ёпишишига хизмат 
килади.

Паразитлик хаёти парзитнинг купайиши ва ривожланиш циклига хам 
таъсир этади. Бу сохада Ichthyophthirius ва Foettingera характерли булиб, 
оддий 2 га булиниш урнига палинтомия, яъни битта индивиддан тез 
булиниш хисобига минглаб дайди формалар хосил булади. Astomataлар 
булинишидан узига хос занжир хосил булади. Бу хам ичакда паразитлик 
килишга узига хос эволюцион мослама хисобланади (Догель, 1947).

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологияси фанидан олган билимларингизга 

асосланиб инфузорияларнинг умумий тавсифи ва классификациясини айтиб 
беринг.

2. Инфузорияларнинг тузилишини айтиб беринг.
3. Сурувчи инфузорияларнинг тузилиши ва классификациясини айтиб 

беринг.
4. Инфузорияларнинг купайишини тушунтиринг.
5. Киприкли инфузория ривожланиш циклини тушунтиринг.
6 . Паразит инфузориялар ривожланиш цикли ва уларнинг келтириб 

чикарадиган касалликларини айтиб беринг.
7. Одамда паразитлик киладиган инфузориялар хакида нималарни 

биласиз.
8. Баликларга зарар етказадиган инфузориялар хакида гапиринг.
9. Инфузориялар эволюциясининг асосий йуналишлари нималардан 

иборат?
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5-БОБ. КУП ХУЖАЙРАЛИЛАРНИНГ (METAZOA) КУПАЙИШИ ВА
ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

5.1. Личинкали ривожланиш ва метаморфознинг пайдо булиши

Онтогенез эмбрионал ва постэмбрионал боскичларга булинади. 
Эмбрионал боскич ривожланишнинг дастлабки давридан (жинсий 
хужайралар етилишининг бошланишидан) тугилишгача ёки эмбрионнинг 
тухумдан ташки мухитга чикишигача булган жараёнлар йигиндисини уз 
ичига олади. Эмбрионал ривожланишнинг охирида ривожланаётган индивид 
жинсий вояга етган организмга ухшаш ёки тузилишига кура ундан кескин 
фарк килиши мумкин. Биринчи холатда тугри ривожланиш содир булиб, 
эмбриогенез натижасида ювенил (лотинча -  ёш) организм пайдо булади. 
Ювенил организм жинсий вояга етган организмдан тулик 
ривожланмаганлиги, гавда улчами кичиклиги, гавда пропорциясининг тенг 
эмаслиги ва баъзи иккинчи даражали хусусиятлари билан фарк килади. 
Иккинчи холатда метаморфозли ёки личинкали ривожланиш содир булади. 
Личинка ривожланишнинг шундай даврики, бунда хайвон жинсий вояга 
етмасдан жинсий вояга етган давр учун хос булган дефинитив белгиларга, 
яъни фаол харакатланиш ва мустакил озикланиш хусусиятларига эга булади. 
Личинка, одатда, ихтисослашган харакат органига, ривожланган нерв ва 
сезги органларига, дифференциаллашган овкат хазм килиш органларига эга 
булади. Личинканинг тузилиши эса жинсий вояга етган формасидан кескин 
фарк килади. Личинкада жинсий органлар шаклланмаган, аммо неотеник 
личинкалар бундан мустасно булади.

Эволюция жараёнида личинканинг келиб чикиши хозирги даврда 
зоологлар томонидан кенг мухокама килинмокда. Маълумки, личинка даври 
хайвонлар ривожланиш цикли ва онтогенези жараёнида бир неча марта ва 
хар хил усуллар билан пайдо булган. Хрзирги хайвонлар личинкасининг 
кадимги дефинитив формаларининг узгарган шакли деб кабул килиш 
мумкин. Бундай холатда личинка даври анцестрал онтогенезнинг юксак 
даражада кайта курилиши йули билан хозирги хайвонлар аждодларининг 
вояга етган даврига мос келадиган вакилларидан пайдо булишини бошлаб 
берган. Бу фикр шуни англатадики, репродуктив функция ана шу кайта 
куриш даврида урин алмашган, яъни пайдо булган. Дастлаб анцестрал 
хайвонларнинг жинсий вояга етган вакили сифатида яшаган хайвонларни 
бирламчи личинка деб аташ мумкин.
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Личинка онтогенезида дефинитив форма пайдо булиши ва 
ривожланиши учун кушимча боскич сифатида пайдо булган. Бундай 
кушимча боскичнинг адаптив ахамияти жинсий вояга етган боскичга хос 
булган репродукция ва личинка боскичига хос булган энергетик ресурсни 
туплаш бочкичларини бир-биридан ажратишга асос булган. Личинканинг 
пайдо булиши унинг кушимча озукаларни узлаштириши туфайли тур 
ареалининг кенгайишига олиб келган. Тугри ривожланишнинг узгариши 
туфайли пайдо булган личинка иккиламчи личинка деб аталади. Бундай 
личинкаларда купчилик холатларда шу боскичларга хос булган 
ихтисослашган органлар пайдо булади.

Личинканинг бирламчи ёки иккиламчи эканлигини аниклаш хам 
мураккаб муаммо хисобланади. Денгиз умурткасиз хайвонлари личинка- 
сининг иккиламчи эканлигини П.П.Иванов (1937), Г.А.Шмидт (1951),
Н.А.Ливанов (1955), булутлар ва ковакичлилар личинкасининг иккиламчи- 
лигини А.В.Ересковский (2001) каби олимлар эътироф этганлар.
О.М.Иванова-Казас (1995) ва К.Нильсон (1998) фикрича, Metazoaларнинг 
кадимги аждодлари пелагик хаёт кечирган. Кейинчалик онтогенезнинг кайта 
курилиши туфайли бентос шароитни узлаштириб, пелаго-бентос 
ривожланиш циклига утган формалар пайдо булган. Бу фикрга кура, тубан 
куп хужайралиларда личинкали ривожланиш бирламчи характерда булган.

Кейинги йилларда онтогенезда личинкали боскичнинг пайдо булиши 
тубан билатериал хайвонлар индивидуал ривожланишининг генетик 
механизмларини урганиш ва улар геноми эволюцияси маълумотларини 
хисобга олган холда куп хужайралилар филогенезини кайта куриб чикишда 
асос килиб олинмокда. Жумладан, Э.Дэвидсон (1998, 2000) ва унинг 
шогирдларининг фикрича, купчилик билатериал денгиз умурткасизлари 
учун бирламчи личинка хосдир. Уларнинг фикрича, хозирги метаморфоз 
йули билан ривожланадиган хайвонларнинг личинкасига ухшайдиган денгиз 
хайвонлари Кембрий давригача яшаган. Хрзирги личинкаларга ухшаб, улар 
кичик (1 мм гача) ва кам турдаги бир неча минг хужайралардан иборат 
булган.

Дэвидсон ва унинг хамкасблари фикрича, билатериал хайвонлар 
аждоди онтогенезида личинкага ухшаш кандайдир боскич булган. Бу боскич 
анцестрал формада хам, хозирги хайвонларда хам эмбриогенез туфайли 
“примитив типга” етиб борган. Бундай эмбриогенезга хос булган 
бластомерларнинг жойлашиши катъий ва узгармас майдаланиш оркали 
хосил булиши туфайли асос солувчи хужайраларнинг бир неча катори хосил 
булган. Бу хужайралардан генларнинг специфик экспрессияси оркали
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эмбрионнинг хар хил кисмлари хосил булади. Буларда эмбриогенез 8-12 
хужайра циклидан кейин тугалланади.

Асос солувчи хужайра спецификацияси тухум хужайра цитоплазматик 
детерминанти билан аникланадиган автоном ёки хужайралар уртасидаги 
алокани талаб киладиган богликлик булиши мумкин. Эмбрионал 
хужайраларнинг хар томонлама харакати факат хужайра спецификациясидан 
кейин содир булади. Дэвидсон фикрича, примитив ривожланиш типида 
транскрипцион тинчлик даври булмайди, зигота транкрипцияси майдаланиш 
боскичида содир булади. Эмбрионал ривожланишнинг дастлабки даврларида 
генетик система назоратини солиштирма текшириш асосида Дэвидсон 
тахмин килишича, бу система хозирги билатериал хайвонларнинг 
аждодларида хам булиши керак эди. Унинг фикрича, бирламчи билатериал 
хайвонлар метаморфоз йули билан ривожланадиган хозирги денгиз 
умурткасиз хайвонларининг личинкаларига ухшайди. Унинг фикрича, 
анцестрал формаларнинг хозирги личинкалардан фарки, анцестрал формалар 
жинсий хужайраларни (тухум ва сперматозоидни) ишлаб чикарган. 
Онтогенезнинг юксак даражада кайта курилиши ва хозирги куп 
хужайралилар фаунасига ухшаш янги формаларнинг пайдо булишига аждод 
формаларда захира хужайраларнинг махсус популяциясини (“set-aside-cells”) 
пайдо булиши сабаб булган. Бу хужайралар онтогенезнинг бошлангич 
даврларида хам дифференциаллашмаган булади. Бу захира хужайралар 
пролиферацияси ва спецификацияси янгидан хосил булган бошкаришнинг 
генетик системаси таъсирига учраган. Тахмин килинишича, бундай захира 
хужайралар популяцияси бирламчи жинсий хужайралар дифференциация- 
сини вактинча тухтатиб куйиш оркали хосил булган булиши мумкин. 
Эволюция жараёнида дастлаб бундай маълум хужайралар 
спецификациясининг кечикиши билан борадиган онтогенез шакли анцестрал 
онтогенезга нисбатан айрим муваффакиятларга эга булган. Чунки улар 
гаметогенез жараёни учун зарур булган энергия захирасини туплай олган. 
Якинда аникланган поляр гранулали оксил баъзи умурткасиз хайвонларнинг 
бирламчи жинсий хужайрасида транскрипция жараёнини блоклайди.

Табиатда организмлар етиштираётган ооцитлар сони ва унда 
тупланадиган сариклик моддасининг микдори бир-бирига тескари 
пропорцияда булади. Айрим хайвонлар сариклиги кам булган жуда куп 
сондаги тухум куяди. Масалан, денгиз типратиканининг самкаси бир йилда 
тахминан 400 млн та тухум куяди. Аммо уларнинг хар бирида тупланган 
сарикдик моддаси жуда содда тузилган личинка шаклланишига етади, холос. 
Бундай холатларда личинканинг факат фаол озикланиши унинг
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организмининг аста-секин мураккаблашувига олиб келади. Куплаб 
хайвонлар онтогенезида кетма-кет, бир-бирини тулдирадиган ва 
алмаштирадиган бир неча личинка-лик даврларни босиб утиши кузатилади. 
Бирмунча такомиллашган личинка хайвоннинг ювенил формасини хосил 
килади. Масалан, полихетларда спирал майдаланиш натижасида трохофора 
личинкаси хосил булади, у сегментлашиб метатрохофорага айланади. 
Метатрохофора дифференциал-лашиб чувалчангсимон шаклга келади ва 
нектохетага (чувалчангнинг ювенил формаси) айланади. Нектохетанинг 
усиш зонасини пролифератив фаоллиги ва усаётган гавданинг 
сегментацияси туфайли гавда улчами бир неча баробар усиб, аста-секин 
дефинитив шаклга келади (84-расм).

84-расм. Х,ар хил хайвонларнинг личинкалари (Р.Барнс ва б., 1992)

Личинканинг бажарадиган вазифаси турли-туман булиб, унинг энг 
асосийси кейинги ривожланиш жараёнларини зарур энергия манбаи билан 
таъминлашдир. Умурткасиз хайвонларнинг пелагик личинкаларини 
лецитотроф ва планктотроф формалари фаркланади. Лецитотроф личинкалар 
(грекча лецитос -  тухум сариги, трофос -  озикланиш) учун энергетик ресурс 
тухумда захираланган сариклик моддаси хисобланади. Планктотроф 
личинкалар фитопланктонлар билан озикланади. Планктотроф личинкалар 
махсус личинкалик органлари -  киприкли халка (трохофора) ёки киприкли
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иплари (диплеврула) ёрдамида овкат булакларини огиз бушлиги томонга 
йуналтиради. Личинка асосан, сувда эрийдиган ва денгиз сувидан ушлаб 
олинган овкат булаклари билан озикланади (Дондуа, Феодорова, 1986, 
Jackle, 1995).

Планктотроф личинкаларнинг хосил булиши ва унинг эртарок фаол 
озикланишга киришиш имконияти мавжудлиги тухумда сариклик моддаси 
жуда кам булса хам содир булади. Бу ходиса айникса, ихтисослашган 
гонадаси булмаган хайвонлар учун мухим ахамиятга эга. Фаол озикланиш 
механизмини ишга туширишга йуналтирилган ривожланиш стратегияси 
захира сариклик ва бошка энергияга бой булган моддалар хамда 
органеллалар кам булса, куп сонда тухум куйиш имкониятини беради. 
Лецитотроф личинкалар ривожланишида овкат хазм килиш органлари 
кечрок пайдо булади. Масалан, тубан куп хужайралиларнинг бластуласимон 
паренхимула ва планула личинкасида тузилиши тулик шаклланган овкат 
хазм килиш системаси булмайди.

Личинканинг мухим вазифаларидан яна бири ареал доирасида 
таркалиш, шунингдек кейинги ривожланиши учун (бентос формаларда) 
кулай булган субстрат танлашдан иборат. Личинканинг ота-онаси ареалидан 
ташкарида таркалиши адаптив характерда булиб, бу йул оркали бошка 
популяциялар билан генетик алока урнатишга ва генетик турли- 
туманликнинг пайдо булишига олиб келади. Бу вазифаларни бажариш учун 
личинкада хар хил харакатланиш органлари, нерв системаси элементлари 
ривожланиши ва личинканинг субстратга ёпишишига ёрдам берадиган 
ихтисослашган хужайралар туплами ёки органларнинг пайдо булиши оркали 
амалга ошади.

Куплаб паразит хайвонларнинг личинкаси хужайинни танлайди. 
Моногенетик сургичлиларнинг онкомирацидий личинкасининг харакат- 
ланишига ёрдам берадиган киприкли белбоги бор. Онкомирацидийда нерв 
ганглияси, кузи, ичаклари, протонефридия каби органлари бор. Х,ар хил 
ёпишувчи диски ёрдамида итбаликнинг гавдасига ташки томондан ёпишади. 
Кейинчалик метаморфозга учраб, хужайиннинг тукимасига киради. 
Дигенетик сургичлиларнинг мураккаб ривожланиш цикли давомида 
хужайин алмаштиришини таъминлайдиган хар хил шаклдаги личинкалар 
хосил килади. Сувга тушган тухумдан мирацидий (грекча мирацидос -  
болалик) личинкаси чикади. Личинканинг олдинги кисмида хартуми ва унда 
кузи, нерв ганглияси жойлашган. Мирацидий оралик хужайин (одатда, 
моллюска) организмига киради ва спороцистага айланади. Спороцистадаги 
мирацидийга хос булган органлар редукцияга учрайди. Спороцистанинг
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махсус генератив хужайралари янги партеногенетик авлод редия (Ф.Реди 
номи билан аталган)ни хосил килади. Редия бирламчи хужайин организмида 
колади ва узининг генератив хужайралари хисобидан янги церкария (грекча 
церхас-дум) личинкасини хосил килади. Церкарий узига хос дум усимтасига, 
иккита сургичга, баъзан стилетга ва кузга эга булган личинкадир. Церкарий 
бирламчи хужайин организмидан чикиб кетади ва сувда эркин хаёт 
кечириши давомида иккиламчи хужайин тукимасига киради. Бу ерда 
навбатдаги метаморфоз содир булади. Оралик хужайинни истеъмол килган 
доимий хужайин овкат хазм килиш системасида паразит чувалчанг 
личинкаси жинсий вояга етган чувалчангга айланади.

Личинканинг жинсий вояга етган формага айланиши ёки метаморфози 
(грекча метаморфос-кайта ташкил булиш, бошка куринишга кириш) 
дифференциаллашган личинканинг дефинитив тузилиш билан алмашини- 
шига олиб келади. Бу жараёнда личинкалик давридаги органлар емирилади. 
Бунда личинкани ташкил этадиган хужайралар чикиндига айланади ёки 
ихтисослашиш охирига етмаган булса, дедифференциаллашиб янгидан 
хосил булаётган дефинитив организм курилишига сарфланади. Баъзи 
хоатларда метаморфоз даврида личинкани ташкил этадиган кисмлари бир- 
биридан ажралиб кетади. Масалан, немертинларнинг Heteronemertini 
туркуми вакилларининг ривожланишида некротик метаморфоз содир 
булади. Бу хайвоннинг дефинитив гавдаси имагинал дискнинг эктодермал 
кисмини махсус катламланишидан хосил булади. Бу катламланган жой икки 
томондан усиб дефинитив тери катламини хосил килади. Пилидия ичида 
хосил булган ёш немертин личинка кобигини тешиб ташкарига чикади. 
Метаморфознинг мураккаблиги личинкалик давридаги тукима ва 
органларнинг канчалик ихтисослашганлик даражасига боглик. Личинка 
органлари ва тукималари канча купрок ихтисослашган булса, унинг 
организми шунча купрок ва чукуррок кайта курилиб дефинитив организмга 
айланади.

Баъзи мишанкалар, асцидиялар, нинатанлилар личинкалик даврида 
жинссиз купайиш хусусиятига эга. Шунингдек, айрим хайвонлар 
личинкалик даврида жинсий йул билан купаяди. Бундай холатда личинкада 
жинсий вояга етган давридаги каби жинсий органлар хосил булади. Бу хам 
гетерохрония ходисасининг узига хос намоён булишидир. Жинсий вояга 
етгунча жинсий хужайралар етилиши прогенез, соматик хужайралар 
ривожланишининг кечикиши неотения деб аталади. Аксолотл думли 
амфибиялардан амбистома-нинг жинсий етилган личинкаси хисобланади. 
Буларнинг соматик жихатдан ривожланишининг кечикиши калконсимон без
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функциясини пасайиши ёки хали ишга тушмаганлиги билан боглик. 
Аксолотл популяцияси личинкалик даврини охирги боскичига етказмасдан 
хам яшайвериши мумкин.

Х,айвонлар ривожланишининг асосий типлари. Хдйвонлар 
ривожланиш типлари турли-тумандир. Бу фарклар ривожланишнинг барча 
даврларида-майдаланиш, эмбрионнинг бирламчи дифференциацияси, ук 
органларнинг хосил булиши, органогенез жараёнларида намоён булади. 
Тугри ривожланадиган хайвонларда жинсий вояга етган организмнинг белги 
ва хусусиятлари эмбрионал боскичда пайдо булади. Ривожланишнинг 
метаморфозли йуналишида тухумдан чиккан личинка организми 
морфофизиологик жихатдан мутлако кайта курилиб, кейин дефинитив 
шаклга келади. Шундай булишига карамасдан, ривожланишнинг турли- 
туман шакллари бир неча типларга бирлаштирилган. Албатта, бунда 
эмбриогенезнинг куплаб хусусиятлари инобатга олинган.

XX-асрнинг биринчи яримида К.М.Бэр уз даврида фанда маълум 
булган илмий далилларга асосланиб, хайвонлар ривожланишининг туртта 
асосий режасини айтган эди (1828, 1837). Бу режалар хайвонларнинг маълум 
тузилиш типларига тугри келади. К.М.Бэр таклиф килган хайвонларнинг 
ривожланиш режаси эмбрионда шаклланаётган симметрияга мос келади. 
К.М.Бэр фикрича, узи классификацияланган ривожланиш типлари 
эволюцион жихатдан бир-бири билан боглик эмас, аммо тип доирасида 
куйидан юкорига борган сари эволюцион узгаришлар содир булишини тан 
олади.

О.М.Иванова-Казас (1995) ривожланишнинг 18 та типини асослаб 
беради. О.М.Иванова-Казас ривожланиш типи дейилганда, эволюцион 
ривожланиш жараёнида кадимги узок аждодларидан ёки кейинги якин 
аждодларидан ирсийланган, бир-бири билан узаро богланган морфогенетик 
жараёнлар йигиндиси тушунилади, деб таъкидлайди.

Ривожаниш типи доирасида яшаш шароити ва купайиш стратегияси 
таъсирида хар хил ривожланиш вариантлари пайдо булган. О.М.Иванова- 
Казас (1995) фикрича, онтогенетик жараёнга олиб келадиган хар бир янги 
ривожланиш типи хусусиятларининг айрим сабабларини урганиш 
эволюцион эмбриологиянинг асосий вазифаларидан бири хисобланади. 
Маълум бир гурух хайвонларининг ривожланиш типи эволюция жараёнида 
шаклланган ва шу хайвоннинг филогенези билан боглик. Баъзан бу 
богликлик сузсиз, айрим холатларда эса бир монофилетик типга кирадиган 
хайвонларнинг индивидуал ривожланиши куплаб мухит шароитлари 
таъсирида бир-биридан фарк килади.
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Замонавий филогенетика куп хужайрали хайвонларнинг хар хил 
типлари ва синфларининг узаро кариндошлигини аниклашда мухим 
ахамиятга эга булган молекуляр биологиянинг ДНКдаги хар хил генларда 
жойлашган нуклеотидлар кетма-кетлигининг ухшашликлари ва фаркларига 
асосланади. 18S ва Hox генлар кластери бунга мисол булади. Ана шу 
маълумотларга асосан хозирги куп хужайралилар (Metazoa) бешта гурухга 
булинади.

Хдйвонот оламида энг кадимги ва алохида ажралиб турадиган гурух 
булутлар (Porifera) биринчи гурух хисобланади. Иккинчи гурухга икки 
каватли (Diploblastica) хайвонлар Placozoa, Cnidaria, Ctenophora типлари 
киради. Кейинги учта гурух уч каватли ва билатериал (Triploblastica ёки 
Bilateria) тузилиши билан характерланади. Буларнинг биринчи гурухи 
Ecdysozoa булиб, унга приапулидлар, нематодлар, бугим оёклиларни, 
иккинчи гурухи Lophotrochozoa моллюскалар, халкали чувалчанглар, 
брахиоподалар, мишанкалар, форонидалар, ясси чувалчангларни бирлаш- 
тиради, учинчи гурухига Deuterostomia (ёки иккиламчи огизлиларга) 
нинатанлилар, чала хордалилар, хордалилар типлари киради. Бу гурухлар 
барчаси ривожланишининг дастлабки даврлари узига хос йуналишда утади. 
Масалан, иккиламчи огизлилар эмбрион ривожланиши даврида учта кават ва 
гаструляция жараёнида бластопор (бирламчи огиз) билан боглик булмаган 
холда огиз тешиги (иккиламчи огиз) иккиламчи хосил булади. Ecdysozoa ва 
Lophotrochozoa гурухларида хам эктодерма, мезодерма ва энтодерма хосил 
булади, аммо буларда огиз бластопор урнида (бирламчи огиз) пайдо булади.

Ковакичилилар икки каватли (эктодерма, энтодерма) хайвонлар 
хисобланади. Булутлар онтогенезида хужайралар дифференциацияси узига 
хос йуналишда содир булиб, уларда эмбрион каватлари хосил булмайди, 
аммо баъзи тадкикотчилар булутларни икки каватли хайвонларга 
киритадилар.

Кейинги йилларда яна эволюцион эмбриология муаммоларига эътибор 
берилмокда. Эволюцион биологиянинг умумий муаммоларини ечишда 
замонавий ривожланиш биологияси ютуклари устувор ахамиятга эга 
эканлиги аник булиб колмокда. Эмбрионал ривожланишнинг молекуляр- 
генетик механизмларининг тадкик килиниши морфологик жихатдан хар хил 
типларга кирадиган хайвонлар ривожланишининг тузилиши юксак даражада 
консерватив булган генлар бошкариши ва йуналтириттти аникланди. 
Замонавий ривожланиш биологияси онтогенезнинг генетик механизми 
эволюциясининг конуниятларини урганиш ва ечишга етиб келди. 
Ривожланиш биологиясининг бу муаммоларни урганадиган булими
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эволюцион ривожланиш биологияси деб аталади. Индивидуал 
ривожланишда молекуляр-генетик система хайвонарнинг морфологик 
узгаришига олиб келишини тадкик килиниши макроэволюция 
муаммоларини урганишда мухим ахамиятга эга булиб, бунинг натижасида 
умумбиологик конуниятлар яратилиши мумкин.

Индивид ва унинг шаклининг (морфологиясининг) эволюцияси 
асосида янги ривожланиш дастурининг келиб чикиши туради. Бундай дастур 
мутация натижасида келиб чикади ва бу куп боскичли генетик дастур 
узгариши маълум фенотип шаклланишига олиб келади. Агар табиий 
танланиш бундай узгарган фенотипни саклаб колса, бундай холатда янги 
ривожланиш дастурини (генотипини) хам саклаб колади. Агар тур ичидаги 
морфологик эволюцион узгаришлар мутацияни редастурлашни ва 
танланишни талаб килса, бундай холатларда эволюция тур доирасидан 
ташкарига чикади ва репродуктив алохидаланишга эхтиёж сезади (W. Artur, 
2002).

5.2. Говактанлиларнинг (Булутлар-Spongia ёки Porifera) купайиши ва 
индивидуал ривожланиши

Говактанлилар примитив куп хужайралилар булиб, тукималари, 
жинсий органлари ва эмбрион каватлари шаклланмаган. Табиатда уларнинг 
9000 га якин тури булиб, улар жинссиз ва жинсий йуллар билан купаяди.

Жинссиз купайиши. Говактанлиларнинг жинссиз купайиши ташки ва 
ички куртакланиш, фрагментация, тиккасига булиниш, соматик эмбриогенез 
йуллари билан содир булади.

Ташки куртакланишда говактанлилар гавдасининг маълум кисмида 
йугонлашиттт, яъни буртма хосил булиб, шу жойи археоцит хужайралар 
тупланиши натижасида ташки томонга караб усади ва катталашгандан кейин 
парагастрал бушлиги, узининг оскулуми хосил булади (85-расм). Ташки 
куртакланиш натижасида хосил булган янги индивидларнинг купчилиги она 
организмидан ажралмасдан колония хосил килади. Колониядаги индивидлар 
уртасидаги чегара йуколиб кетганидан ундаги индивидлар сонини 
оскулумлар сонига караб билиб олиш мумкин.

Алохида яшайдиган говактанлиларда янги организм она организмидан 
ажралиб мустакил хаёт кечиради. Ташки куртакланиш охак скелетли ва 
шишасимон говактанлиларда учрайди.

Ички куртакланиш. Чучук сувларда яшайдиган бодяга ички 
куртакланиш оркали купаяди. Кузда уларнинг мезоглиясидаги археоцит
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хужайралар купаяди ва бир жойга тупланиб, геммула деб аталадиган 
шарсимон ички куртакни хосил килади. Геммула икки кавват мугуз кобик 
билан уралган хужайралар тупламидан иборат. Бу кобиклар геммулани 
нокулай шароитдан химоя килади. Кишда она бодяга халок булади, геммула 
кишлаб колади. Бахорда геммула кобикдан ташкарига чикиб, сув тубига 
ёпишади ва янги бодяга индивидини хосил килади.

85-расм. Шишасимон FOвактанлиларда археоцитларнинг тупланиши 
натижасида куртак пайдо булиши.

1 -  Anoxycalux ijimae; 2 -  Polymatia kurilensis; 3 -  Polylophus philippunsis; 4 -  
Polymastiamammillaris; 5 -  Tethya aurantium (В.А.Догель, 1981)

Баъзан куртак скелет игналарининг учида хосил булади. Баъзан куплаб 
куртаклар хосил булиб, бир-бири ва она организми билан ингичка ипчалар 
оркали ипга тизилган мунчок каби туташиб туради. Кулай шароитда 
уларнинг хар биридан говактанлиларнинг мустакил организми пайдо булади.

Бу индивидлар бир-бири билан бирлашиб, говактанлиларнинг 
колониясини хосил килиши хам мумкин.

Фрагментация. Нокулай шароитларда айрим говактанлилар 
организми икки ёки ундан ортик булакларга булиниб, редукцион 
таначаларга айланади. Бу жараён говактанлилар организмининг булакларга 
булиниб таркалиб кетиши оркали содир булади. Редукцион танача амебоцит
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хужайралар тупламидан иборат булиб, ташки томондан эпителий 
хужайралари билан копланган.

Кулай шароит келиши билан ундан янги говактанли организми 
ривожланади. Редукцион танача денгизда яшайдиган, шунингдек геммула 
хосил килмайдиган говактанлиларда учрайди. Геммула чучук сувларда 
яшайдиган говактанлилар учун хос булиб, у мураккаб тузилган (86-расм).

Геммула хосил булишида озик моддаларга бой булган археоцитлар 
туплами мугуз капсула билан, кейин геммула микросклерасидан иборат 
булган хаво камераси билан копланган. Капсула деворида тешикчалар 
булиб, ундан хужайранинг ичидаги моддалар ташкарига чикиб туради. 
Геммуланинг тинчлик даври булади. Тирик ёки улаётган говактанлиларда 
бундай геммулалар сони куп булади. Кулай шароит келиши билан бу 
геммуланинг хужайрлари дифференциаллаша бошлайди ва маълум шаклга 
эга булмаган холда ташки томонга караб йириклашади. Натижада ёш 
говактанли пайдо булади.

Геммула баъзи денгиз говактанлиларида (Suberites, Cliona, Haliclona, 
Dysidea ва бошкалар) хам учрайди. Аммо улар содда тузилган булиб, махсус 
скелет элементлари булмайди. Туртшухлалиларнинг айрим вакиллари 
(Alectona, Thoosa) планктон геммула хосил килиб ривожланади. Уларнинг 
мезогилиясида калконли “личинка” хам булади. Бу личинка провизор 
кремнийли диск билан копланган булиб, унда сув тубида харкатланишга 
ёрдам берадиган узун игналари булади.

86-расм. Чучук сув FOвактанлиларининг геммула личинкаси.
Унгда -  Spongilla lacustris геммуласи донадор юпка кобик билан копланган, 

унинг устида микросклералар тартибсиз жойлашган; чапда -  Ephydatia 
blembingia геммуласи хитинли капсула, х,авосимон кобик билан копланган 

булиб, унинг ёнида микросклералар жойлашган (В.А.Догель, 1981)
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Говактанлиларнинг жинссиз купайишга лаёкати юкори булса хам, 
улар индивидлари сонининг купайишида ахамияти камрокдир. Айрим 
говактанлиларда жинссиз купайиш яхши ривожланмаган.

Соматик эмбриогенез. Соматик хужайралардан янги организм пайдо 
булиши соматик эмбриогенез дейилади. Говактанлиларнинг соматик 
эмбриогенез йули билан ривожланиш имконияти юкори булади. Агар 
говактанли гавдасининг бир булагини майдалаб, ун элайдиган элакдан 
утказилса, ундаги хужайралар бир неча кун тириклик хусусиятини 
йукотмайди ва ёлгон оёклар чикариб, фаол харакатланади. Агар уларни 
бирор идишга солинса, улар гурух-гурух булиб тупланади, лекин маълум 
шаклни хосил килмайди. Натижада 6-7 кундан кейин кичик говактанли 
пайдо булади. Агар хар хил турларга кирадиган индивидларнинг 
хужайралари майдаланиб, кейин битта идишга солиниб аралаштирилса, хар 
бир турнинг хужайралари алохида-алохида гурухларни хосил килиб 
тупланади.

Соматик эмбриогенез ва фрагментация бир-бирига якин булган 
ходисалар хисобланади. Соматик эмбриогенез йули билан купайишда 
дедифференциация хусусиятига эга булган хужайра булиши шарт. Бу 
хужайралар ривожланиши соматик эмбриогенезга олиб келади.

Говактанлиларда регенерация хусусияти хам яхши ривожланган. Агар 
говактанлининг гавдасини икки булакка булиб, кейин улар бир-бирига 
ёпиштириб куйилса, тезда булинган жойдаги жарохат тикланиши 
кузатилган. Бир турнинг хар хил индивидларидан олинган булаклар бир- 
бири билан бирикиб кетади. Говактанлилар гавдасини бир неча булакларга 
булиб ташланса, хар бир булакдан мустакил организм пайдо булиши 
аникланган. Аммо морфогенез жараёнлари гавданинг бир бутунлиги ва 
интеграциясига боглик холда бир турда турлича содир булиши мумкин. 
Аморф купогизли говактанлида диструкция ва соматик эмбриогенез устун 
булса, якка яшайдиган говактанлиларда, жумладан, денгиз апельсинида 
тикланиш, кайта куриш, хужайра моддаларининг кайта таксимланиши 
оркали амалга ошади. Алохида яшайдиган ёки колониал говактанлилар 
гавдасида пайдо булган жарохат тезда тикланади, яъни уларда регенерция 
хусусияти яхши ривожланган.

Шундай килиб, говактанлиларда регенерация ходисасининг яхши 
ривожланганлиги уларнинг эволюцион жихатдан примитивлигидан далолат 
беради. Шунингдек, говактанлиларнинг хужайралари тулик 
ихтисослашмаган, яъни уларнинг хужайралари тукима даражасида 
дифференциаллашмаган.
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Жинсий купайиши. Говактанлиларнинг баъзи турлари айрим жинсли 
булса, купчилик турлари гермафродит организмлардир. Говактанлиларнинг 
эркак ва ургочи индивидларини ташки белгиларига кура фарклаб булмайди. 
Жинсий хужайралар мезоглиядаги амебоцит хужайраларнинг бир хили- 
археоцитлардан ёки дедифференциаллашган хоаноцитлардан хосил булади. 
Айрим жинсли говактанлиларнинг бир колонияси факат тухум хужайра, 
иккинчиси факат сперматозоид етиштириб чикаради. Тухум хужайра 
мезоглияда колади, сперматозоид эса мезоглиядан оскулум оркали чикиб, 
сув окими билан кушни колонияга келади.

Говактанлиларда уругланиш жараёни узига хос булади. Сперматозоид 
хоаноцитларнинг ёкалари оркали ичига киради ва думини ташлаб юбориб, 
цистага айланади. Бундай сперматозоидли хоаноцит амёбасимон холатга 
утади ва спермтозоидни ташувчи хужайра дейилади. Бу хужайра мизоглияга 
миграция килади ва уни ооцит ютиб юборади. Натижада тухум ва уруг 
хужайраларининг гаплоид ядролари кушилиб кетади (сингамия), яъни 
уругланиш содир булиб зигота хосил булади (87-расм).

87-расм.Охаксимон FOвактанли Sycon raphanusнинг ривожланиши.
А -  она организмидаги эмбрион (псевдогаструла), йирик хужайралар 

бластоцел буш л^ига ботиб кирган; Б -  эркин сузиб юрувчи амфибластула, 
йирик хужайралар, бунда хам бластоцел буш л^ига ботиб кирган; В -  

ичкарига кирган хивчинли хужайралар (гаструляция); Г -  личинканинг 
субстратга ёпишиши ва метаморфознинг бошланиши (В.А.Догель, 1981)

Зигота ривожланишининг дастлабки боскичлари она организмининг 
мезоглиясида утади. Говактанлилар ривожланиши жуда мураккаб ва узига 
хос йуллар билан утади. Охак скелетли говактанлилар ривожланишида 
уругланган тухум тула ва дастлаб текис майдаланади. Натижада хивчинлари 
бир томонга жойлашган 8 та бластомер хосил килади. Кейин эмбрион 
экваториал эгатча оркали 8 та микромер ва 8 та макромерга булинади. 
Микромерлар анимал кутбга, макромерлар вегетатив кутбга жойлашади.
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Кейинги майдаланиш микромерларда тезрок, макромерларда эса секинрок 
содир булади. Натижада икки хил хужайрали, бир каторли, ичи ковак, шар 
шаклидаги амфибластула хосил булади.

Она организмида амфибластула айрим узгаришларга учраб, яна 
олдинги холатига келади ва она организмидан сувга чикади. Амфибластула 
олдинги кисмидаги хужайраларининг хивчинларини кискартириши 
хисобидан сувда эркин сузиб юради. Орка кисмидаги хужайралари эса 
доначасимон шаклга киради.

Маълум вактдан кейин амфибластула олдинги кисми билан субстратга 
ёпишиб, утрок хаёт кечира бошлайди. Кейин кичик хужайралар ичкарига, 
йирик хужайралар ташкарига катламланиб, икки каватли личинкага 
айланади. Кейинчалик ички каватдаги хивчинли хужайралар хивчинли 
камерани, ташки каватдаги хужайралар эса дермал каватни ва мезоглияни 
хосил килади. Шундай килиб, гаструляция жараёни содир булади. Бу 
личинканинг бластопор тешиги ёпилади, хивчинли хужайрларнинг хивчини 
тушиб кетади (дедифференциаллашади) ва интенсив равишда купаяди. 
Кейинчалик бу хужайралардан хитинли каналларнинг хоаноцитлари, ташки 
каватдаги йирик доначасимон хужайрлардан говактанлиларнинг 
хоаноцитлардан ташкари хамма хужайралари хосил булади (88-расм).

Баъзи оддий говактанлиларнинг (Oscarella lobularis ва бошкалар) она 
организмида бир каватли бластула, яъни целобластула ривожланади. Ундаги 
бластомерлар бир катор хивчинлар билан копланган. Бу личинка она 
организмидан чикиб сувда эркин сузиб юради. Унинг орка кисми узун, 
кизгиш рангли хужайралардан, олдинги кисми рангсиз хужайралардан 
иборат. Бу личинка олдинги кисми билан субстратга ёпишади. Рангсиз 
хужайралари ичкарига ботиб киради, яъни инвагинация йули билан 
гаструляция жараёни содир булади. Ташки хивчинли хужайраларнинг бир 
кисми таркалиб кетади. Бластопор тешиги ёпилади, хивчинли камеранинг 
хосил булиши олдинги кисм хужайраларидан мураккаб йул билан амалга 
ошади. Говактанли гавдасининг колган хамма кисми орка кисм 
хужайраларининг купайиши ва дифференциацияси туфайли хосил булади.

Айрим говактанлиларда (Monaxonida, Keratosa) она организмидан 
паренхимула личинкаси чикади.
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88-расм. Myxilla ривожланиши.
А -  тухумнинг майдаланиши; Б -  личинка х,осил булиши;

В -  паренхимула личинкаси ва унинг ичида спикула элементларининг
хосил булиши (В.А.Догель, 1981)

Паренхимула личинкаси ташки томондан хивчинли хужайралар билан 
копланган. Ички томонидан хужайралар дифференциаллашиб амебоцитларга 
ва склеробластларга айланади. Личинка она организмидан ташкарига 
чиккунча скелет ниначалари, яъни спикула хосил була бошлайди.

Пренхимула киска вакт сувда эркин сузиб юради ва кейин олдинги 
кисми билан субстратга ёпишиб, юмалок шаклга киради. Кейин хивчинли 
хужайраларнинг хаммаси ичкарига миграция килади ва хивчинлари 
йуколади. Бу хужайралар хоаноцитларга айланиб хивчинли камерани хосил 
килади. Шу вактда ички хужайралар говактанлилар гавдасининг ташки 
томонини, бир кисми мезоглияга кириш ва чикиш каналларини, оскулумга 
олиб борувчи атриал бушликни хосил килади. Говактанлиларнинг бундай 
ривожланиши куп хужайралиларда гаструляция ходисасининг кейинги 
боскичларини мультиполяр иммиграция ва эпиболия турларига ухшайди.

Чучук сув бодяга говактанлисида (Spongilla lacustris) эмбрионал 
ривожланиш янада мураккаблашган. Она организмидаги паренхимулада 
нафакат амебоцит ва склеробластлар, балки хивчинли камера хам 
шаклланган булади. Бундай паренхимуланинг каналлар системаси булмаса 
хам ёш говактанли деб аташ мумкин. Бу личинка хивчинли хужайралар 
билан копланган булиб, она организмининг оскулумидан сувга чикади. 
Личинка сув тагида утрок хаёт кечиришини бошлаши билан хивчинли 
хужайралар мезоглияга миграция килади ва уларни амёбоцитлар камраб 
олиб хазм килиб юборади.

Шундай килиб, бу холатда хивчинли хужайралар личинканинг 
вактинчалик харакат органи вазифасини бажаради. Бу личинканинг бундан 
кейинги ривожланиши даврида каналлар системаси, гавда коплами, атриал 
бушлик хосил булади.

Куп хужайралиларнинг эмбрионал ривожланиши даврида бластула хар 
хил катталикдаги бластомерлардан иборат булади. Вегетатив кутбдаги йирик
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бластомерлар энтодерма каватни, анимал кутбдаги кичик бластомерлар 
эктодерма каватни хосил килади. Говактанлиларда эса бунинг тескариси 
содир булади. Бундан ташкари, говактанлиларда бластула деворининг икки 
марта ичкарига ботиб кириши кузатилади.

Говактанлиларнинг эмбрионал ривожланишида гаструляция 
жараёнининг содир булиш йулини аниклаш мухим назарий муаммо 
хисобланади. Бу масалада олимлар уртасида бир неча хил фикрлар бор. Бир 
гурух олимлар амфибластуланинг биринчи ичга ботиб киришига катта 
эътибор бермасдан, бу боскични ёлгон гаструла (псевдогаструла) деб, 
иккинчи ичга ботиб киришни хакикий гаструла деб атайдилар. Иккинчи 
гурух олимлар эса биринчи ичга ботиб киришни хакикий гаструла деб 
атайдилар. Учинчи гурух олимлар фикрича, говактанлилар эмбрионал 
ривожланишида бирламчи энтодерма урнида эктодерма (хивчинли 
хужайралар) ва аксинча хосил булади. Уларнинг фикрича, говактанлилар 
эмбрион ривожланиши даврида, эмбрион каватларининг бузилиши содир 
булган. Шунинг учун баъзи зоологлар говактанлиларни ичи тескари 
агдарилган хайвонлар (Enantiozoa) деб номлашни таклиф этмокдалар.

Охак скелетсиз ва айрим охак скелетли говактанлилар эмбрионал 
ривожланиш даврида майдаланиши натижасида хивчинли, бир хил 
катталикдаги хужайралардан иборат булган бластула хосил булади. 
Кейинчалик бу личинка сувга чикиб, субстратга ёпишади ва унинг устки 
кисмидаги хивчинли хужайралар ичкарига кириб ёкали эпителий 
хужайраларини хосил килади. Ички хужайралар ташкарига чикиб, гавда 
коплами ва мезоглияни хосил килади. Демак, бунда хам эмбрион 
каватларининг бузилиши содир булади. Туртинчи гурух олимларининг 
фикрича, говактанлилар куп хужайралиларнинг примитив вакиллари булиб, 
уларда хакикий тукима ва органлар шаклланмаган. Шунинг учун уларда 
эмбрион каватлари хам булмайди. Бешинчи гурух олимларининг фикрича, 
говактанлилар эмбрионал ривожланиши даврида эмбрион каватларининг 
бузилиши ёки алмашиниши содир булмайди. Чучук сув говактанлиларида 
ташки ва хивчинли хужайралар личинканинг провизор харакатланиш органи 
вазифасини бажаради, улар жинсий вояга етган говактанли организмнинг 
курилишида иштирок этмайди. Бу мулохазаларнинг кайси бири тугрилигини 
бундан кейинги говактанлилар индивидуал ривожланишини урганишга оид 
илмий тадкикот ишлари оркали аниклаш мумкин.

Говактанлилар личинкасининг устки хивчинли хужайраларини 
кинобластлар, яъни харакатланишга ёрдам берадиган хужайралар дейиш 
мумкин. Бу хужайралар жинсий вояга етган говактанли утрок хаёт
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кечиришга утиши билан ичкарига киради ва сувни харакатга келтириш 
вазифасини бажаради. Ички каватдаги фагоцитобласт говактанлининг хамма 
хужайраларини хосил килади. Ана шу холатда говактанлининг бирламчи 
каватларининг бузилиши хакида фикр юритиш мумкин. Демак, 
говактанлиларда эктодерма ва энтодерма каватлар, бу каватлардан хосил 
буладиган органлар йук. Хужайралар интеграциясининг жуда пастлиги 
туфайли эволюция жараёнида уларда индивидуал ривожланишнинг турли- 
туман йулларининг пайдо булишига олиб келган.

Говактанлиларда личинка метаморфози туфайли атриал бушлик, 
оскулум, скелет элементлари ва гавда деворида куплаб тешиклар хосил 
булиши личинкадан кейинги олинтус ёки рагон боскичлар пайдо булишига 
олиб келади. Олинтус унча катта булмаган халтасимон асконоид типдаги 
тузилишга эга булган говактанлидир. Унинг бундан кейинги усиши ва 
ривожланиши туфайли тур ва авлодига боглик холда колониал аскон ёки 
алохида яшайдиган сикон ва лейконга айланади.

Рагон оддий говактанлилар ривожланиши даврида пайдо булади. Улар 
сикон типида тузилган булиб, катта атриал бушлиги ва юкорисида битта 
оскулуми булади. Маълум вактдан кейин рагон лейкон типидаги ёш 
говактанлига айланади. Кремнеземли говактанлилар бундан мустасно булиб, 
улар ривожланишининг дастлабки боскичида содда (асконоидли) 
ирригацион система пайдо булади. Бу ходиса биогенетик конуннинг бир 
куриниши булиб, унга кура, организмлар индивидуал ривожланиш даврида 
тарихий тараккиётининг маълум боскичларини такрорлайди. Говактанлилар 
эмбрионал ривожланишини А.В.Ересковский (2004) урганган.

Говактанлилар колониал организм. Говактанлиларнинг жуда оз 
тури алохида яшайди. Уларнинг тузилиши тугри ёки симметрик, юкори 
кисмида битта огзи бор. Говактанлиларнинг купчилик турларининг хар бир 
индивидида огизлар сони куп булади. Бундай говактанлилар гавдаси усган 
сари ирригацион каналларга эхтиёжи ортади ва огизлар купаяди. Бундай куп 
огизли говактанлилар индивидуаллигини йукотган ва улар бир-биридан 
ажратилса хам алохида-алохида яшаб кета олади. Буларни колония деб хам 
булмайди. Чунки хар бир огиз битта индивидга тааллукли эмас. Уларда 
хайвонга хос алохида тузилиш белгилари хам йук. Демак, говактанлиларда 
индивидуаллик ва бир бутунлик шу даражада пастки, улар яхлит колония 
хам хосил кила олмайди. Аммо эволюция жараёнида колониянинг пайдо 
булиши ва тараккиётини хисобга олган холда, бу куп огизли говактанлини 
шартли равишда колония деб, гавданинг хар бир огизли кисмини эса зооид
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(зоо-хайвон, эйдос-ухшаш) деб аталади. Бу шартли атама говактанлиларнинг 
жинсий вояга етган даврини аник ифодалайди.

Нисбатан мураккаброк тузилган куп огизли говактанлиларда 
индивидуализация жараёни ва у билан боглик холда гавда тузилишининг 
оптималлиги ва гавда пропорциясига нисбатан огизнинг тугри жойлашуви 
кузатилади.

Говактанлиларнинг жуда оз турида хакикий колония хосил булиши 
кузатилади. Х,акдкий колония бир неча говактанлилар организмининг 
биргаликда яшашидан хосил булади. Баъзи тур говактанлиларнинг 
личинкаси утрок холатда яшашга утишдан ва метаморфоздан олдин 
хужайралари тукилиб, кейин бир нечтаси бир-бирига ёпишиб, яхлит 
организм холида йигилади. Айрим холатларда личинкалар субстратга бир- 
бирига якин жойлашиб, кейин табиий холда усиш жараёнида бир-бири билан 
бирлашиб кетади ва колония хосил булади. Масалан, Disyringadis similis 
колониясининг хосил булишида 4 тадан 16 тагача индивид катнашади.

Говактанлиларнинг умр куриши. Говактанлиларнинг умри хар хил 
турларида бир неча хафта ва ойдан бир неча йилгача давом этиши мумкин. 
Охакли говактанлилар уртача бир йилгача яшайди. Уларнинг баъзи турлари 
(Sycon ciliatum, Grantia compressa) жинсий вояга етиб, личинка хосил килади 
ва бу личинка она организмидан чикиши билан она индивид улади. Кичик 
турт шухлали ва кремнезем говактанлиларнинг купчилик турлари 1-2 йил 
яшайди. Йирик шишасимон ва оддий говактанлилар купрок яшайди. Гавдаси
0,5м ва ундан узун булган турлари узок яшайди. Масалан, от 
говактанлисининг (Hippospongia communis) диаметри 1м булиб, мутахассис- 
лар фикрича 50 йилгача умр куриши мумкин. Аммо говактанлилар секин 
усади, факат киска умр курадиган турлари тез усади. Баъзи охакли 
говактанлилар (Sycon ciliatum) 14 кунда 3,5см усади ва бу максимал 
узунлиги хисобланади. Денгиз апельсинининг куртакланиши туфайли хосил 
булган индивиди она организмининг узунлигига (диаметри 2-3 см) бир ой 
давомида етади. Узок яшайдиган от говактанлиси 6-7 йилда 30 см усади. 
Умуман, говактанлиларнинг усиши сувдаги озука микдори, харорат ва 
бошка экологик омилларга боглик булади.

Чучук сувларда яшайдиган говактанлилар бир неча ой яшайди, холос. 
Аммо уларнинг баъзилари куп йиллик махсус тузилмани хосил килади. 
Бундай говактанлининг огирлиги 1 кг дан ортик булиб, улар ички улик 
кисмдан ва ташки тирик каватдан иборат булади. Бу куйидаги йул билан 
хосил булади. Жинсий купайиш оркали пайдо булган личинка субстратга 
ёпишади ва колония хосил килади. Гемула хосил килиб, бу говактанли
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улади. Кулай шароит келиши билан геммуладан шаклсиз хужайра 
элементлари чикади. Булар улган говактанлининг устига бир-бири билан 
якинлашиб усади ва ёш колонияни хосил килади. Бу колония жинсий вояга 
етиб, жинсий купайишга киришади. Шу билан бир вактда ёки маълум бир 
вактдан кейин унинг ичида янги геммула хосил булади ва она организми 
улади. Кейинги йилда бу жараён яна такрорланади. Шундай килиб, йирик 
колония хосил булади.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

говактанлилар типига тавсиф беринг, уларнинг классификацияси, таркалиши 
ва ахамиятини эсланг.

2 . Говактанлиларда жинссиз купайишнинг кандай турлари учрайди?
3. Говактанлиларда ташки куртакланиш оркали купайишни айтиб 

беринг.
4. Говактанлиларда ички куртакланиш оркали купайиш кандай содир 

булади?
5. Говактанлиларда фрагментация йули билан купайиш кандай содир 

булади?
6 . Fовактанлиларнинг геммула личинкаси хакида нималарни биласиз?
7. Fовактанлиларда соматик эмбриогенез кандай содир булади?
8. Fовактанлиларнинг жинсий купайиш ходисасини гапириб беринг.
9. Fовактанлиларнинг паренхимула личинкаси хакида нималарни 

биласиз.
10. Fовактанлилар колонияси кандай хосил булади ва колония нима?
11. Fовактанлиларнинг умр куриши ва жинсий вояга етиши хакида 

нималарни биласиз?
12. Fовактанлиларда гаструляция жараёни кандай содир булади?
13. Личинкали ривожланиш ва метаморфоз кандай пайдо булган?
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6-БОБ. КОВАКИЧЛИЛАРНИНГ (COELENTERATA) КУПАЙИШИ ВА
ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

6.1. Ковакичлиларнинг (Coelenterata) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Ковакичлиларнинг 9000 га якин тури булиб, купчилик турлари 
денгизларда, айрим турлари чучук сувларда учрайди. Гавдасининг орал- 
аборал уки буйича радиал-симметрик булиб, гавда девори ташки эпидермис, 
ички гастродермис каватлардан иборат. Гастродермис гастроваскуляр 
(целентерон) бушликка тегиб туради ва овкат хазм кииш, моддаларни 
гавдага таркатиш вазифаларини бажаради. Гастроваскуляр бушлик огиз ва 
анал тешиги вазифаларини бажарадиган тешик оркали ташки мухит билан 
богланади.

Эпидермис каватда эпителиал-мускул, нерв, безли, отилувчи 
(нематоцитлар) ва дифференциаллашмаган мультипотент интерстициал i- 
хужайралар, гастродермисда эпителиал-мускул ва безли хужайралар булади. 
Ташки ва ички каватлар уртасидаги мезоглияда коллагеннинг IV типи, 
фибронектин, гепаран-сульфат-протеогликан, ламинин ва бошка моддалар 
учрайди. Scypozoa синфи вакилларининг мезоглиясида амебоцитларнинг 
алохида популяцияси учрайди. Ковакичлилар икки: полипоид ва медузоид 
типларда тузилган.

Гидрасимонлар (Hydrozoa) синфи. Гидрасимонларнинг 2800 тури 
булиб, улар жинсий ва жинссиз йуллар билан купаяди.

Гидроидлар (Hydroidea) кенжа синфи. Гидралар (Hydrida) 
туркуми. Гидраларнинг жинссиз купайиши куртакланиш оркали содир 
булади.

Гидра гавдасининг тахминан уртасида куртак хосил буладиган жойи 
бор. Ана шу жойдан бахор-ёз ойлари давомида куртак хосил булади (89- 
расм). Дастлаб гидра танасида буртма, яъни эктодерма ва энтодерманинг 
ташки томонга буртиб чикиши туфайли куртак хосил булади. Интерстициал 
(оралик) хужайраларнинг булиниб купайиши туфайли куртак йириклашади.

Куртакнинг ички бушлиги она индивиднинг гастрал бушлиги билан 
туташ булади ва ундан озик моддаларни олиб туради. Куртакнинг эркин 
учида пайпаслагичлар ва огиз тешиги хосил булади. Шундай килиб, 
шаклланган ёш гидра она индивиддан ажралиб мустакил яшай бошлайди.

Озик моддалар ва сувдаги харорат етарли булса, дастлабки куртак она 
индивиддан ажралмасдан 2-3 та янги куртаклар хосил килади. Шундай
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килиб, кулай шароитда 12 кунда гидралар сони 8 марта ортганлиги 
аникланган.

А
89-расм. Hydra oligactis куртакланиб купайиши.

А -  эркак гонадалари; Б -  урFOчи гонадалари; В -  куртакланаётган
гидра (В.Ф.Натали, 1975)

Регенерация. Гидрада организм йуколган кисмининг уз-узидан кайта 
тикланиши, яъни регенерация хусусияти жуда кучли тараккий этган. Агар 
гидранинг гавдасини бир неча булакка булиб сувга ташланса, хар бир 
булагидан мустакил организм ривожланишини швед табиатшуноси 
А.Траамбле 1744 йилда биринчи марта кузатган ва “Ковакичлилар хакида 
мемуар” асарида баён этган.

Гидранинг регенерация хусусияти эмбриологлар томонидан 
хужайранинг булиниши ва дифференциациясининг умумий конуниятларини 
урганишда кенг фойдаланилмокда. Агар гидрани орал-аборал уки буйича 
бир неча булакка булинса хам, шу ук буйича тезда тикланган. Бунинг учун 
зарур булган ахборот орал-аборал градиент билан боглик булиб, бу ахборот 
хужайрада маълум реакция (булиниш ва дифференциация) содир булишига 
олиб келади.

Хужайранинг митоз булиниши бутун гавда уки буйлаб содир булади. 
Булиниш тезлиги орал кисмида секин утади. Умуман, хужайраларнинг 
булиниши ва “харакати” орал кисмдан аборал кисмга пасайиб боради. 
Натижада улган хужайралар чикариб ташланади (“линька” содир булади) ва 
хужайра чикиб кетган жойдан куртак хосил булади. Шундай килиб, 
хужайраларнинг доимий алмашинуви содир булади ва хайвон организми 
янгиланади.
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Жинсий купайиши. Табиатда гидранинг жинсий купайиши кузда, 
озик моддалар камайиши ва хароратнинг 15-170С дан пасайиши билан 
бошланади. Гидраларнинг айрим турлари гермафродит, баъзи турлари эса 
айрим жинслидир.

Жинсий хужайралари эктодермадан хосил булади, эктодерманинг 
айрим интерстициал хужайраларидан куртак шаклидаги жинсий безлар 
(гонадалар) хосил булади. Гермафродит индивидларга ургочилик гонадалар 
аборал кисмида, эркаклик гонадаси орал кисмида жойлашади. Уругдондан 
куп сондаги сперматозоидлар, тухумдондан факат битта тухум хужайра 
хосил булади. Гермафродит индивидларда дастлаб сперматозоид, кейин 
тухум хужайра етишиб чикади. Бундай холат уз-узини уруглантиришни 
бартараф этади. Сперматозоид сувга чикиб, сув окими билан келиб кушни 
колонияда етилган тухум хужайрани уруглантиради ва зигота хосил булади. 
Зиготанинг устида кобик хосил булади ва она индивиднинг экто- ва 
энтодерма каватлари уртасида кишлайди. Кишда она индивид нобуд булади, 
эрта бахорда зигота ривожланиб ёш гидра хосил булади.

Шундай килиб, чучук сув гидрасида купайиш турларининг мавсумий 
алмашинуви, яъни озука куп ва иклим шароитлари кулай булган бахор, ёз 
ойларида куртакланиб купаяди, озука камайган ва харорат пасайган куз 
ойларида жинсий купаяди.

Денгиз гидроид полиплари (Leptolida) туркуми. Гидроидлардан 
гидралар якка-якка булиб яшайди. Денгиз гидроид полиплари жуда куп 
индивидлардан иборат булган колония хосил килади. Колония куртакланиш 
оркали хосил буладиган ёш полипларни она полипдан ажралиб кетмасдан, 
унинг узи хам куртакланиб, янги полиплар хосил килиши туфайли вужудга 
келади. Бундай йул билан хосил булган колония дарахт ёки бутага ухшайди. 
Колония умумий поядан ва унда жойлашган жуда куп шохлардан иборат. 
Х,ар бир шохнинг учида алохида индивид-гидрант жойлашади. Колониядаги 
хар бир индивид гидранинг битта куртагига ухшайди. Гидрантларнинг 
гастрал бушлиги колония пояси ва шохлари оркали утадиган бушликка 
туташиб кетади. Шунинг учун хар бир гидрант тутиб олиб, хазм килган 
овкат колониянинг хамма индивидлари уртасида тенг таксимланади. 
Колония пояси ташки томондан юпка, тиник ва пишик органик моддадан 
иборат булган перидерма билан копланган. Айрим гидроидларда перидерма 
гидрант танасигача етади, бошкаларида эса бу пуст гидрантни ураб 
турадиган косача, яъни тека хосил килади. Бу белгисига кура, гидроидлар 
косачасиз (текасиз) ва косачали (текали) гурухларга булинади. Тека полип 
колонияси мустахкам булишини таъминлайди. Гидроид полиплар колонияси
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куртакланиш оркали гидрантларни ва бластостил деб аталувчи медузаларни 
хосил киладиган индивидларни хосил килади (90-расм). Бластостил шакли 
узгарган гидрант булиб, ундан пайпаслагичлари ва огиз тешигининг 
булмаслиги билан фарк килади. Бластостил перидерма кобик-гонотека билан 
уралган. Унинг учки кисмида копкокчаси бор. Бластостил куртакланиш 
оркали жинсий насл-медузаларни хосил килади. Обелия колониясидан 
медузалар ана шу усул билан хосил булади.

90-расм. Obelia полипи.
А -  колонияси; Б -  колониянинг бир кисми.

1-2 -  гидрант; 3 -  тека; 4 -  куртак; 5 -  ривожланаётган медузали 
бластостил; 6 -  гидротека; 7 -  гонотека (В.Ф.Натали, 1975)

Купчилик гидраларда медузалар бевосита гидрантлардан куртакланиш 
оркали хосил булади. Обелия колониясидаги бластостиллардан хосил 
буладиган медузалар копкокча очилиши билан сувга чикиб, сузиб кетади. 
Медузалар айрим жинсли, уларда жинсий хужайралар шаклланади. 
Медузаларнинг тузилиши полипларга ухшайди, лекин уларнинг танаси 
соябон шаклида булади.

Умуман, хаёт кечириш хусусиятига кура, ковакичлилар утрок яшовчи 
полипларга ва эркин яшовчи медузаларга ажратилади. Полиплар, одатда, 
колония хосил килади, медузалар эса эркин яшайди. Лекин полиплар 
орасида хам якка яшовчи ва секин харакатланувчи вакиллари бор. Полиплар 
колонияси якка полипнинг куртакланиши, лекин куртакларидан ажралиб она 
организмига колиши туфайли хосил булади. Колония бир хил полиплардан

А Б
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(мономорф колония) ёки хар хил полиплардан (полиморф колония) иборат 
булиши мумкин.

Денгиз гидроид полипларининг хаммасида гидрантлар куртакланиш 
оркали купаяди. Куртакланиш оркали хам гидрант, хам медуза авлоди хосил 
булиши мумкин. Бунинг фарки шундаки, гидарнтлар колониянинг поясидан, 
медуза гадрантнинг узидан куртакланиб ривожланади. Аммо айрим гидроид 
полипларда (Thecaphora) медуза куртаги огзи ва пайпаслагичлари кискарган 
ва гонотека кобиги ичида, махсус копкок билан ёпилган гидрантлардан 
хосил булади. Бунинг натижасида хосил булган медуза бластостил деб 
аталади.

Айрим Scyphozoa полипларининг куртакланиши натижасида узок вакт 
тинч холатда тура оладиган подоциста личинкасини хосил килади. 
Кейинчалик кулай шароитда подоциста харакатчан личинкага айланади. 
Шунга ухшаш холат Hydrozoaларда хам учрайди. Жумладан, Leptolida 
туркуми вакилларида фрустуляция (лотинча fristulum -  булак), яъни 
фрагментация йули билан жинссиз купайиб, планулага ухшаш фрустула 
личинкасини хосил килади.

Гидроид полипларнинг жинсий авлоди медузалар хисобланади. 
Гидроид медузаларнинг купчилик турлари факат жинсий йул билан купаяди. 
Медузалар айрим жинсли булиб, жинсий безлари хартум эктодермасида 
(Athecata) ёки зонтик эктодерма кисмининг эгилган жойида, гастроваскуляр 
система радиал каналининг остида жойлашган (Thecaphora).

Шундай килиб, гидроид полипларда хар хил купаядиган авлодлар 
галланиши, яъни жинссиз авлод (гидрантлар) ва жинсий авлод (медуза) 
хосил булиши кузатилади. Жинснинг бундай галланиши метагенез деб 
аталади (91-расм). Жинс галланишининг биологик ахамияти шундаки, эркин 
сузиб юрадиган медузалар пайдо булиб, сув окими билан харакатланиб 
турнинг таркалишини таъминлайди. Аммо баъзи гидроид полипларда жинс 
галланиши даврида айрим медузалар куртакланиб янги медузаларни хосил 
килади. Масалан, Sarsia хартумида куртак хосил килади, ундан медуза пайдо 
булади. Шундай килиб, уларнинг ривожланиш цикли янада мураккаблашган.
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91-расм. Гидроид полипларнинг жинсий индивидларининг
шакллари.

1 -  медуза; 2 -  медузоид; 3 -  гонофора; 4 -  споросак; г -  гонада (В.А.Догель,
1981)

Куплаб гидроид полиплардан эркин сузиб юрувчи медуза эмас, балки 
колониядан ажралиб кетмайдиган жинсий авлод хосил булади. Гидроид 
полипларнинг хар хил турларида мустакил яшаш кобилиятини йукотган, бир 
мунча редукциялашган медузалар хосил булади. Уларнинг тузилишини 
соддалашуви хар хил турларида турлича булиши мумкин. Агар улар 
медузаларга ухшашлигини саклаб колса, аммо колониядан ажралиб кетмаса 
ва огиз хамда сезги органлари йуколган булса, уларни медузалар деб 
аталади. Агар бошка органлари хам редукцияга учраган булса, уларни 
гонофора, споросак деб аталади. Споросак энтодермик халта шаклида булиб, 
ичида энтодермал иплари, етилган жинсий хужайралари булади.

Шундай килиб, медузаларнинг жинсий авлоди полиморф колониянинг 
“жинсий органига” айланади. Бир колониядан пайдо булган медуза, 
медузоид, гонофора ва спорасак бир хил жинсий хужайра, яъни 
сперматозоид ёки тухум хужайра хосил килади. Медуза ёки медузоид гавда 
коплами емирилиб, етилган жинсий хужайралар сувга чикади ва улар узаро 
кушилиб уругланиш содир булади.

Айрим гидроид полиплар колониясида нафакат диморфизм, балки 
полиморфизм ходисаси хам учрайди, яъни колонияда гидрант ва медуза ёки 
медузоиддан ташкари куртакланиш йули билан нематафора деган 
индивидлар хам хосил булади. Буларнинг огиз ва пайпаслагичлари 
булмайди. Аммо отилувчи хужайралари куп булиб, колонияни химоя 
килади.

Ривожланиши. Ковакичлиларнинг жинсий хужайралари 
интерстициал хужайралардан хосил булади. Г идраларни урганиш жараёнида
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аникланишича, i-хужайраларнинг жинсий хужайраларни хосил киладиган 
алохида популяцияси бор. Оогенез жараёнида ооцитни озик моддалар билан 
таъминлашда фагоцитоз ва хужайралар бирлашуви мухим ахамиятга эга. 
Гидраларнинг гонадалари вактинчалик, аммо Scyphozoaда доимий гонада 
хосил булади.

Ковакичлиларда уругланиш ташки, аммо айрим турларида ички 
уругланиш, Sagartia актиниясида узига хос копуляция ходисалари хам 
учрайди. Бундай холатда ота-она индивидлар педал дискида умумий камера 
хосил булиб, унинг бушлигида уругланиш содир булади ва шу жойда 
уругланган тухум личинка давригача ривожланади.

Г идроид полипларнинг деярли хамма турларининг уругланган тухуми 
тула ва дастлаб текис майдаланади (92-расм). Примитив гидроидларда 
(Stomateca) бундай майдаланиш бластомерларнинг тартибсиз жойлашувига, 
яъни эмбрионнинг морула даврига олиб келади.

92-расм. Гидроид (Stomateсa) тухумининг майдаланиши ва паренхимула 
личинкасининг хосил булиши. 1-5 -  майдаланиш;

6 -  бластула; 7-8 -  иммиграция жараёни; 9 -  паренхимула
(А.К.Дондуа, 2004)

Ковакичлиларда майдаланишнинг турли типлари учрайди. Тула ва 
тенг майдаланиш натижасида бластомерлар радиал жойлашади. Айрим 
турларида бластомерлар уртасида алока кучсиз булиб, бластомерлар уз 
жойини бошка бластомерларга нисбатан узгартириши мумкин. Бундай 
холатда псевдоспираллик кузатилади. Тенг булмаган майдаланишда 
бластомерлар тартибсиз жойлашади. Агар тухумда сариклик моддаси куп 
булса, цитотомия содир булиши мумкин. Айрим турларида сарикликнинг
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марказий кисми булинмайди. Бундай холатда юзаки майдаланиш содир 
булади. Кейин бластомерлар маълум тартиб асосида жойлашиб эмбрионнинг 
бластула даврини хосил килади. Бу боскичда эмбрион чузилади ва 
киприклар билан копланади. Бластуланинг бу тури целобластула деб 
аталади. Агар бластомерлар зич жойлашса, бластоцел бушлиги булмайди ва 
стерробластула деб аталади. Агар ташки кават сариклик устида жойлашган 
булса, буни перибластула деб аталади.

Бластула деворидаги бластомерлар бластоцел бушлигига иммиграция 
йули билан чикиб, эмбрионнинг ички каватини хосил килади. Натижада 
эмбрион икки каватли булиб колади. Ташки кавати эктодерма, ички кавати 
энтодерма деб аталади. Эмбрионнинг бир каватли давридан икки каватли 
даврига утиши гаструляция дейилади. Ковакичлиларда эмбрион каватлари 
турли йуллар билан хосил булади. Ингрессия (лот. Ingressus -  чикиш) ва 
иммиграция усуллари купрок учрайди. Ингрессияда целобластула 
деворидаги баъзи бластомерлар киприкларини йукотади ва амебасимон 
харакатланиб бластоцел бушлигига чикади ва уни тулдиради. Уни поляр 
ингрессия огиз тешиги хосил буладиган жойда содир булади, мультиполяр 
ингрессия эмбрионнинг устки кисмида содир булади. Бластула деворидан 
бластоцел бушлигига бластомерлар алохида-алохида чикади. Бу жараён 
деламинаця (лотинча de -  ажралиш, lamina -  пластинка, кават) дейилади. Бу 
бластомерлардан энтодерма хосил булади. Эпителиал каватдан хам 
бластомерлар ажралади. Эпителиал морфогенезнинг бу типи инвагинация 
(лотинча in -  ичкарига, vaginatio -  катламланиш) деб аталади. Моруладан 
эктодерма ва энтодерманинг хосил булиши хужайраларнинг кайта 
шаклланиши туфайли содир булади. Баъзи турларида эпиболия (грекча 
эпиболиа -  катлам), яъни микромерларга булинадиган макромерлар хосил 
булади. Айрим турларида эмбрион каватлари аралаш усул билан хам хосил 
булади. Бунинг натижасида хосил булган личинка паренхимула дейилади 
(93-расм). Паренхимуланинг энтодерма каватдаги бластомерлари 
бластоцелни бутунлай тулдириб туради. Кейин бу бластомерлар таркалиб 
бирламчи ичак бушлигини-гастроцелни хосил килади. Шундан кейин 
паренхимула планула личинкасига айланади.
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/\
93-расм. Гидроид полиплар личинкаси.

А -  планула; 1 -  эктодерма; 2 -  энтодерма; Б -  актинула Tybularia 
гонофорадан чикаётган пайти; 1 -  гонофоранинг рукояткаси;

2 -  актинула; 3 -  пастки пайпаслагичи; 4 -  юкоридаги пайпаслагичи
(А.К.Дондуа, 2004)

Гидроидларда гаструляция жараёни хар хил усул билан содир булиши
мумкин. Айрим гидроидларда морула даврида бластодермадаги ташки 
бластомерлар ичкарида жойлашганларига нисбатан тез ва купрок булинади 
хамда кичикрок булиб колади. Кейин улар ичкаридаги йирик бластомер- 
лардан ажралиб эктодерма каватни, ичкаридагилари эса энтодермани хосил 
килади. Гаструляциянинг бу усули моруляр деляминяция ёки катламланиш 
дейилади.

Паренхимула ёки планула боскичида эпителиал хужайралар орасида 
интерстициал хужайралар жойлашади. Интерстициал хужайралар энтодерма 
каватдан хосил булади. Планула узунчок ва олдинги томони кенгайган 
булади (94-расм). Одатда, планула лецитотроф, оогенез даврида тупланган 
суюк, донадор озука билан озикланади. Айрим Anthozoaнинг планула 
личинкаси планктотроф булиб, инвагинация тугагандан кейин бластопор 
урнида огиз тешиги хосил булади.

94-расм. Tubularia larynx алохида гидранти ва унинг гонофораси. 
1 -  OFиз конуси; 2 -  пайпаслагичлари; 3 -  гонофоралар 

(А.К.Дондуа, 2004)
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Паренхимула ёки планула личинкаси маълум вакт сувда сузиб юради 
ва кейин олдинги кисми билан, баъзи турлари ён томони билан субстратга 
ёпишади. Кейин учидан огиз ва пайпаслагичлар хосил булади. Бу полип 
куртакланиб янги колонияни хосил килади.

Tubularia гидроидларнинг тухумида сариклик моддаси куп булиб, 
узига хос индивидуал ривожанишга эга. Буларнинг гидроидга хос булган 
парехимула ва планула личинкалик даврлари тухум пустининг ичида, яъни 
гонофорада утади. Тухумдан икки катор пайпаслагичли, мураккаб тузилган 
личинка чикади. Бу личинка актинула дейилади.

Каспий денгизида учрайдиган Moyerisia pallasi гидроид полипи икки 
хил: сузиб юрувчи ва сув тагида субстратга ёпишиб яшайдиган полиплар 
хосил килади. Улардан куртакланиш йули билан хам полип, хам медуза 
хосил булади.

Жинс галланиши. Гидроид полиплар хаёти иккита, тузилиши ва 
купайиши билан бир-биридан фарк киладиган авлодларининг тугри 
галланишидан иборат. Буларнинг бири полип булиб, утрок хаёт кечиради ва 
факат жинссиз йул билан, яъни куртакланиб медуза ва полипни хосил 
килади. Иккинчи авлоди медузалар булиб, полип колониясидан ажралиб 
сувда сузиб юради ва жинсий йул билан купайиб полипларни хосил килади. 
Жинсларнинг бундай галланиши хам метагенез деб аталади.

Айрим гидроидлар ривожланиш цикли жинс галланиши билан борса, 
баъзиларида бу схема бузилиши мумкин. Жумладан, айрим турларида бир 
авлод (медуза) ривожланишдан оркада колади. Натижада медуза колониядан 
ажралмайди ва бластостилда колади хамда узидан жинсий хужайралар 
етиштиради. Бундай медузалар ёки медузоидлар тулик ривожланмаган огиз, 
сезги ва бошка органлари билан фарк килади. Медуза узининг характерли 
хусусиятини йукотиб жинсий хужайралар билан тулган халтага ухшайди. 
Улар колонияга утириб колади ва гонофора дейилади.

Демак, медуза полипнинг жинсий органи вазифасини бажаради. Баъзан 
жинс галланишида медуза авлод полип авлоддан устунлик килади ёки 
аксинча булиши мумкин. Демак, бундай холатларда жинс галланиши содир 
булмайди ва бир авлод пайдо булади.

Трахилидлар ёки трахимефузалар (Trachylida) туркуми. Трахилид- 
лар денгиз гидроид полипларидан ривожланиш циклида полип авлоди 
йуклиги билан фарк килади. Буларда жинсий йул билан купаядиган 
медузалар хосил булади.

Трахимедузаларнинг тухуми ва личинкаси сув тубида ривожланади. 
Тухуми тула ва тенг майдаланади. Гаструляция мультиполяр иммиграция
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ёки целобластик деляминация йуллари билан содир булади. Бунда Siyeryonia 
целобластула хужайралари тангенциал йуналиш буйича майдаланади ва 
эктодерма, энтодерма каватлар хосил булади (95-расм).

Liriope турларида эктодерма деляминация ва иммиграциянинг аралаш 
усули билан хосил булади. Кейин мезоглия эктодермага якинлашади ва унга 
тегади. Эктодерманинг ана шу жойи кенгаяди ва огиз тешиги, 
пайпаслагичлар, парус хосил булади. Х,осил булган трахилид личинкаси 
медузага айланади. Трахилидларнинг айрим личинкалари бошка 
трахилидлар организмида паразитлик килиб яшаши хам мумкин.

95-расм. Трахимедузаларнинг эмбрионал ривожланиши.
А-Б -  Geryonia медузада деляминация; В-Е -  Liriope медузада аралаш 

деляминация; В -  целобластула; Г-Д -  деляминация ва иммиграция йули 
билан икки каватли боскичнинг хосил булиши; Е -  эктодерма ва энтодерма 
уртасида мезоглия хосил булиши; Ж-З -  Liriope ривожланиши; 1 -  парус; 2 -

хартум; 3 -  пайпаслагич; 4 -  эктодерма;
5 -  энтодерма (А.К.Дондуа, 2004)

Сцифоидлар (Scyphozoa) синфи. Сцифомедузаларнинг купчилиги 
айрим жинсли булиб, жинсий безлари энтодермадаги ошкозон чунтакларида 
жойлашган. Унинг тагида, зонтикнинг пастки бушлигида 4 та кенгайган жой 
булиб, улар субгенитал чукурчалар дейилади. Бу чукурчалар гонадага 
кислород келишини яхшилайди. Етилган тухум ва сперматозоидлар 
гастроваскуляр система каналларига, ундан ошкозон ва огиз оркали 
ташкарига чикади. Уругланиш ва тухумнинг ривожланиши сувда утади.

Сцифоидлар тухуми тула ва тенг майдаланиб шарсимон бластулани 
хосил килади (96-расм). Буларда гаструляция купинча инвагинация, айрим 
турларида эса инвагинациядан кейин баъзи хужайралар бластоцел 
бушлигига иммиграция килиш оркали содир булади.

И.И.Мечников фикрича, эволюция жараёнида гаструляциянинг 
инвагинация йули униполяр иммиграциядан келиб чиккан. Инвагинацияни
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бластуланинг вегетатив кутбидаги бир гурух хужайраларнинг биргаликдаги 
иммиграцияси деб хисоблаш мумкин. Гаструляциянинг бу усули 
ковакичлиларнинг юксак вакиллари: сцифоидлар ва олти шухлали коралл 
полипларга хосдир. Шундан кейин киприклар билан копланган планула 
личинкаси хосил булади. Бу личинка маълум вакт сувда сузиб юради ва 
кейин сув тубидаги субстратга ёпишиб сцифистомага айланади. Унда огиз, 
дастлаб 4 та, 8 та, кейин 16 та пайпаслагичлар хосил булади. Гастрал 
бушлигида туртта радиал дунглик хосил булиб, улар гастрал бушликни 
булимларга булади.

96-расм. Сцифоидлар ва коралл полипларнинг эмбрионал ривожланиши. 
А-Б -  Aurelia flavidula медузада инвагинация йули билан гаструляция содир 

булиши; В-Д -  Sympodium coralloides саккиз шухлали коралл полип 
ривожланиши; В -  морула; Г -  деляминация йули билан гаструляция содир 

булиши; Д -  планула; Е-Ж -  Urticinacras sicornis олти шухлали кораллда 
инвагинация йули билан гаструляция содир булиши (А.К.Дондуа, 2004)

Сцифистомалар куртакланиш йули билан янги сцифостомаларни хосил 
килади, айрим турлари колония хосил килади (97-расм). Кейин сцифистома 
гавдасида узига хос кундаланг куртаклар хосил булади.

Натижада халкасимон булаклар хосил булиб, сцифистома гавдаси бир 
нечта четлари киркилган дисклардан иборат булган стробилага айланади. 
Дисклар навбат билан стробиладан ажралиб чикиб кетади ва ёш медузага- 
эфирага айланади. Бу жараён стробиляция деб аталади. Эфира эркин сузиб 
юради ва ундан ёш медуза хосил булади.
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97-расм. Сцифомедузанинг (Aurelia) ривожланиши (Байер буйича).
1 -  тухум; 2 -  планула; 3 -  сцифистома; 4 -  куртакланаётган сцифистома; 5 -  

стробиляция; 6 -  эфира; 7 -  вояга етган медуза 
Шундай килиб, купчилик сцифоид медузаларда хам жинс галланиши, 

яъни жинссиз (сцифистома) ва жинсий (медуза) бугин навбатланиши 
кузатилади. Аммо гидроидлардан фарк килиб, буларда сцифистома даври 
киска вакт давом этади, медуза даври эса улар хаётининг асосий кисмини 
ташкил этади. Айрим турларида жинс галланиши содир булмайди. 
Жумладан, Pelagia noctiluca медузасининг тухумидан ёш медуза чикади.

Коралл полиплар (Anthozoa) синфи. Коралл полиплар жинссиз ва 
жинсий йуллар билан купаяди. Аммо уларда жинс галланиши содир 
булмайди. Жинссиз купайиш куртакланиш ёки тиккасига булиниш оркали 
содир булади. Жумладан, актиниялар тиккасига булиниб купаяди.

Корал полиплар айрим жинсли ёки гермафродит булиб, жинсий 
безлари энтодерма остидаги тусикларда, мезентриал иплар якинида 
ривожланади. Етилган жинсий хужайралар гастрал бушликка тушади. 
Сперматозоид гастрал бушликдан ташкарига чикади, тухум хужайра эса 
гастрал бушликда колади ва шу жойда уругланиш содир булади. Уругланган 
тухум хужайра гастрал бушликда ривожланади. Уларнинг тухуми тула ва 
тенг майдаланади. Саккиз шухлали полипларда морула хосил булади. 
Гаструляция деляминация йули билан содир булади. Тухумдан планула 
личинкаси чикади. Олти шухлали полипларда бластула хосил булади. 
Гаструляция мураккаброк усул булган инвагинация оркали содир булади. 
Планула ана шу индивиднинг огзи оркали сувга чикади ва субстратга
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ёпишиб полипга айланади. Айрим актинияларда плануланинг полипга 
айланиши она индивиднинг гастрал бушлигида содир булади.

Аникланишича, хам саккиз шухлалиларда, хам олти шухлалиларда 
дастлаб 8 та септа ва 8 та пайпаслагич куртаги пайдо булади. Метаморфоз- 
нинг охирида олти шухлалиларда уларнинг сони олтитагача кискаради. 
Бундан хулоса шуки, эволюция жараёнида олти шухлалилар саккиз 
шухлалилардан келиб чиккан.

Шундай килиб, ковакичлилар хар хил синфларининг вакиллари 
ривожланиш циклининг полип ёки медуза боскичида жинссиз купайиб, 
жинсий купайишга хос булган харакатчан личинка хосил килиши мумкин. 
Бу ходиса хам жинссиз, хам жинсий купайишда ишлайдиган 
ривожланишнинг кандайдир автоном дастури борлигидан далолат беради. Бу 
холат алохида тадкикотни талаб этади.

6.2. Тароклиларнинг (Stenophora) купайиши ва индивидуал
ривожаниши

Тароклиларнинг 200 га якин тури булиб, уларнинг хаммаси 
гермафродит ва факат жинсий йул билан купаяди. Жинсий хужайралар 
эктодерма каватдан етилади. Овкат хазм килиш системасининг меридионал 
каналини ёнининг бир томонида колбасимон тухумдон, иккинчи томонида 
уругдон шундай жойлашганки, кушни меридионал каналлардаги бир хил 
жинсий безлар бир-бирига караб жойлашган. Етилган жинсий хужайралар 
меридионал канал бушлигига, ундан ташкарига чикади ва уругланиш содир 
булади.

Тароклиларнинг ривожланиши тугри, метаморфозсиз утади. Тухуми 
тула, лекин нотекис майдаланади. Анимал кутбдаги бластомерлар тез 
майдаланиб микромерларни, вегетатив кутбдагилари эса секин майдаланиб 
макромерларни хосил килади. Гаструляция эпиболия йули билан содир 
булади. Микромерлардан эктодерма, макромерлардан энтодерма хосил 
булади. Микромерлар пастда махсус массани хосил килади. Кейин 
макромерлар ичкарига катламланади ва инвагинация содир булиб, бирламчи 
огиз ва гастрал бушлик хосил булади. Эктодерма хужайралари огиз 
четларида усиб томокни хосил килади. Инвагинациягача энтодермадан бир 
гурух кичик хужайралар ажралиб чикади ва эмбрионнинг анимал кутбига 
караб харакатланади ва бластоцел бушлигига, аникроги эктодерма ва 
энтодерма уртасига келиб жойлашади. Ана шу жойда улар бутсимон 
пластинкани хосил килади, ундан мезодерма хосил булади. Мезодермадан 
пайпаслагичларнинг мускули ва мезоглия хосил булади. Шундай килиб,
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биринчи марта хайвонот олами эволюцияси жараёнида эмбрионнинг учинчи 
кавати, яъни мезодерма хосил булган.

Тароклиларнинг айрим турларида диссогения (грекча ди-икки, эвос- 
тугиш) ходисаси, яъни онтогенези даврида икки марта: личинкалик ва 
жинсий вояга етган даврларида жинсий хужайра етиштиради. Лекин 
личинкалик даврида куйган тухумлари жинсий вояга етган давридагига 
нисбатан 2-3 марта кичик булади.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимингизга асосланиб 

ковакичлилар типининг характерли хусусиятларини изохланг ва 
классификациясини айтиб беринг.

2. Ковакичлиларда купайишнинг кандай турлари учрайди?
3. Ковакичлиларнинг куртакланиш йули билан купайишини 

тушунтиринг.
4. Ковакичлиларда регенерация ходисасини тушунтиринг.
5. Гидроидларда жинсий купайишни тушунтиринг.
6 . Денгиз гидроид полиплари кандай йуллар билан купаяди?
7. Жинс галланиши нима ва уни ковакичлилар мисолида 

тушунтиринг.
8. Сцифоидлар кандай йуллар билан купаяди?
9. Коралл полиплар купайишини тушунтиринг.
10. Тароклиларнинг купайиши ва индивидуал ривожланишини айтиб 

беринг.
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7-БОБ. ЯССИ ЧУВАЛЧАНГЛАРНИНГ (PLATHELMINTHES) 
КУПАЙИШИ ВА ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

7.1. Киприкли чувалчангларнинг (Turbellaria) купайиши ва индивидуал 
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Киприкли чувалчангларнинг 
купчилик турлари гермафродит булиб, уларнинг жинсий органлари 
мураккаб тузилган ва хилма-хилдир. Улар гонадалар сони, тузилиши, 
кушимча жинсий органлари билан бир-биридан фарк килади.

Эркаклик жинсий органлари куплаб уругдонлардан иборат булиб, улар 
паренхима хужайралари ичида жойлашган. Уругдонлардан бошланадиган 
уруг олиб чикувчи каналлар йирик уруг каналига кушилади. Икки томондаги 
уруг каналлар кушилиб, уруг чикарувчи канални хосил килади. Бу канал 
мускулли кушилиш органи пенисга келади. Пенис клоакага, клоака эса 
ташкарига очилади. Клоакага ургочилик жинсий канали хам очилади.

Ургочилик жинсий органлари куплаб кичик тухумдонлар ёки иккита, 
битта тухумдондан иборат. Тухумдонлар сонининг камайиши уларнинг 
хакикий тухум хужайра етиштириш имкониятини камайтиради ва бир кисми 
сариклик безига айланади. Сариклик безининг сариклик хужайраси куплаб 
захира озик моддалар билан тулган булиб, хакикий тухум хужайрани 
озиклантириш вазифасини бажаради. Жинсий хужайраларнинг бир кисми 
тулик етилмайди ва улар етилган жинсий хужайралар учун озука сифатида 
сарфланади. Бу эволюция жараёнида пайдо булган мослама хисобланади. 
Кейинчалик тухумдон дифференциаллашиб хакикий тухумдон ва тухум 
хужайраси тулик етилмаган (обортив тухум) сариклик безига айланади. 
Тухумдонлардан бошланадиган каналлар иккита тухум йулларини хосил 
килади. Халкумдан кейин иккита тухум йули бирлашиб кинни хосил килади. 
Кин жинсий клоакага очилади. Айрим турларида жинсий клоакага копулятив 
халта хам очилади. Унда урчиш вактида кабул килинган сперматозоид 
сакланади. Хар бир тухум хужайрада оз микдорда сариклик моддаси булади. 
Буларнинг устидан тухум пусти копланади. Бундай тухум энтолецитал 
тухумлар дейилади. Натижада мураккаб тухум хужайра хосил булади. 
Бундай тухум хужайра ясси чувалчангларнинг барчаси учун хосдир. 
Мураккаб тузилган турбеллярияларда тухумдон икки кисмга: бир кисми 
йирик булиб, ундан озука сифатида сарфланадиган тулик шаклланмаган 
тухум хужайра етилса, иккинчи кисми кичик булиб, ундан тулик етилган 
тухум хужайра етилади. Бу кисмлар мустакил жуфт органлар: тухумдон ва
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сариклик безига айланади. Х,осил булаётган тухум хужайрада умуман 
сариклик моддаси булмайди (алецитал тухум). Уругланишдан кейин тухум 
атрофини сарик хужайра, унинг устини эса тухум кобиги ураб олади. Бундай 
тухумлар экзолецитал тухумлар дейилади.

Туреллярияларда ички уругланиш содир булади. Бунда бир индивид- 
нинг кушилиш органи самка сифатида иштирок этаётган иккинчи 
индивиднинг жинсий клоакасига киради ва уругланиш содир булади.

Турбелляриялар уругланган тухумини якка-якка ёки пилла хосил 
килиб куяди. Пиллани сувнинг тагидаги жисмларга, сув утларининг 
баргларига ёпиштириб куяди (98-расм).

98-Расм. Планариянинг ички тузилиши (В.Ф.Натали, 1975)

Киприкли чувалчангларнинг хар хил турларида жинсий органлар 
системаси турлича тузилган. Жумладан, уларнинг айрим турларида жинсий 
органлар тухумдон ва сариклик безига булинмаган. Куплаб турларида 
уругдонлари олигомеризацияга учраган, яъни кушилиб кетган ва асосан 
уларнинг сони иккитага тушиб колган (Rhabdo^ela). Ичаксиз 
турбеллярияларда жинсий органлари примитив тузилган булиб, уларнинг 
жинсий хужайралари паренхимада жойлашган ва жинсий безлари 
шаклланмаган. Баъзи турларида жинсий каналлар хам булмайди. Ичаксиз 
турбеллярияларда жинсий тешик хам булмайди, жинсий хужайралар огиз 
оркали ёки гавда деворининг ёрилиши оркали ташкарига чикади. Бундай 
ходиса ковакичлилар жинсий хужайрасининг огиз оркали ташкарига 
чикишига ухшайди. Уругланиш жараёни хам узига хос булиб, кушилиш
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органи иккинчи индивиднинг териси оркали сперматозоидни паренхима 
хужайраларига етказиб беради. Сперматозоид харакатланиши туфайли 
тухум хужайрани топиб уруглантиради, яъни жинсий хужайралар бир- 
бирини узига жалб килади. Шундай килиб, айни пайтда турбелляриялар 
эволюцияси жинсий хужайраларни етиштириш ва ташкарига чикаришда 
узига хос йуналишни топиб олишига каратилган.

Ривожланиши. Турбеллярияларнинг энтолецитал тухуми тула, 
нотекис майдаланади. Немертинлар, моллюскалар ва халкали 
чувалчангларнинг тухуми каби спирал типда майдаланади. Acoela 
вакилларида узига хос дуэт типидаги майдаланиш содир булиб, эмбрион 
шаклланиши туртта эмас, балки иккита макромердан бошланади. 
Майдаланиш натижасида хосил булаётган микромерлар майдаланиш 
эгатларида колиб кетиб, бир-биридан ажралмасдан дуэт бластомерлар хосил 
булади. Барча дуэтлар хосил булгандан кейин микромерлар бир-биридан 
ажралиб кетади. Ташки томонга колган микромерлардан эктодерма хосил 
булади, макромерлар эмбрионнинг ичкарисига кириб энтодерма ва 
мезодерма каватларини хосил килади. Юксак тузилган турбеллярияларнинг 
(Polyclada) сарикликка бой булган 4a- 4c ва 4A-4D бластомерлари эмбрион 
гавдасининг тузилишида катнашмайди. Улар емирилади ва озука сифатида 
сарфланиб кетади. Энтодерма ва мезодерма 4d бластомердан, биринчи 
майдаланиш натижасида хосил булган битта микромердан нерв 
хужайралари, учтасидан эктодерма хосил булади. Турбеллярияларнинг 
экзолецитал тухумидан ривожланадиган турларида сариклик хужайралари 
махсус вителлофаг хужайралар томонидан фагоцитозга учрайди.

Турбеллярияларнинг купчилик турлари тугри ривожланади, айрим 
турларида метаморфоз ходисаси кузатилади. Денгизларда яшайдиган куп 
шохланган ичакли турбеллярияларнинг тухумидан узига хос тухумсимон 
шаклдаги мюллер ёки лобофора личинкаси чикади. Дастлаб бу личинка 
радиал симметрияли, кейинчалик билатериал симметрияли шаклда булади. 
Бошининг корин томонида, огзининг олдинги томонида киприклар билан 
копланган 8 та пайпаслагичга ухшаш усимталари булади. Бундай 
личинкалар планктон хаёт кечиради ва денгиз турбеллярияларининг 
таркалишини таъминлайди. Денгиз тулкини билан турбелляриялар 
личинкаси кенг майдонларга таркалади ва аста-секин жинсий вояга етган 
хайвонга айланади. Бу даврда уларнинг огзи гавданинг олдинги кисмига 
силжийди, огиз атрофидаги усимталар камаяди, гавдаси узунчок шаклга 
киради. Личинка сув тагига тушади ва билатериал симметрия холатига 
утади.
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Экзолецитал тухум ривожланиши бошкача йул билан амалга ошади.
Экзолецитал тухумли ок планария битта пилласининг ичида 20-40 та 

тухум ва 80-90 мингта сарик хужайра булади. Сарик хужайралар хар бир 
тухум хужайранинг атрофини ураб олади ва кейинчалик сарик хужайралар 
бир-бири билан кушилиб кетади. Натижада синцитий хосил булади. 
Майдаланиш туфайли хосил булган бластомерлар сариклик массасида 
таркок жойлашади. Бластомерлар уч гурух хужайраларни хосил килади, 
уларнинг икки гурухи сариклик моддасини истеъмол килади (трофоцитлар), 
учинчи гурухи эса эмбрионнинг узини хосил килади. Ок планария тугри 
ривожланади, яъни пилланинг ичида кичик планария шаклланади.

Жинссиз купайиш турбеллярияларнинг Macrostomida, Gatenulida, 
Seriata туркумлари вакилларида учрайди. Буларда жинссиз купайиш 
кундаланг булинишдан бошланади. Айрим турлари бутун бахор, ёз ойлари 
давомида жинссиз купаяди, кузга келиб жинсий купаяди. Жинссиз 
купайишда гавданинг уртасида булинадиган жой хосил булиб, кейин орка 
томондаги кисмнинг олдинги томонида огиз ва халкум хосил булади. 
Чувалчангнинг булинишидан олдин киз чувалчангларнинг гавдасида янги 
булинадиган жойлар хосил булади. Шундай килиб, булинаётган зооиднинг 
занжири хосил булади.

Регенерация. Ок планарияда регенерация ходисаси жуда яхши 
ривожланган. Нокулай шароитда (сувнинг харорати ошганда ёки сувда 
кислород етишмай колганда) планария майда булакларга булиниб кетиши ва 
кулай шароит тугилганида яна хар бир булакдан алохида организм 
ривожланиши мумкин. Битта планария гавдасини 279 булакка булганда, хар 
бир булагидан тулик организм шаклланганлиги тажрибада кузатилган.

Турбелляриялар куп хужайралиларнинг келиб чикиши ва 
эволюциясида мухим ахамиятга эга эканлиги В.Н.Беклемишев (1964), 
А.В.Иванов (1968), О.М.Иванова-Казас (1995) каби олимлар томонидан кайд 
этилган. А.В.Ивановнинг (1968) фикрича, ичаксиз турбелляриялар (Acoela) 
туркуми вакиллари фагоцителласимон аждодларидан келиб чиккан булиб, 
улар барча бирламчи огизлиларнинг аждодларидир. Чунки огиз тешигининг 
йуклиги уларнинг примитивлигидан далолат беради. Аммо айрим 
олимларнинг фикрича, паренхимада овкат хазм булиши, майдаланишнинг 
дуэт типининг мавжудлиги бу хайвонларнинг эволюцион жихатдан 
иккиламчи эканлигидан далолат беради (Smith, Tyler 1985; Ellis, Fausto- 
Sterling, 1997). Аммо молекуляр-биологик тадкикотлар курсатишича, Acoela 
тукумининг Acoelomorpha вакиллари билатериал хайвонларнинг асосида 
турувчи анцестрал вакиллардир. Бошка томондан турбеллярияларнинг
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Rhabditophora ва уларга якин булган Catenulida вакиллари моллюскалар ва 
халкали чувалчангларнинг целомик аждодларига ухшайди (Lockier et al., 
2002).

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

ясси чувалчанглар типининг характерли хусусиятлари ва 
классификациясини айтиб беринг.

2. Турбелляриялар жинсий органларининг тузилишини айтиб беринг.
3. Турбелляриллар тухумининг тузилишини айтиб беринг.
4. Турбеллярияларнинг ривожланиш циклини тахлил килинг.
5. Турбеллярияларнинг жинссиз купайишини айтиб беринг.

7.2. Трематодларнинг (Trematoda) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Трематодларнинг жинсий 
органлари жуда мураккаб тузилган. Ташки жинсий тешиги организмни хар 
хил кисмида жойлашган. Эркаклик ва ургочилик жинсий тешиги бирлашиб

V_* V-* Т Пумумий жинсий клоакани хосил килади. Баъзиларида 2 та сургич уртасида 2 
та жинсий тешик ёнма-ён жойлашган булиши мумкин (99-расм).

Эркаклик жинсий безлари 2 та, 1 та, баъзан куп уругдонлардан иборат. 
Уларнинг хар биридан уруг йуллари бошланиб, улар кушилиб ягона уруг 
йулини хосил килади. Уруг йули уз йулида бир нечта уруг халтасини хосил 
килади. Уруг йули уруг сакловчи халта билан тугайди. Уруг халтасидан 
кушилиш органи циррус бошланади. Циррус мускулли жинсий халтадан 
иборат булган бурсада жойлашган. Бурсада бир хужайрали простата безлари 
хам жойлашган. Уругдон овал, айлана шаклларида булади. Уруг йулида 
киприкли эпителий хужайралари, ташкарисида мускуллар жойлашган.

Жинсий бурсада уруг сакловчи халта, простата бези, уруг халта, 
циррус жойлашган. Баъзи турларида жинсий бурса йук. Умуман, бурса 
жинсий кушилиш вактида ургочи индивидни ушлаб туриш вазифасини 
бажаради.

Ургочилик жинсий органлари нисбатан мураккаб тузилган булиб, 
оотипга тухумдон, лауреров канали, мелис таначаси, сариклик бези, уруг 
кабул килувчи халта, бачадон (кин) очилади. Тухумдон асосан битта булиб, 
овал, айлана шаклда булади. Тухум йули киска ва воронкасимон булиб, 
кискарувчи мускулдан иборат. Бу мускулларнинг кискариши туфайли тухум 
оотипга чикади. Тухум йули киприкли эпителий хужайралари билан 
копланган. Мелис таначаси жуда куплаб бир хужайрали безлардан иборат
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булиб, унинг йули хам оотипга куйилади. Лауреров канали хам оотипга 
куйилади. Бу каналнинг вазифаси хакида 2 хил фикр бор: 1. Бу канал кин 
вазифасини бажаради. Чунки бачадон уругланган тухум билан тулиб,

С» О  О  С» vy  / Л  т пкутттилитттга. ва сперматозоидни уруг халтасига утишига йул куима.ил.и. 2. Бу 
канал ортикча сариклик моддасини ташкарига чикаради. Чунки ортикча 
сариклик тухум хосил булишига халакит беради.

Уруг кабул килувчи халта жинсий кушилган пайтда алмаштириб 
олинган сперматозоидни узида саклайди. Сариклик бези ичак атрофида 
жойлашади ва куплаб алохида фолликулалардан иборат. Сариклик бези 
жуфт, ток булиши мумкин. Сарик безининг йули оркали сариклик оотипга 
чикади. Ундан тухум пусти хосил булади ва бир кисми тухум учун озука 
хисобланади. Бачадон узун найсимон каналдан иборат булиб, оотипдан 
бошланади ва ташки жинсий тешик билан тугайди. Оотипдан бошланган 
бачадон бир канча бурилишлар хосил килади ва шундай килиб узаяди. Баъзи 
турларида бачадон бутунлай булмайди. Унда оотип метратермга, яъни 
бачадоннинг охирига туташади. У мускул билан копланган булади.

Трематодларнинг бачадони иккита вазифани бажаради: 1. Уругланган 
тухумни саклайди ва етилганларини ташкарига чикаради. Шундай килиб, 
бачадон вазифасини бажаради. 2 . Ёш индивидларда спермани кабул килиш 
ва уруг кабул килувчи халтага утказиш вазифасини бажаради, яъни кин 
вазифасини бажаради.

Тухумининг тузилиши. Трематодаларнинг тухуми мураккаб тузилган 
булиб, уругланган тухум сарик ёки корамтир рангли тухум пусти билан ураб 
олинган сариклик хужайраларидан иборат. Тухум пусти бир неча каватдан 
иборат. Жигар куртининг тухуми 3 кават ташки, 1 кават ички пустдан 
иборат. Ички кавати ярим утказувчан булиб, у оркали органик моддалар 
тухумнинг ичкарисига кириши мумкин. Трематодалар тухуми узунчок, овал 
шаклда, баъзиларида тухум учбурчак, ипсимон усимтали, колбасимон ва 
бошка шаклларда булиши мумкин.
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99-Расм. Трематодларнинг ички тузилиши.
1 -  уруFдон, 2 -  уруF йули, 3 -  цирус халтаси, 4 -  тухумдон, 5 -  уруF халтаси, 6 
-  сариклик, 7 -  Мелис таначаси, 8 -  лауреров канали, 9 -  оотип, 10 -  бачадон

Купчилик трематодларнинг тухумини битта кутбида копкоги булади. 
Личинка ана шу копкокни кутариб ташкарига чикади. Баъзи турларида 
бундай копкок булмайди. Трематодлар тухумининг узунли 0,02-0,4 мм 
булади.

Тухумдонда етилган тухум тухум йули оркали оотипга чикади. 
Оотипда тухум сперматозоид билан учрашади. Сперматозоид хам уруг 
халтасидан оотипга чикади. Оотипда уругланиш жараёни содир булади. 
Тухум хужайра билан биргаликда оотипга сариклик хужайралари аник бир 
сонда чикади. Масалан, Zoogonus авлодида 2 та, Clonorchisда 5-7 та, 
Fasciolaда 30 та сариклик хужайралари оотипда узининг пустидан озод 
булади. Бу пустлар оотипда тупланиб тухумни бирламчи пустининг хосил 
булишида катнашади. Уругланган тухум бачадонга тушади. Бу йулда 
тухумнинг пусти калинлашади.

Мелис таначаларидан ажралиб чикаётган секрет оотип ва бачадонга 
тушади ва тухумни бачадон давридан сирпаниб тушиб кетишига ёрдам 
беради. Баъзи олимларнинг фикрича, бу секрет сперматозоид фаоллигини 
оширади. Бошка олимларнинг фикрича, бу секрет тухум пустини хосил 
килаётган сариклик хужайралари пустини бир-бирига ёпиштиради. Тулик 
етилган тухум бачадон буйлаб харакатланиб, унинг охирига-метратермга 
келади. Етилган тухум жинсий тешик оркали ташкарига чикади. Ташки 
мухитга бу тухум хужайиннинг экскрементлари билан биргаликда чикади. 
Конда паразитлик киладиган Schistosomatidae тухумлари илмоклари ва 
усимталари билан кон темирини тешиб чикади. Сангвиникол 
(Sanguinicolidae) тухумлари учбурчак шаклда булиб, улар баликлар жабра
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капилярларида бир нечтадан тупланиб, хужайинни улдиради ва капилляр 
деворини чиритиб ёриб чикади. Натижада тухум сувга чикиб, ундан 
мирацидий личинкаси чикади.

Купайиши ва гаметогенез. Гермафродит трематодларнинг 
уругланиши 2 хил йул билан боради: 1. Уз-узини уруглантириш. Бунда 
циррус ташкарига чикиб, бурилиб, ёнма-ён жойлашган ургочилик жинсий 
тешигига киради ва битта индивид узини узи уруглантиради. 2. Бир-бирини 
уруглантириш. Бунда 2 та индивид бир-бирига якинлашиб бир-бирини 
уруглантиради. Айрим жинсли турларида (Schistosomatidae) узи-узини 
уруглантириш ходисаси учрамайди. Уларда самецнинг гинекофора каналида 
ётган самкани самец уруглантиради. Трематодлар жуда серпушт 
хайвонлардир. Масалан, Fasciola psbuski 1 суткада 25000, F.hepatica 1 
хафтада 1 млн та тухум куяди.

Трематодларда гаметогенез ходисаси хозирча тулик урганилмаган. 
Трематодларнинг жинсий хужайралари гаплоид, соматик хужайралари эса 
диплоид хромосомалар наборига эга. Спороциста ва редиялар диплоид 
хромосомали булади. Zoogonus mirus турида хромосомалар сони 10 та, 
F.hepaticaда 20 та, Paragonimus kellicotiw 16 та булади.

Сперматогенез. Уругдоннинг ташки томонида бир кават йирик 
хужайралар жойлашган булиб, улар бирламчи сперматогонийлар 
хисобланади. Буларнинг хар биридан 2 тадан иккиламчи сперматогонийлар 
хосил булади. Улардан 4 та учламчи спермагонийлар хосил булади. Кейин 
митоз йули билан 8 та бирламчи сперматоцитлар хосил булади. Улардан 16 
та иккиламчи сперматоцитлар хосил булади. Бу сперматоцитлар мейоз йули 
билан булиниб, гаплоид хромосома наборига эга булиб колади. Улардан 32 
та сперматида хосил булади. Улар етилиб сперматозоидларга айланади ва 
уруг сакловчи халтага келиб тупланади.

Оогенез. Тухумдоннинг переферик кисмида оогонийлар жойлашган. 
Митоз йули билан булиниб биринчи тартибли, кейин иккинчи тартибли 
ооцитни хосил килади. Улар тухумдоннинг уртасига етиб келади. Ундан 
тухум йулига тушиб тухум етилади ва уругланишга тайёр булади.

Эмбрионал ривожланиши. Уругланган тухум хужайра тезда тулик ва 
нотекис майдаланади. Биринчи майдаланишдан кейин 2 та бир-бирига тенг 
булмаган бластомерлар хосил булади. Йириги эктодермал, кичиги 
пропагатив бластомер дейилади. Эктодермал бластомер бир неча марта 
майдаланиб, куплаб бластомерларни хосил килади. Кейин бир нечта 
бластомерлар бошкаларидан ажралиб сариклик пустини хосил килади. 
Шундан кейин биринчи марта пропагатив бластомер 2 га булинади. Баъзи
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трематодларда эктодермал бластомерлардан соматик структуралар, 
пропагатив бластомерлардан мирацидийнинг жинсий элементлари хосил 
булади. Баъзиларида пропагатив бластомерлардан паренхима хужайралари, 
мускуллар, безлар хосил булади.

Мирацидий ривожланишининг маълум боскичида «эмбрионал» 
бушлик хосил булади, унда пропагатив бластомер жойлашади. Бу бластомер 
уругланган тухум вазифасини бажаради, яъни бу бластомер 2 га булиниб, 
пропагатив ва эктодермал бластомерларни хосил килади. Эктодермал 
бластомер куп марта булиниб, мирацидий ичида эмбрион хосил килади. Бу 
эмбрион кейинги авлод-редияни хосил килади.

Трематодлар эмбрионал ривожланиши бачадонда ёки ташки мухитда 
утади. Бу жараёнга ташки мухит омиллари -  харорат, ёруглик, кислород 
катта таъсир курсатади. F.hepatica тухумида мирацидий ривожланиши 28- 
31°С да 14 кунда утади. 10°С дан паст хароратда ривожланиши тухтайди. 
Тухум ичида етилган мирицидий личинкаси тухум копкогини кутариб, сувга 
ёки нам жойга чикади.

Постэмбрионал ривожланиши. Она спороциста авлоди. 
Мирацидий. Мирацидий личинкаси она спороциста авлоди булиб, сувда 
эркин сузиб юради. Улар жуда кичик (0,02-0,34 мм) булиб, йирик киприкли 
хужайралар (эпителиал пластинкалар) билан копланган. Бу хужайраларнинг 
сони ва жойлашиши доимийдир. Бу хужайраларнинг цитоплазмасида куплаб 
захира гликоген булиб, у киприклар харакати учун зарур булган энергетик 
манба хисобланади. Бу эпителий хужайраларнинг тагида цитоплазматик 
тегумент (гиподерма), халкали ва буйлама мускуллар жойлашган.

Мирацидийнинг сезги органлари яхши ривожланган. Гавдасининг 
олдинги кисмида 1 жуфт кузи булади. Биринчи ва иккинчи катор эпителий 
хужайраларининг уртасида сенсиллалар жойлашган. Мирацидийнинг 
олдинги кисмида харакатчан мускулли хартуми булиб, у моллюска 
организмини тешиб, унинг ичкарига кириш учун йул очиш вазифани 
бажаради. Хартумнинг учидан махсус безнинг йули очилади. Унинг секрети 
таркибида ферментлар булиб, улар моллюска гавдасини тешишга ва шу 
тешикдан мирацидийни моллюска гавдасининг ичкарисига киришига ёрдам 
беради.

Мирицидийларнинг айирув органлари 2 та протонефредия каналидан 
иборат булиб, уларнинг хар бири мустакил ташкарига очилади. 
Мирицидийларнинг орка кисмида бушлик булиб, унда йирик эмбрион 
хужайралари жойлашган ва у партеногенетик тухум вазифасини бажаради.
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Мирацидийнинг биологияси. Етилган мирацидий личинкаси узок 
вакт тухум пусти ичида яшаши мумкин. Унинг ташкарига чикишига. 
ёруглик, харорат, намлик катта таъсир курсатади. Бу омиллар протеолитик 
ферментлар ишлаб чикарадиган безлар фаолиятини тезлаштиради. Бу 
ферментлар тухум копкогининг четларини эритиб, очилишига ёрдам беради. 
Очилган копкокдан тухумнинг ичига сув кириб, личинкани ташкарига 
чикишига мажбур килади. Сувга чиккан мирацидий фаол сузиб юради. 
Сузиш тезлиги 2 мм/сек булиб, у озикланмайди, яшаш муддати уртача 12-24 
соат давом этади. Захира озик моддалар (гликоген) сарфланиб тугагунча 
оралик хужайин (моллюска)ни топиб ичига кириб олса, яшаб колади, акс 
холда захира озик моддалар тугаши билан улади. Юкори хароратда 
мирацидий фаол харакатланиб, захира озукани тез сарфлайди ва тез улади. 
Мирацидий сувда эриган кислород билан нафас олади. Мирацидий турнинг 
таркатувчиси булиб, унинг вазифаси моллюскани топиб, ичига кириб 
олишдир. Унинг бутун биологик ва физиологик хусусиятлари ана шунга 
йуналтирилган (100-расм).

Личинка моллюскага тегиши билан унинг ичига киришга харакат 
килади. Демак, унда таксис ходисаси кучли ривожланган. Моллюскага 
теккан мирацидий узининг хартуми билан унга ёпишади. Кейин секреция 
безларидан ажралган секрет ёрдамида моллюска гавдасини тешиб (эпителий 
хужайраларини) унинг ичига кириб олади. Бу жараён 30 минутча давом 
этади.

100-расм. Трематодларнинг ривожланиш цикли (Р.Барнс ва б., 1992)

Шу пайтда мирацидийнинг эпителий пластинкаси тушиб кетади ва 
унинг тагидаги гиподерма она спороциста тегументига айланади. Баъзи 
трематодлар мирацидийси (Opisthorchiidae, Plagiorchiidae ва бошкалар) сувга
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чикмайди. Буларда эркин яшовчи личинкаси йук. Моллюскани мирацидий 
билан зарарланиши тухумни озука билан ютиш оркали амалга ошади. 
Моллюсканинг ичагида тухумдан мирацидий личинкаси чикади.

Она спороциста. Мирацидий хужайин организмига киргандан кейин 
метаморфозга учраб, жинсий етилган она спороцистага айланади. 
Метаморфоз натижасида она спороциста организми соддалашади. 
Жумладан, уларнинг эпителиал пластинкаси, кузи йуколади. Тулик 
шаклланган спорациста моллюсканинг гемоцелига ёки мантия бушлигига 
жойлашиб олади. Спороциста гавдаси халтага ухшайди. Унинг ичида 
эмбрион хужайралари булиб, бу хужайраларнинг булинишидан эмбрион 
шарлари хосил булади. Улардан кейинги авлод-партенитлар хосил булади. 
Унинг ичаклари йук, овкатни бутун гавдаси билан кабул килади. Бундай 
овкатланиш механизми хали тулик урганилмаган. Марказий нерв системаси 
ва сезги органлари кучсиз ривожланган. Она спорациста партеногенетик йул 
билан купаяди. Олий трематодларда (Plagiorchiida, Strigeidida) партеногенез- 
нинг дастлабки боскичида хосил булган хар бир бластомердан 1 тадан 
эмбрион хосил булади. Бу ходиса полиэмбриония дейилади. Натижада битта 
она спороцистадан жуда куп сонда эмбрион хосил булади. Хосил булаётган 
киз индивидлар она спороциста танасида хосил булади. Она спороцистадан 
озод булган киз индивидлар моллюсканинг жигарига миграция килади.

Киз партеногенетик авлод. Редия. Эмбрион шарларидан киз 
авлодлар, яъни редия шаклланади. Редия харакатчан, яхши ривожланган 
тери-мускул халтаси бор. Гавдасининг олдинги кисмида халкали валик 
булиб, унда жинсий тешик-тугиш тешиги жойлашган. Ана шу тешик оркали 
янги авлод ташкарига чикади. Г авдасининг орка кисмида 2 та усимта булиб, 
у харакат органи вазифасини бажаради.

Редиянинг марказий нерв системаси яхши ривожланган. У марказий 
ганглия ва нерв толаларидан иборат. Сезги органлари кучсиз ривожланган 
булиб, сенсилалардан иборат. Айирув органлари жуфт протонефриядан 
иборат булиб, унинг хар бир канали алохида тешик оркали ташкарига 
очилади.

Овкат хазм килиш системаси мускулли томок ва халтасимон ичакдан 
иборат. Баъзиларининг томогида овкатни хазм булишига ёрдам берадиган 
безларнинг йули хам очилади. Редия моллюска жигари билан озикланади. 
Бундан ташкари, редия бутун гавдаси буйлаб хам овкатни кабул килади. 
Редия учун энергия манбаи гликоген булиб, уни паренхима ва томок 
мускулларида туплайди.
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Редия партогенетик йул билан купаяди. Редиянинг тана бушлигида 
эмбрион хужайралари булиб, улар майдаланиб янги авлодни хосил килади. 
Битта редиядан 2-3 та киз редия ёки 6-10 та церкария хосил булади. Бир 
суткада 1 та зарарланган моллюскадан 100 тагача церкария сувга чикади. 
Олдин бир неча марта редиядан редия хосил булади. Шундан кейин 
редиядан церкария хосил булади. Битта редия 2-2,5 ой умр куриши мумкин.

Киз спороциста. Трематодларнинг баъзи гурухида (Plagiorchiida, 
Strigeidida туркумлари) она спороцистадан киз спороциста хосил булади. Бу 
киз спороциста редияга гомологдир. Киз спороцистани тулик етилмаган 
редия деб хисобласа хам булади. Аммо улар тулик етилмасдан купайиш 
хусусиятига эга. Бу ходиса гипоморфоз дейилиб, паразит хайвонлар 
индивидуал ривожланишида кенг таркалган ходисадир.

Киз спороциста халтасимон, чувалчангсимон ёки ипсимон шаклда 
булади. Ёшлигида харакатчан булиб, яхши ривожланган тери-мускул 
халтаси, сенсилласи бор. Нерв системаси 1 жуфт нерв ганглияси ва нерв 
стволидан иборат. Кейинчалик кам харакатчан булиб, моллюска жигарига 
ёпишиб колади. Киз спороцистанинг олдинги кисмида тугиш тешиги булиб, 
ундан кейинги авлодни, яъни киз спороциста ёки церкарияни тугади. 
Эмбрион ривожланиши даврида полиэмбриония ходисаси, яъни кейинги 
авлоднинг куп сонда пайдо булиши содир булади. Хдсобларга караганда, 1 
та зарарланган моллюскадан 1 суткада 10000 га якин церкария сувга чикади.

Киз спроцистанинг паренхимасида гиликоген ва ёг колдиги тупланади. 
Агар спороциста гемолимфада жойлашса, унда ёг тупланмайди, гликоген 
кам микдорда тупланади, жигарда жойлашса, унда ёг ва гликоген куп 
тупланади. Киз спороцистанинг овкат хазм килиш системаси йук. Уларнинг 
гавдасида куплаб фермент ишлаб чикарадиган безлари булиб, ана шу 
безлардан ажраладиган ферментлар овкатни бутун гавда буйлаб хазм 
килишга тайёрлайди. Кейин уни бутун гавда буйлаб диффуз холда суриб 
олади.

Моллюска паразитга карши иммунологик реакция беради. Паразит 
моллюска гемолимфасига чумилиб, уз устига гемолимфа элементи- 
амебоцитни утиргизади. Кейин мантия бушлигига утади. Мантия бушлиги 
паразит билан хужайиннинг алокачиси хисобланади.

Гермафродит авлодининг личинка боскичи. Церкарий ва унинг 
морфологияси. Церкария редия ёки киз спорациста танасида шаклланади. У 
марит личинкаси хисобланади. Улар жуда харакатчан, гавдаси 0,1-0,8 мм, 
харакат органи-думи бор. Думида яхши ривожланган кундаланг-таргил 
толали мускуллари бор. Думи 2 га айрилган ёки куп тармокланган булиб,
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гавда юзасини кенгайтиради. Дум церкариянинг сувда сузишига ёрдам 
беради.

Церкариянинг гавдаси марит гавдасига ухшайди (101-расм). 
Сургичлари булиб, шаклланган овкат хазм килиш системаси бор, аммо у 
ишламайди. Айирув органлари маритникига нисбатан кичик, жинсий 
органлари етилмаган, нерв системаси яхши тараккий этган, сезги органлари 
сенсиллалардан иборат.

Церкарияда безлар интенсив ривожланган. Бир неча хил безлар бор: 
ташки мухитга чикаётганда цистоген безлари секрети циста хосил булишида 
иштирок этади. Циста ичида адолескария нокулай шароитдан химояланади. 
Иккинчи оралик хужайинига кирадиган церкарияларда цистоген безлар 
ривожланмаган. Баъзи безлар секрети церкариянинг хужайин гавдасини 
тешишига ёрдам беради. Парда хосил килувчи безлар секрети церкарияни 
моллюска организмидаги хазм ферментларидан химоя килади.

Вояга етган нндквнд 
ту*у*ш« Днррусхатасн

101-расм. Трематодларнинг ривожланиш цикли (Smyth, Halton, 1983)

Церкарийнинг физиологияси ва биологияси. Шаклланган церкария 
моллюска танасидан хар бир тур учун узига хос шароитда ташкарига чикади. 
Бу шароитларнинг асосийлари ёруглик ва харорат хисобланади. Баъзи 
турларида церкария моллюскадан коронгиликда, баъзилари эса ёругликда
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ташкарига чикади. Моллюскадан чиккан церкария озикланмайди. Улар 
захира глюкоген хисобидан озикланади. Гликоген асосан церкария 
шакллангандан кейин тупланади. Гликоген бир хил таркалмайди. Думда 
купрок тупланади. Чунки дум куп харакатланиб, гавдани умумий 
харакатининг амалга оширилишига ёрдам беради.

Церкариялар аэробионт булиб, сувда эриган кислородни фаол 
сарфлайди. Уларнинг яшаш муддати захира гликогенга ва хароратга 
богликдир. Церкариялар уртача 24-28 соат яшайди. Агар шу даврда церкария 
хужайинини топиб ичига кира олмаса улади. Иккинчи оралик хужайин 
организмида ривожланишини давом эттирадиган турларида церкария сувда 
сузиб цистага уралади.

Церкариялар биологиясида иккинчи оралик хужайинни топишга 
каратилган адаптациялар хам мухим ахамиятга эга. Бунда личинка 
таксислари хужайинни топиш ва алока урнатиши учун мухимдир. Масалан, 
иккинчи оралик хужайини ёнсузарлар булган (Gammarus) турлари ёругликка 
салбий фототаксис беради. Аксинча, Echinostomatidae оиласи вакилларининг 
церкарияларига ёруглик ижобий таъсир курсатади. Салбий геотаксис билан 
ижобий фототаксис аралашмаси церкарияни сувнинг юза кисмига чикишига. 
мажбур килади. Моллюска хам сувни юзасига чикиб нафас олади. Strigeidae 
оиласи вакиллари хемотаксис хусусиятига эгадир. Хеморецепция церкария 
таркалишида мухим ахамиятга эга. Масалан, холесерол, аспарагин, 
глютамин, сут кислоталари ва бошка хеморецепторлар субстратларнинг 
“яроклилигини” текшириб куради.

Церкариялар хужайин гавда деворини махсус органлари ёрдамида 
тешиб ичкарига киради. Бу орган гавданинг олдинги кисмида жойлашган 
булиб, кутикуладан иборат. Plagiorchiida туркуми вакилларида бу орган 
кутикуладан тузилган стилетдир. Стилет огиз тешиги олдида жойлашган 
булиб, мускуллари бор, бу мускул стилетнинг харакатини таъминлайди. 
Стилет скальпелга ухшаб хашарот ёки амфибия гавда копламини киркади ва 
хосил булган тешик оркали ичкарига киради. Strigeidida туркуми вакиллари 
церкарияларининг стилети 2 га айрилган булади. Уларнинг огиз сургичи 
“махсус олдинги органга” айланган булиб, унда илмоклар булади. Бу 
органда мускуллар булиб, мускул ёрдамида ташкарига чикиши ва ичкарига 
кириши мумкин. Шу орган ёрдамида хужайин организмига кириб олади.

Хужайин гавда коплами механик бузилгандан кейин церкариянинг 
кимёвий аппаратлари ишга тушади. “Ичкарига кириш безидан” ажраладиган 
секрет тешилган жойдан ичкарига юборилади. Секрет таъсирида хужайра 
пусти эрийди. Бу даврда церкария жуда фаол булади. Кейин церкария
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ичкарига кира бошлайди, бунга думи хам ёрдам беради. Церкариянинг куп 
кисми ичкарига киргандан кейин думи узилиб ташкарига тушиб колади. 
Кейин церкария доимий яшаш жойига келгунча харакатланади. Бу жараён 
баъзан узокка чузилиб, безнинг хамма секретлари сарф булади. Церкария 
калин пустга уралиб (цитоген бези секрети хисобидан), навбатдаги боскичга 
(метацеркарияга) айланади.

Метацеркария. Трематодлар купчилигининг церкарияси моллюска- 
дан чиккандан кейин ташки мухитда цистага уралади. Личинка субстратга 
утириб, гавдаси шар шаклига келади, ён томонидан цистоген бези куплаб 
секрет ажратади. Бу секретдан циста (кобик) хосил булади. Цистанинг баъзи 
каватлари цистоген безининг секретидан хосил булади. Бу циста ичкаридан 
личинкани яхши химоя килади. Бу личинка адолескария деб аталади. 
Личинка эркин юрган пайтда усмайди, унда узгариш булмайди. Бу личинка 
(адолескария) церкариядан думи ва цистоген безининг йуклиги билан фарк 
килади.

Церкария иккинчи оралик хужайинда цистага ураладиган трематодлар 
думини хужайинга кириш жойида ташлайди. Цистага уралиши мускулда, 
тери остида, бириктурувчи тукимада, ичак деворида, жинсий безларда ва 
бошка органларда содир булиши мумкин. Цистанинг пусти юпка булиб, унга 
озик моддалар киради. Чунки ичкаридаги метацеркария личинкаси усади, 
ривожланади, захира озик модда гликоген туплайди. Strigeidida туркуми 
вакилларида церкария тулик узгариб метацеркарияга айланади.

Метацеркария ёки адолескариялар ривожланиши охирги хужайинда 
нихоясига етиб, жинсий вояга етган боскичга айланади. Аммо метацеркария 
баъзан партеногенетик йул билан хам купаяди. Бунда у иккинчи оралик 
хужайин организмида жинсий вояга етади. Бу ходиса неотения дейилади. Бу 
холатда улар ривожланиш циклидан охирги хужайин организмида 
паразитлик киладиган марит боскичи тушиб колади, яъни ривожланиш 
цикли иккинчи марта кискарган булади. Бундай холатда соматик 
ривожланиш генератив ривожланишдан оркада колади. Масалан, Ratzia 
parva турида шундай холат учрайди.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологияси фанидан олган билимларингизга 

асосланиб трематодлар тузилишини айтиб беринг.
2. Трематодлар ургочилик жинсий органлари ва уларнинг тузилишини 

айтиб беринг.
3. Трематодлар эркаклик жинсий органларининг тузилишини 

тушунтиринг.
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4. Трематодларнинг уругланиши ва эмбрионал ривожланишини 
тушунтиринг.

5. Трематодларнинг хар хил боскичдаги личинкаларининг тузилишини 
айтиб беринг.

6 . Трематодларнинг хужайин организмидаги ривожланишини 
тушунтиринг.

7. Трематодларнинг ривожланиш цикли хакида нималарни биласиз?
8. Жигар курти мисолида трематодларнинг ривожланиш циклини 

айтиб беринг.

7.3. Моногенетик сурFичлиларнинг (Monogenea) купайиши ва
индивидуал ривожланиши

Моногенияларнинг 2500 га якин тури булиб, уларнинг хаммаси сув 
хайвонларида эктопаразитлик килиб хаёт кечиради. Моногениялар асосан 
гермафродит, кизилунгачидан пастда жинсий атриум жойлашган булиб, ундан 
эркаклик ва ургочилик жинсий тешиклари ташкарига очилади. Баъзи 
моногенияларда эркаклик ва ургочилик жинсий тешиклари алохида-алохида 
ташкарига очилади. Бундан ташкари, 2 та вагинал тешик булиб, улар корин ёки 
елка томонидан ташкарига очилади.

Эркаклик жинсий органлари уругдон, уруг йули, кушимча. без ва 
капулятив органлардан иборат. Уругдон битта, иккита ёки куп булиши мумкин 
ва гавданинг оркасида, тухумдондан кейинда жойлашган. Уругдондан узун 
уруг йули бошланади. Уруг йули битта ёки бир нечта кенгайган жой, яъни уруг 
халтасини хосил килади. Унда сперма сакланади. Уруг халтаси девори 
мускулдан иборат булиб, у жинсий атриумга ёки копулятив органга очилади. 
Баъзан уруг халтаси хитинли найга айланади. Уруг халтасига простата бези ва 
бошка безларнинг йули хам куйилади. Моногенияларнинг копулятив органи 
мускулли пенис булиб, хитинли илмок ёки хитинли най ва бошка хитинли 
мосламалар билан кучайган.

УрFOчилик жинсий органлари хар хил тузилган. Асосан, улар 
тухумдон, сариклик бези, кушимча без ва тухум йули хамда умумий жинсий 
йулдан иборат. Моногениялардан Gyrodactylidae оиласи вакиллари тирик 
тугади, бошка хаммаси тухум куйиш йули билан купаяди. Моногениялар 
тухумдони доимо битта булиб, уругдондан олдинда жойлашади хамда хар 
хил шакл ва хажмларда булади (102-расм).

Тухумдондан калта тухум йули бошланади. Тухум йулига сариклик 
бези, кин, ичак ва жинсий безлардан секретлар куйилади, уларнинг хаммаси 
оотипга боради. Сариклик бези 1, 2 ёки 3 та булиши мумкин. Унг ва чап
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томондаги сариклик безлари йуллари битта каналга бирлашади. Канал 
деворлари киприкли эпителий хужайралари билан копланган ва мускулли 
булиб, улар секретнинг тез харакатланишига ёрдам беради. Кин бези булиши 
ёки булмаслиги мумкин. Купчилик холларда у битта булиб, тухум йулидан 
бошланади, баъзиларида 2 та булиб, улар сариклик безидан бошланади.

102-расм. Хар хил моногенияларнинг тузилиши (Гильберт, 2016)

Кин тешиги (вагинал тешик) ён ёки елка томонидан ташкарига 
очилади.

Жинсий канал Polystomatidae ва Oligonchoineaларда тухум йулидан 
бошланади ва ичак стволи ёнидан келиб ичакка куйилади. Купчилик 
моногенияларда уруг кабул килгич халта булиб, у тухум йулининг 
кенгайишидан ёки узи алохида канал сифатида хосил булган. Бу халта 
сперматозоидни сакловчи халта вазифасини бажаради ва тухум йулига 
очилади.

Оотип тухум йулининг маълум кисми булиб, у тухумни шакллантириш 
вазифасини бажаради. Унга куплаб бир хужайрали Мелис безларининг йули 
хам очилади. Моногенияларнинг баъзи турларининг оотипига етилган тухум 
турмайди ва тухум жинсий атриумдан ташкарига чикади. Бундай холатларда 
оотип бачадон вазифасини хам бажаради. Баъзи турларида оотипдан бачадон 
бошланиб, унда етилган тухум маълум муддат сакланади. Бачадон узун 
булади, баъзиларида халтасимон булиши хам мумкин (103-расм).

Gyrodactylidae оиласи тирик тугиши муносабати билан жинсий 
органларининг тузилиши бошкаларидан катта фарк килади. Жумладан, 
Gyrodactylus авлоди учун “тухумдон-сариклик” булиши ва сариклик 
безининг булмаслиги билан фарк килади. Gyrodactylusларнинг тухум 
хужайраси бошка моногениялар тухум хужайрасининг тузилишидан фарк

365



килиб, сарикдиги куп булади. Уларда кин ва ичак-жинсий бези хам 
булмайди. Уларнинг бачадонида эмбрион ривожланади ва етилгандан кейин 
ташкарига чикади. Ташкарига чиккунча эмбрионда 1-2 та навбатдаги авлод 
ривожланади (набира авлод). Демак, бу оила вакиллари организмида 
эмбрион ривожланади, яъни тирик бола (эмбрион) тугади. Моногениялар 
оталаниши жараёнида бир индивид иккинчиси билан сперматозоид 
алмаштириб олади.

IL r io ); Егошгу! д н о м  Итого»; Епншух д н о »

103-расм. Моногениялар жинсий органларининг тузилиши 
(Гильберт, 2016)

Баъзиларида узини-узи уруглантириш ходисаси хам учрайди. Вагинал 
канали булса, уругланиш шу каналда содир булади, агар булмаса, уругланиш 
бачадонда содир булади. Копулция Polistoma 1п1е§егг1шишда яхши 
урганилган. Б.Е.Биховский (1957) оталаниш жараёни, яъни тирик бака 
сийдик халтасида иккита кушилаётган чувалчанг бир-бирига ёпишиб 
турганини кузатади. Г авдасининг олдинги кисми билан бир-бирига ёпишиб 
навбат билан сперматозоид алмаштириб олади. Оталаниш жараёни 0,25-1, 1
2 минут давом этади. Агар баканинг сийдик халтасида P.itegerrimum битта 
булса, у узини-узи уруглантиради.

Кушалок моногения (спайник) -  (Diplozoon авлоди)да узига хос 
карама-карши уругланиш ходисаси учрайди. Улар вояга етган пайтда бир-

366



бирига бирлашган холда жуфт булиб яшайди. Битта индивид ургочилик 
жинсий безининг йули иккинчи индивиднинг эркаклик жинсий бези йули 
билан туташ булади ва умри давомида бир-бирини уруглантириб юради, 
яъни уз-узини уруглантириш содир булмайди.

Моногенияларнинг тухуми овал, шарсимон, ипсимон, пирамидасимон 
ва бошка шаклларда булади. Тухумнинг юкори кутбида копкокчаси ва 
филаменти, пастки кутбида оёкчаси бор. Тухум шакли тухум хосил 
буладиган оотип конфигурациясининг юзасига боглик. Тухумининг 
оёкчалари узун ёки калта булиши мумкин, оёкни эркин учида 5-6 киррали 
юлдузчалари булиши мумкин. Баъзиларининг бир неча тухумида битта 
умумий оёги булади. Филамент юкори кутбининг ортиги булиб, пастки 
оёкнинг шаклида булади. Филамент хам узун ипсимон булиши мумкин. 
Тухумининг ранги корамтир, саргиш булиши мумкин. Тухум сувда ёки 
жабрада, терида оёги ёки филаментлари билан ёпишиб туради. Биховский 
(1957) кузатишича, Nitzchia sturionis осетр балигининг огзига махкам 
ёпишиб олади.

Моногениялар куплаб тухум куяди. Dactylogurus авлоди вакиллари 
бутун ёз давомида тухум куяди. Тухумининг сони хароратга боглик. 
Dactylogurus anshoratus 230С да 1 суткада 8 тагача, 12-140С да 4 тагача тухум 
куяди. D.vastator 180С да 1 суткада 10 тагача, 11,50С да 5 та тухум куяди. 
Кислороднинг камайиши ва хароратнинг кутарилиши хам тухум сонининг 
ошишига олиб келади. Polistoma integerrimum бир бахорда 2000-2500 тагача 
тухум куяди (Биховский, 1957).

Моногенияларнинг эмбрионал ривожланиши. Polistoma 
integerrimum тухуми тула ва нотекис майдаланади. Кейинчалик йирик 
бластомерлар уртага, майдалари четга ажралиб эпиболик гаструляция содир 
булади. Шундан кейин бластомерлар чегараси йуколиб, синцитиал 
хужайралардан тукима ва органлар хосил булади. Бошка тухум куювчи 
моногенияларда хам шу йул билан эмбрионал ривожланиш содир булади.

Тирик тугувчи Gyrodactylus авлодининг эмбрионал ривожланишини 
И.И.Мечников (1870) урганган. Уларда хам майдаланиш нотекис боради. 
Майдаланишнинг дастлабки боскичларида йирик бластомерлар (макромер) 
хосил булиб, уларнинг атрофида куплаб майда бластомерлар катлами хосил 
булади. Майда бластомерлардан эмбрион хосил булади. Макромер яна 
булиниб майда хужайраларни хосил килади ва ундан кейинги авлод (киз) 
эмбриони (1 та) хосил булади. Макромер яна 2 марта булиниб, яна 2 та 
эмбрионнинг хосил булишига асос солади. Шундай килиб, дастлабки 1 та 
тухумдан 4 та личинка хосил булади. Бу личинкалар бир-бирининг ичида
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жойлашган булади ва навбат билан ривожланади. Катаринер (1904) бу 
ходисани урганиб полиэмбриония деб атади. Баъзи олимлар бу ходисани 
педогенез деб атайдилар.

Шундай килиб, гиродактиллар эмбрионал ривожланиши она 
бачадонида утади ва етилган чувалчанг тугилади. Унинг ичида янги авлод 
эмбрион холатида булади. Тухумдан личинка чиккунча булган давр 
хароратга боглик. Нормал хароратда бу давр 3-35 кун давом этади.
Э.М.Ляйман (1951) маълумотларига кура, 80С да Daсtylogyrus vastator 27-28 
кунда, 160С да 6-7 кунда, 280С да 3 кунда тухумдан личинка чикади. 1963 
йилда Прост аниклашича, D.anchoratus тухумидан личинка 1,5-9 кунда 
чикади. Бу жараёнга ёруглик хам таъсир этади. Б.Е.Биховский (1957) Axine 
авлодида ёруглик таъсирида личинка чикишининг бошкарилиши 
мумкинлигини аниклади. Тухумдан чиккан личинка тугри харакатланиб, 
кейинчалик тугри келган жисмга урилиб тухтайди. Хужайинига тугри келиб 
унга ёпишиб олади ва парзитлик кила бошлайди. Личинканинг 
харакатланиши паразитнинг таркалишига катта ёрдам беради.

Моногениялар личинкасининг тузилиши ва биологияси. Эркин 
яшовчи, турнинг таркалишини таъминлайдиган личинка Gyrodaсtylidea 
туркумидан ташкари моногенияларнинг хамма вакилларида учрайди. 
Личинка узунчок булиб, ташки томондан киприкли эпителий хужайралари 
билан копланган. Ана шу киприклар ёрдамида фаол харакатланади. 
Примитив турларида киприклар пластиксимон, 3 та булак булиб жойлашган. 
^ар бир булак уртасида киприксиз жойлари булади. Юкори даражада 
тузилганларида (Oligonchoinea) эпителий хужайраларидан тузилган жойлари 
кушилиб кетган булиб, уларнинг чегараси зурга билинади.

Личинканинг орка кисмида ёпишувчи диск булади. Баъзи турларида 
диск четларининг уртасида илмиклар булади. Oligonchoineaларнинг дискида 
клапан хам булади. Личинканинг овкат хазм килиш системаси огиз 
тешигидан бошланади. Префаринкс бушлиги, мускулли томок яхши 
ривожланган. Ичаклари халтасимон, узун булади. Гавданинг олдинги 
кисмида бош бези булиб, у ташкарига очилади. Айирув органи, нерв 
системаси яхши ривожланган. Сезги органлари гавдасининг устидаги 
сенсиллалардан иборат. Хдмма личинкаларида яхши ривожланган кузи 
булади. Примитив турларида 1 жуфт, олий моногенияларда 2 жуфт кузи 
булади.

Моногениялар личинкаларини морфологик жихатдан 2 гурухга булиш 
мумкин:
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1. Гавда коплами кучсиз ривожланган, 2 жуфт кузи ва куролланган 
диски, унда 14-16 та четки илмокчалари булган личинкалар. Бундай 
личинкалар Dartylogyridae Tetraonshidae, Polystomatidae каби Polyonshoinea 
кенжа синфи вакилларида учрайди.

2. Гавда коплами яхши ривожланган, 1 жуфт кузи, 10 та четки илмок 
ва ёпишувчи диски булган личинкалар. Бундай личинкалар Oligonchoinea 
кенжа синфи вакилларида учрайди.

Личинка доимо харакатда булади. Кейинчалик личинка бирор жисмга 
урилиб, уни сенсиллалари билан текширади. Шу вактда личинкада баъзи 
морфологик узгаришлар хам содир булади. Личинка тугри харакатланиши 
даврида инвазион эмас. Чунки бу даврда илмоклар яхши ривожланмаган 
булади. Шунинг учун хужайинга тушса хам унга ёпиша олмайди, 
айланасимон харакатланиши даврида илмоклари ривожланиб, инвазион 
боскичга утади. Личинканинг эркин яшаш муддати чегараланган. Бу муддат 
трематодларнинг мирацидий личинкаси каби захира озик модда-гликоген 
микдорига боглик булади.

Моногениялар личинкасининг метаморфози. Ихтисослашган 
хужайин организмига тушган личинка метамарфозга учрайди. Дастлаб 
киприкли гавда копламини ташлаб юборади. Шу вактда ёпишувчи диски 
кучли ривожланади. Бундай турларда илмоклар йуколади ёки яхши 
ривожланмайди. Унинг урнида сургичлар ёки клапанлар ривожланади. 
Морфогенетик жараёнлар ички органларга хам таъсир этади, яъни ичаклар 
тез ривожланади, жинсий органлар шаклланади.

Метаморфоз муддати ва вояга етган чувалчангга айланиши хар хил 
турларида турлича булади. Куплаб чучук сув баликларида паразитлик 
киладиган турлари бир неча кунда ривожланади. Daсtylogyrus авлоди 
вакиллари 7-9 кундан кейин тухум куяди. Аммо чувалчангларнинг етилиши 
баъзан узок давом этади. Бака куп сургичлиси (Polystoma integerrimum)да бу 
муддат 2 йил давом этади.

Ёш, тулик етилмаган чувалчанг мураккаб миграция килади. Чунки 
вояга етган паразит билан личинканинг хужайин организмида паразитлик 
килиш жойи бир-бирига мос келмайди. Жумладан, баликлар жабрасида 
паразитлик киладиганлари личинкалик даврида балик танасига ташки 
томондан ёпишиб паразитлик килади, кейин жабрага утади. Эндопаразит 
моногениялар янада мураккаб миграция килади. Купчилик моногениялар 
баликларда, асосан, баликларнинг жабрасида паразитлик килади. Аммо 
уларнинг бошка органларида паразитлик киладиганлари хам бор. 
Осетрсимон балик паразити Nitzschia sturionis хужайин лаби ва огиз
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бушлигида паразитлик килади, Gyrodactylidae оиласи вакиллари, одатда 
баликдарнинг сузгич канотларида паразитлик килади.

Моногенияларнинг эндопаразитлик килиши кам учрайдиган 
ходисадир. Aсolpenteron, Enterogyrus ва бошка авлод вакиллари ички 
органларда (ичакда, сийдик халтасида), Amphibdeilla torpedinis жабрада, 
баъзан скатлар кон окимида паразитлик килади. Амфибиялар паразити 
Polystomatidae оиласи вакиллари хужайин гавдаси устида, огиз бушлигида, 
сийдик халтасида паразитлик килади. Тошбака паразити Polystomoides 
авлоди вакиллари хам эндопаразитликка мослашган. Улар огизда, 
кизилунгачда, сийдик халтасида паразитлик килади.

Шундай килиб, моногениялар хакикий эктопаразит хисобланади. 
Эндопазитизм буларда кам учрайди. Хдкикий булган хужайинларида 
(амфибиялар ва рептелияларда) эндопаразитикка уриниш булган, яъни 
каттик гавда коплами, жабранинг йуклиги эндопазитизмга утиш учун 
уринишга олиб келган.

Моногенияларнинг ривожланиш цикли. Моногениялар асосан, 
хужайин алмаштирмасдан, битта хужайин организмида ривожланади. 
Моногенетик сургичлилар сузи хам битта хужайин организмида ривожла
нади (моно -  бир, генетик -  ривожланиш), деган маънони билдиради. 
Уларнинг ривожланиш цикли эволюция жараёнида хужайин ривожланиш 
цикли билан уйгунлашиб кетган (104-расм).

Купайишига кура моногениялар 2 та гурухга булинади:
1. Тирик тугувчилар (Gyrodactylidae). Улар хужайиннинг вояга етган 

боскичида зарарлайди.
2. Тухум куйиш йули билан купаювчилар. Улар хужайинни эркин 

сузиб юрувчи личинкалари ва вояга етган боскичини зарарлайди.
Энг содда ривожланиш цикл тухум куйувчи моногенияларда учрайди. 

Улар хужайинни хамма боскичи оркали зарарлаши мумкин (Б.Е.Биховский, 
1957).

Биховский, Нагибина (1967) фикрича, пелагик баликларда паразитлик 
киладиган моногениялар ривожланиш циклида “оралик” хужайин иштирок 
этади. Бу фикр баъзи Goto^tyle, Pritsea авлоди вакилларининг личинкаси 
плагик баликлар жабрасида яшашига асосланади. Улар асосан, тез сузадиган 
йирткич баликларда паразитлик килади. Чунки тухумдан чиккан эркин сузиб 
юрадиган личинка пелагик балик жабрасига тушиб колади ва шу ерда 
сакланади хамда шу ердан турли йуллар билан “доимий” хужайин 
организмига тушади.
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Dactylogyrus vastatorHHHr ривожланиш цикли. Бу тур вакиллари 
карп ва сазан баликдарининг жабрасида паразитлик килади. Бу паразитнинг 
ривожланиш цикли бир неча боскичдан иборат булиб, у хужайин 
биологиясига ва гидрорежимга боглик. Паразитнинг купайиши эрта 
бахордан кузгача давом этади. Айникса, паразит бахорда сон жихатдан 
купаяди. Паразит тухуми ёш карп балиги яшайдиган жойда ривожланади. 
Кузда паразитнинг купайиши секинлашади. ^ишда паразитнинг купи улади, 
жуда кам кисми сакланиб колади. Кишдан сакланиб колганлари бахорда 
купаяди. Баликдарнинг зарарланиши кишда сакланиб колган тухумдан 
чиккан личинка оркали булади.

Dactylogyrus iwanovi угор балигида паразитлик килади. Балик дарёда 
юрган пайтда бу паразит билан зарарланади. Бу паразит бир йилдан ортик 
яшайди ва жинсий вояга етиши дарёда юрган пайтда содир булади. Келгуси 
йили хужайин дарёга юрганда куплаб тухум куяди.

104-расм. Моногенияларнинг ривожланиш цикли 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

Dactylogyrus авлоди вакиллари гарбий Европа мамлакатларида куплаб 
учрайди ва ёш баликларнинг жабрасида паразитлик килиб, жабра эпителий
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хужайраларининг емирилишига олиб келади. Натижада балик нафас 
олмасдан, семиришдан ва усишдан оркада колади, кучли шамоллайди ва 
ёппасига кирилиб кетади, бу касаллик дактилогироз деб аталади.

Туркум: Gyrodactylidea, оила: Gyrodactylidae. Булар денгиз ва чучук 
сувларда яшайдиган суякли баликлар ва моллюскалар гавдасининг 
ташкарисида ва жабрасида паразитлик килади. Булар ривожланиш 
циклининг характерли томони шундаки, янги хужайинни паразит билан 
зарарланиши вояга етган паразит оркали содир булади. Хужайинни 
зарарлайдиган махсус личинкалик боскичи булмайди.

Балик гиродактиллари -  Gyrodactylus elegans. Буларнинг катталиги
0,6-0,8 мм булиб, танасининг олдинги учида 2 та усимтаси ва орка учида 
ёпишувчи диски булади. Х,азм органлари огиз, томок, 2 та кур усимтали 
ичакдан иборат. Булар гермафродит булиб, бахорда купаяди.

Киз индивид тулик етилган холда тугилади. Баъзан киз индивид 
тугилганидан кейин она индивид улади, баъзан эса маълум вактдан кейин 
она индивид бачадонида янги тухум тушиб, майдаланади ва 4-5 суткадан 
кейин тугилишга тайёр эмбрион шаклланади. Киз индивиднинг хаёти она 
индивид хаётидан фарк килади. Битта тухумдан турттагача индивид хосил 
булади. Тугилган киз индивиднинг бачадонида яхши ривожланган эмбрион 
булиб, у бир суткалардан кейин тугилади. Бу тугилган янги индивид 
бачадонида хам эмбрион булади, у хам маълум вактдан кейин тугилади. 
Жумладан, биринчи тугилган киз индивид бачадонида 3 та, иккинчиси 
тугилганда 2 та, учинчиси тугилганда 1 та эмбрион булади, туртинчиси 
тугилганда эмбрион булмайди. Туртинчи тугилган индивид шу билан фарк 
киладики, у уз тухумидан янги бола тугади. Олдинги учтаси эса онадан 
олган эмбрионни тугади. Шундан кейин эса туртала индивид хам жинсий 
купаяди. Гиродактиллар карп, сазан, карас баликлари териси, жабраси ва 
сузгич канотларида ёпишиб паразитлик килади. Улар Украина, Беларуссия, 
Россия (Краснодар), Узбекистон ва бошка жойлардаги баликлар организмида 
кенг таркалган. Бу касаллик гиродактилёз деб аталади. Касалланган 
баликнинг териси рангсизланиб, тттилимтттик парда билан копланади, нафас 
олиши кийинлашади.

Даволаш учун баликлар 5% ли ош тузи эритмасидан утказилади. 
Хдвзадаги сув хар 14 кунда алмаштирилиб турилиши керак.

Бака кyпcyрFичлиcи-Polystoma integerrimum. Булар яшил бакада 
(Rana temporaria) паразитлик килади. Уларнинг ривожланиш цикли анча 
мураккаблашган. Кишда вояга етган полистома баканинг сийдик халтасида 
яшайди. Эрта бахорда у куплаб тухум хосил килади. Шу вактда бака хам
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икра куяди. Полистома тухуми 20-50 кунда ривожланиб, ундан эркин сузиб 
юрувчи личинка чикади. Шу пайтда баканинг икрасидан итбалик чикади. 
Паразит личинкаси итбаликни ахтариб топиб унинг жабрасига кириб олади. 
Агар личинка жабрага ёпишган булса, тез усиб, “жабра формага” айланади. 
Жабра фармаси 20-25 кунда жинсий вояга етади.

Француз олими К. Комбес кузатувига кура, хужайин клоакасига 
паразит ичак оркали эмас, балки елка оркали миграция килиб, клоака тешиги 
оркали сийдик халтасига кириб олар экан. Агар паразит хужайин ичагига 
кириб колган булса, у тезда улади ва хазм булиб кетади. Хужайин сийдик 
халтасида паразит тезда жинсий вояга етади. Хакикий ёпишувчи диски 
шаклланади. Тулик жинсий вояга етиши эса 2 йилдан кейин, яъни хужайин 
билан бир вактда жинсий вояга етади. Паразитнинг тухум куйиши хужайин 
икра куйиши билан мос келади. Бака сувда икра куйиб, сувдан чикиб кетади, 
шу пайтда паразитнинг жинсий фаоллиги пасаяди ва тухумини ташлайди.

Х,ар йили шу холат такрорланади. Паразит хужайинни бутун хаёти 
давомида факат бир марта -  итбаликлик даврида зарарлайди. Паразит эса 5-6 
ёшли бакада хам топилган. Демак, паразит шунча йил яшаши мумкин экан. 
Бака факат икра куйиши даврида сувда яшайди. Паразит тухуми ана шу 
икрадан чиккан итбаликда тараккий этади.

Паразит билан хужайин биологиясининг бир-бирига мос келиши хам 
кизикарлидир. Бака жинсий фаоллиги улар конига тушаётган гормонга 
боглик. Полистома эса облигат кон ёки гормон билан озикланувчи 
хайвондир. Ана шу омиллар паразитнинг жинсий фаоллигини оширса керак. 
Демак, паразит ва хужайин биологияси эволюция жараёнида бир-бирига 
параллел равишда мослашган.

Кушалок моногения-Diplozoon paradoxum. Булар лех ва карп 
баликлари жабрасида паразитлик килади. Ривожланиш цикли нисбатан 
мураккаб булиб, кишда ривожланган жинсий системаси булади, аммо пассив 
булади. Бахор келиб иссик булиши билан купайишга киришади ва бутун 
бахор давомида, айникса май-июнь ойларида жинсий фаоллиги юкори 
булади. Жабрага куйилган тухумдан 9-10 кунда личинка чикади. Личинкалар 
олдин якка-якка юради, кейин иккитаси бирлашиб ривожланади. Узига 
жуфтлик топа олмаган паразит личинкаси кишда улиб кетади. 
Жуфтлашганлари эса келгуси бахорда жинсий вояга етади.

Бу паразит асосан катта ёшдаги баликларни зарарлайди, ёш баликлар 
кам зарарланади. Агар ёш баликлар ажратиб куйилса, уларнинг зарарланиши 
кескин камаяди.
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Nitzschia sturionis ривожланиш цикли. Ёпишувчи дискининг 
уртасида 3 жуфт илмоклари бор, 2та безли бош органи, куплаб уругдони 
булиб, жинсий тешиги ён томондан ташкарига очилади.

Осетрсимон баликларда паразитлик килади. Волга дарёсидан Севрюга 
балиги Орол денгизига утказилган эди. Бу балик билан бирга Nitzschia 
sturionis хам Орол денгизига келиб колган. Маълум вактдан кейин Орол 
денгизида доимий яшайдиган осётр балигида хам паразитлик килишга 
мослашди. Демак, табиий шароитдаги баликлар миграцияси ёки 
иклимлаштириш учун улар кучириш моногенияларнинг ареалини 
кенгайишига олиб келар экан.

Моногениялар ривожланиш циклини умумлаштириб куйидаги 
хулосаларга келиш мумкин:

1 Куплаб тадкикотчилар фикрича, моногенияларда полиэмбриония 
ходисаси бир-бирининг ичида жойлашган 4 та эмбриондан иборат. Аммо 
баъзи адабиётларда бу ходиса гетерогония деб аталмокда. Бундай купайиш, 
асосан, партеногенетик йул билан боради. Гетерогония куплаб паразит 
хайвонларда учрайдиган ходиса булиб, купайишнинг интенсивлашувига 
каратилган ходиса хисобланади. Тирик тугишга утиш ва эркин личинка 
хосил булишининг йуколиши паразитнинг таркалишини кийинлаштиради. 
Бу юкори махсулдор-лик, яъни купрок тухум куйиш йули билан копланиши 
мумкин.

2. Биховский, Нагибина фикрича, йирткич баликларда паразитлик 
киладиган моногениялар ривожланиш циклида “оралик хужайин” иштирок 
этади. Тухумдан чиккан личинка майда баликлар жабрасига кириб яшаши 
мумкин. Бу оралик хужайинда паразитнинг метаморфозининг дастлабки 
боскичлари утиши мумкин. Паразитнинг жинсий вояга етиши махсус 
хужайин организмида утади. Махсус ёки охирги хужайин оралик хужайинни 
еб узига паризитни юктиради.

3. Моногениялар биологияси хужайин биологиясига уйгунлашиб 
кетган. Чунки моногениялар паразитологик нуктаи назардан нисбатан кам 
махсулдорликка эга, яъни улар кам тухум куяди. Масалан, P.integerrimum 
2000-2500 та, Dactylogyrus vastator 25-30 кун яшайди ва бир кеча-кундузда 10 
та тухум куяди. Бундай хамма паразитлар учун умумий булган “куп сонли 
тухум” коидасини моногенияларда бузилишининг сабаби уларнинг 
эволюцияси жинсий махсулдорлик ортиши томонга эмас, балки 
хужайиннинг топишга, зарарлашга ва унинг организмига кириб олишга 
каратилган.
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4. Моногениялар, асосан, баликларда паразитлик килишга мослашган. 
Бошка хужайинлари нихоятда кам ва уларга кам зарар етказади.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологияси фанидан олган билимларингизга 

асосланиб моногениялар синфининг характерли хусусиятларини айтиб 
беринг.

2. Моногениялар ургочилик жинсий органларининг тузилишини айтиб 
беринг.

3. Моногенияларнинг эркаклик жинсий органларининг тузилишини 
айтиб беринг.

4. Моногенияларнинг эмбрионал ривожланишини тушунтиринг.
5. Моногениялар личинкасининг тузилиши ва биологиясини айтиб 

беринг.
6. Моногениялар ривожланиш циклини тушунтиринг

7.4. Цестодаларнинг (Cestoda) купайиши ва индивидуал ривожланиши
Цестодалар ёки лентасимон чувалчангларнинг 3500 дан ортик тури 

булиб, уларнинг хаммаси эндопаразитлик билан хаёт кечиради. 
Цестодаларнинг жинсий органлар системаси морфологик тузилишига кура 
трематодларнинг жинсий органларига ухшайди. Лекин цестодалар жинсий 
органлари тузилишининг характерли хусусияти шундаки, буларда жинсий 
органлар системаси хар бир проглоттидда такрорланади, яъни гавдасида 
1000 та проглотид булса, шунча сонда эркаклик ва ургочилик жинсий 
органлар системаси булади. Цестодаларнинг айрим турларида (монезия, 
диплидиум ва бошкаларда) хар бир проглотидда иккитадан эркаклик ва 
ургочилик жинсий органлари булади. Цестодалар (оцелятлар кенжа туркуми 
вакилларидан ташкари) барчаси гермафродитдир. Жинсий органлар 
системасининг ривожланганлиги проглотидларни стробиланинг каерида 
жойлашганлигига боглик. Буйин кисмига якин жойлашган проглоттидларда 
жинсий органлар хали шаклланмаган, гавдасининг урта кисмида 
жойлашганларида тулик ривожланган, гавданинг охирги кисмидаги 
проглотидларда жинсий органлари етилган (уругланган тухум билан тулган) 
булади. Эркаклик ва ургочилик жинсий тешиклари битта умумий клоака 
оркали проглотидларнинг ён томонидан ташкарига очилади.

Эркаклик жинсий органларига уругдон, уруг йуллари, жинсий 
кушилиш органлари киради. Уругдонлар сони 1 тадан 100 тагача булиши 
мумкин (105-расм). Уругдондан ингичка уруг олиб чикувчи канал
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бошланади. Улар бирикиб копулятив органга борадиган йирик уруг 
каналини хосил килади. Бу канал циррусга етгунча ва циррус ичида 
кенгайиб иккита уруг халтасини хосил килади. Цирруснинг устки кисми 
силлик ёки кутикуляр усимталар билан копланган. Айрим турларида циррус 
илмоклар, усимталар билан куролланган, бошкаларида эса стилетлари булиб, 
кинга киришига ёрдам беради. Айникса, Acoelata кенжа туркуми 
вакилларида кин тешиги йуклиги туфайли циррус паренхимага етиб 
бориши лозим. Бурса турли-туман булиб, толали ва айлана мускулдан 
тузилган. Умуман, бурса жинсий кушилиш вактида ургочи индивидни ушлаб 
туриш вазифасини бажаради.

УрFOчилик жинсий органлари тухумдонлар, сариклик бези, тухумни 
саклаш ва ташкарига чикаришга ёрдам берадиган кушимча безлар, каналлар 
ва резервуарлардан иборат. Х,ар бир проглотидда битта иккига ажралган 
тухумдон булади. Цестодаларнинг барча турларида тухум хужайралар 
тухумдоннинг переферик ва марказий кисмларида хар хил ривожланиш 
боскичларида булади.

Тухумдон проглотиднинг уртасида, медуляр паренхимасида, яъни 
жинсий тешикнинг карама-карши томонида жойлашган. Бир проглотидда 
иккитадан жинсий орган булса, тухумдон проглотиднинг четларида 
жойлашади. Тухумдондан тухум йули бошланади. Тухум йули тухум 
хужайрани оотипга утказади. Тухум йулига уруг кабул килувчи халта хам 
очилади ва умумий канал булиб оотипга боради. Шунингдек, оотипга Мелис 
бези ва сариклик безининг канали хам очилади. Тухум оотипда тулик 
шаклланади.

Сариклик бези хар хил тузилган булиб, сариклик фолликулаларида 
сариклик хужайралари тупланган булади ва цитоплазмасида сарик рангли 
шарчалар булади. Сарик шарчалар протеиндан иборат булиб, тухум 
пучогининг хосил булишида катнашади. Сариклик каналлари битта йирик 
канал хосил килиб, у хам оотипга очилади. Мелис бези оотип чегарасидан 
бачадонга утади. Мелис бези икки хил: узун ва йирик глобуляр 
хужайралардан иборат. Узун хужайралар бу секретнинг резурвуарлари 
хисобланади. Мелис безининг вазифаси тулик аникланмаган. Хрзирча бу 
безнинг секрети тухумнинг пучок каватининг хосил булишида катнашади, 
деган мулохазалар бор.
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105-расм. Цестодалар жинсий органларининг тузилиши. 1 -  уруFдон;
2 -  УPУF чикарувчи канал; 3, 4 -  уруF йули, 5 -  кушилиш органи,

6 -  унинг халтаси; 7 -  эркаклик жинсий тешиги; 8 -  тухумдон; 9 -  тухум йули, 
10 -  сариклик; 11 -  оотип; 12 -  Мелис бези; 13 -  уруF кабул килувчи харта; 14 

-  кин; 15 -  урFOчилик жинсий тешиги; 16 -  бачадон; 17 -  бачадон тешиги
(В.А.Догель, 1981)

Кин ташки жинсий орган билан уруг кабул килувчи халтани 
бирлаштиради ва ташкаридан ичкарига караб кутикулали, эпителийли 
каватлардан тузилган. Цестодаларнинг айрим турларида сперматозоид кабул 
килгандан кейин кин атрофияга учрайди, A^yelata вакилларида эса кин 
умуман булмайди. Amabiliidae вакилларида экскретор канал айирув ва кин 
вазифаларини бажаради. Айрим турларида битта проглоттид оркали кабул 
килинган сперматозоид улар уртасидаги ингичка каналча оркали бутун 
стробилага таркалади. Бачадон оотипдан бошланиб, мустакил равишда 
ташки мухитга очилади. Бачадон гистологик жихатдан тухум йулига 
ухшайди. Цестодаларнинг бачадони тугри канал, халтасимон, бужмайган 
халтасимон шаклларда булади. Бачадонга уругланган тухум келиши билан 
унинг девори куплаб бирламчи ва иккиламчи кур усимталар 
(дивертикулумлар) хосил килади. Бачадоннинг шакли доимо узгариб туради, 
аммо онтогенезнинг маълум боскичида унинг шакли ва тузилиши доимий 
булади.

Етилган проглоттидлардаги бачадон уругланган тухум билан тула 
булади (106-расм). Бу тухумлар куйидаги йуллар билан ташкарига чикади: 1) 
проглоттид узилгандан кейин бачадоннинг бузилиши (татрафилидлар); 2) 
бачадон катланиши туфайли псевдоутерин тешиклар хосил булиши 
(трипаноринхларнинг бир кисми); 3) тухумнинг бачадон тешиги оркали 
ташкарига чикиши (кенг лентец); 4) узилган проглоттидлар оркали 
(Cydophyllidae).
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Цестодаларнинг жинсий кутттилиттти турлича булади. Баъзан циррус 
халтадан чикиб ёнидаги кинга киради, яъни бир проглоттид уз-узини 
уруглантиради. Айрим холларда иккита индивиддаги проглоттидлар бир- 
бирини уруглантиради.

Цестодалар тухумининг шаклланиши ва тузилиши. Цестодалар 
тухумининг шаклланиши трематодларникига ухшайди. Етилган тухум 
тухумдондан овикапт (тухум йулининг тухумдон томонидаги кенг жойи) 
оркали тухум йулига утади ва уруг халтасидан келаётган сперматозоидга дуч 
келади. Натижада уругланиш содир булиб, уругланган тухум оотипга 
келади. Шу вактда сариклик резервуаридан сариклик хужайралари хам 
оотипга тушади ва тухум хужайрани ураб олиб, узидан тухум пучогини 
хосил киладиган “протеин” шарларини ажратади.

Оотипга тушган сарик хужайра пучок (сариклик) шарларидан озод 
булади. Ундаги протеин уругланган тухум хужайра пустининг хосил 
булишида катнашади. Бачадондан утиши даврида тухум кобиги кимёвий 
узгаришлар туфайли нотекис ва корамтир булиб колади. Ж.Смит (1956) 
фикрича, мелис бези секрети тухум кобиги таркибига бевосита кирмайди, 
балки тухум кобиги хосил булишининг кандайдир боскичини тезлаштиради.

106-расм. Цестодалар проглоттидларининг тузилиши.
А -  гермафродит б^им ; Б -  урFOчилик жинсий органлари; В -  тухум;

1 -  УPУFДOн; 2 -  циррус халтаси; 3 -  уруF йули; 4 -  бачадон; 5 -  сариклик; 6 -  
сариклик канали; 7 -  Мелис таначаси; 8 -  тухум йули; 9 -  уруF кабул килувчи 

халта; 10 -  кин; 11 -  тухумдон; 12 -  бачадоннинг ташки йули (В.Ф.Натали,
1975)
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Цестодалар тухуми тузилишига кура турли-туман булади. Тубан 
цестодалар бачадонида ташки тешик булиб, тухум овал шаклда, калин 
кобикли, бир кутбида копкоги бор, унинг карама-карши кутбида 
моногениялар тухумининг оёгига гомолог булган усимтаси бор. Тухумнинг 
ичида тухум хужайра ва унинг атрофида сарик хужайралар булади. 
Тухумнинг ташки кобиги жуда юмшок, филаментли булади. Тухум 
пустининг ичида улар бачадондалигидаёк эмбрион булади. Бу эмбрион 
онкосфера деб аталади. Бунинг ташки томонини кобик, яъни эмбриофора 
ураб туради. Эмбриофорани махсус эмбрион бези ишлаб чикаради.

Эмбрионал ривожланиши. Мотомура (1929) ва Жонс (1945, 1951) 
тадкикотлари туфайли цестодаларда хромосомалар сони аникланди. 
Жумладан, Archigetes siyeboldi 2n 18 хромосома, Davainea proglottina 2n 18, 
Tayenia pisiformis 2n 20 хромосомаси борлиги аникланди.

Цестодаларнинг тухуми тула ва нотекис майдаланади. Уругланган 
тухумнинг митоз булиниши натижасида бир нечта макромер ва куплаб 
микромерлар хосил булади. Макромерлар бластодерманинг хужайра 
кобигини, яъни эмбрионнинг устки кисмини коплаб турувчи каватни хосил 
килади. Микромерлардан гаструла хосил булади. Г аструла хужайраларнинг 
булиниши туфайли эмбрион кобигини, яъни эмбриофорани хосил киладиган 
иккинчи хужайралар кавати пайдо булади. Гаструла хужайраларидан 
эмбрион, яъни онкосфера хосил булади.

Айрим цестодаларнинг тухуми сариклик моддасига бой булиб, уларда 
майдаланишнинг дастлабки боскичларини кузатиб булмайди. Шунинг учун 
уларда майдаланиш бошланиши ва эмбрион хосил булишини кузатиш 
мумкин, холос.

Дубинин (1966) цестодаларнинг беш турида тухумнинг майдаланиш 
жараёнидан кароцидий личинкаси чикишигача булган жараёнларни кузатди. 
Унинг кузатишича, дастлабки икки-уч кунда сувда сариклик хужайралари 
булиниб, сариклик катламини хосил килади. Учинчи-бешинчи кунларда 
сариклик хужайраларининг хажми камаяди, сариклик гранулалари тулик 
сарфланади ва сариклик катламидан эмбиронни хосил киладиган 
макромерлар куриниб колади. Бу макромерлар кейинчалик синцитий хосил 
килиб, кароцидийнинг ташки химоя кобигини хосил килади. Бешинчи- 
еттинчи кунларда сариклик катламидан эмбрион куриниб колади. Шу 
вактдан бошлаб кароцидийнинг кобиги ва илмоклари шакллана бошлайди. 
Илмоклар хосил булгандан кейин бирламчи кобик остида кароцидийнинг 
иккиламчи киприкли эмбрионал кавати хосил булади. Бу кават
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эмбриофорага тугри келади. Шундан кейин кароцидийнинг учламчи кобиги 
хосил булади.

Шундай килиб, эмбрион ривожланишининг охирги даврида бир неча 
кобигли эмбрион хосил булади. Устки кобикни айрим олимлар пучок ёки 
харион деб атайдилар.

Постэмбрионал ривожланиши. Тухумдан онкосфера личинкаси 
чикади, ундан марит хосил булади. Цестодалар ривожланиш циклининг 
мухим хусусияти бир ёки икки оралик хужайин алмаштириши билан утади. 
Оралик хужайин организмида личинка баъзан жинссиз купайиши туфайли 
онкосфера пуфагининг ичида янги пуфаклар хосил килади. Онкосфера тухум 
кобиги ичида ривожланади ва кобикдан оралик хужайин организмига ёки 
сувга чикади. Ичида онкосфера личинкаси булган ва маълум вакт сувда 
эркин сузиб юрадиган кароцидий ташки ва ички кобиги, киприклар сони ва 
жойлашиши билан фарк килади. Онкосфера микроскопик эмбрион булиб, 
диаметри 10-20 мк, 3 жуфт эмбрионал илмоклари булади. Онкосфера ички 
кисмида эпидермал без булиб, ундан герминатив хужайралар хосил булади 
(107-расм).

Кобикдан чиккан онкофсера фаол булади. Хдркатланувчи илмоклари 
ёрдамида ичак деворига ёпишади ва 1-3 минутдан кейин 
кискичбакасимонларнинг тана бушлигига утади. Онкосфера личинкаси 
узгариб цистицеркоид (процеркоид, плероцеркоид, цистицерк) личинкасига 
айланади.

Процеркоид. Айрим цестодалар ривожланиш циклида тухумдан 
чиккан биринчи паразит личинка процеркоид деб аталади. Процеркоид 
асосан, кискичбакасимонлар (Copepoda) организмида ривожланади. Циклоп 
ичагида кароцидийдан онкосфера хосил булиб, циклопнинг тана бушлигига 
утади. Инвазион процеркоидда куплаб морфологик узгаришлар содир 
булади. Жумладан, процеркоид ривожланиши жараёнида гавда улчами 
катталашади, мускул тукимаси ва паренхима ривожланади, гавда коплами ва 
айирув системаси такомиллашади. Шу даврда процеркоиднинг олдинги 
кисмида бирламчи ботрий ва личинканинг иккинчи оралик хужайин тана 
бушлигига киришига ёрдам берадиган вактинчалик безлар хосил булади. 
Личинканинг охирги кисмида церкомер хосил булади, унда уз вазифасини 
бажармайдиган эмбрионал илмоклар жойлашган булади.

Олимларнинг фикрича, процеркоиднинг инвазион личинкага 
айланиши хароратга, кискичбакасимон организмидаги процеркоидлар 
сонига ва турнинг хусусиятларига боглик. Масалан, Diphyllobothrium latum
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процеркоиди 14-200С да циклоп организмида 15-16 кунда инвазион боскичга 
айланади.

Плероцеркоид. Плероцеркоид псевдофиллидлар ва тетрафиллид- 
ларнинг иккинчи личинкалик боскичи булиб, уларнинг ривожланиши 
иккинчи оралик хужайинлар (баликлар, амфибиялар) тана бушлигида давом 
этади. Процеркоид билан зарарланган циклопни истеъмол килган балик тана 
бушлиги, мускули, жигари ёки бошка органларида процеркоид церкомерини 
йукотади ва хажми катталаша бошлайди.

107-расм. Цестодалар личинкасининг тузилиши. 1 -  цистицерк;
2 -  ценур; 3 -  плероцеркоид; 4 -  эхинококк; 5 -  цистицерк (Т.А.Гинецинская,

А.А.Добровольский, 1978)

Ligulidae оиласи вакилларининг иккинчи оралик хужайин организмида 
гавдасининг узунлигига усиши ва жинсий органлар системаси шаклланиши 
охирига етади, Schistocephalinae вакилларида гавдани проглотидларга 
булиниши бошланади.

Процеркоид усиши билан паренхиматоз мускуллар шаклланади, 
айирув органлари усади. Ёш плероцеркоид кутикуласида процеркоид 
илмоклари сакланиб колган булади, кейинчалик улар йуколади ва уларнинг 
урнида ворсинкалар пайдо булади. Плероцеркоиднинг бундан кейинги 
ривожланиши даврида жинсий безлар ва уларнинг каналлари хамда ботрий 
хосил булади. Плероцеркоид 6-14 ойда инвазион боскичга утади.

Цистицеркоид. Айрим циклофиллид ва псевдофиллид личинкаси 
цистицеркоид деб аталади. Улар икки каватли пуфакдан иборат булиб, 
ёпишув органи ва пуфаксимон дум (церкомер), уч жуфт эмбрионал 
илмоклари бор.

Цистицеркоид онкосферанинг чузилиши натижасида хосил булади. 
Охирги кисми яна чузилади ва бушлик хосил булиб пуфаккка айланади. 
Хартумли ва сургичли олдинги кисми пуфаксимон орка кисмига сурилади ва
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шундай килиб икки каватли пуфакни хосил килади. Унинг ташки каватидан 
гавданинг орка кисми, ички каватидан олдинги кисми хосил булади. Бу икки 
каватнинг уртаси бирламчи локунни хосил килади.

Сут эмизувчилар ва кушларнинг айрим гименолепидидларининг битта 
онкосферасидан церкомерининг усиши туфайли куртакланиб бир неча 
цистицеркоид хосил булади. Уларнинг хар бири ажралиб алохида 
организмга айланиши ёки бир бири билан бирлашиб яшаши хам мумкин. 
К.И.Скрябин ва Е.М.Матевосян (1945) гименолепидидларнинг 
цистицеркоидини (лавроцист) стафилоциста, уроциста, церкоциста, 
рамицерк, моноцерк, диплоциста, стробилоцерк турларини фарклайди.

Тениатлар личинкаси морфологик жихатдан хар хил булиб, оралик 
хужайин организмида онкосфера пуфаксимон шаклга келиб, цистицеркнинг 
вариацияларидан (куролланган ёки куролланмаган цистицерк, стробилоцерк 
ценур, эхинококк) бирини хосил килади.

Цистицерк хар хил катталикдаги пуфаксимон шаклда булиб, пуфак 
ичида сургичлар ва илмоклар билан куролланган сколекси бор. Пуфакдан 
сколекс чикканда вояга етган лентасимон сколексига ухшайди. 
Цистицеркнинг ташки томонидан ураб турган хужайиннинг бириктирувчи 
тукимасидан хосил булган капсула билан цистицерк кутикуласи уртасида 
суюклик бор.

Ценур суюклик билан тулган пуфак булиб, ичида куплаб янги сколекс 
хосил киладиган она сколекс (протосколекс) булади. Х,ар бир сколекс оралик 
хужайин организмига тушса, жинсий вояга етган лентасимон чувалчангни 
хосил килади.

Стробилоцерк яхши ривожланган сколекси булиб, ундан бошланган 
узун ёлгон бугимли стробиласи кичик пуфак билан тугайди. Доимий 
хужайин организмига тушиши билан пуфак хазм булиб кетади, олдинги 
кисми янги бугимлар хосил килади.

Эхинококк пуфаксимон шаклда булиб, унинг ички герминатив кобиги 
утказувчи капсула ва янги эмбрион протосколекси хамда иккиламчи (киз) 
пуфак хосил килади.

Альвеококк жуда куплаб майда, маълум шаклга эга булмаган, бир- 
бири билан бириккан, эмбрионал сколексли пуфакдан иборат.

Кладотиридий узунчок гавдали булиб, олдинги кисмида илмокли 
сколекси бор. Оралик хужайин (кемирувчилар) организмида личинка циста 
билан копланади. Жинсий вояга етган цестода хосил булишида 
лавроцистанинг хамма боскичи катнашади.
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Арматетратиридий узунчок, кисман бугимларга булинган гавдали, 
илмокли, сургичли сколекси бор. Гавданинг охирги кисми айланасимон 
усимта билан тугайди. Личинка хужайиннинг тана бушлигида эркин юради. 
Личинканинг охирги кисми жинсий вояга етган цестода хосил булишида 
катнашмайди.

Цестодларнинг ривожланиш цикли. ^орамол солитёри 
(Taeniarhynchus saginatus). Корамол солитёри асосан, одамнинг ингичка 
ичагида паразитлик килиб хаёт кечиради. Стробиласининг узунлиги 4-10 
метр, эни эса 12-14 мм булиб, бош (сколекс), буйин ва мингга якин 
проглоттидлардан иборат. 1,5-2 мм катталикдаги сколекси ноксимон 
куринишда, унда ривожланган туртта сургичлари жойлашган. Сургичлар 
уртасида рудимент куринишдаги хартум булиб, унда хитинли илмокчалар 
булмайди. Шунинг учун хам уларни куролланмаган лентасимон солитёр 
дейилади. Проглоттидлар паразитнинг буйин кисмидан узоклашган сари 
йугонлашиб боради. Жинсий органлари системаси тахминан 200- 
проглоттиддан бошлаб пайдо була бошлайди. Г ермофродит проглоттидларда 
аввало эркаклик, сунгра ургочилик жинсий аъзолари етилади. Уругдонлар 
сони хар бир проглоттидда 1000 га якин, хар бир уругдондан ингичка уруг 
каналчаси бошланиб, охирида битта умумий уруг йули оркали ташкарига 
очилади. Гавдасининг охирида жойлашган етук проглоттидларда бачадон 
шохланган, асосий бачадон укидан ён томонларига 18-35 та усимталар усиб 
чикади. Бу усимталар уз навбатида яна шохланиб, бутун проглоттид юзасини 
эгаллаб туради. Бачадон шохланиши турни аниклашда асосий диагностик 
белги сифатида фойдаланилади. Масалан, чучка солиётрида бачадон 7-10 та 
шохланган. Ана шу морфологик тузилишига кура корамол ва чучка 
солиётрларини бир-биридан осон фарклаш мумкин. Энг охирги етилган 
проглоттиднинг узунлиги 16-20 мм, эни эса 4-7мм булиб, улар стробиладан 
якка-якка ажралиб, уз харакати ёки одам ичагининг кискариши туфайли 
ташки мухитга чикади. Корамол солиётри нихоятда серпушт, битта 
проглотидда 120000-175000 гача тухум булади. Тухумнинг шакли 
овалсимон, икки каватли пуст билан уралган, ранги саргиш-кунгир тусда, ён 
томонларида ингичка усимталар (филамент) мавжуд.

Корамол солитёрининг личинкалик боскичи хам паразитлик килиб 
хаёт кечиради. Уни цистицерк (Sycticercus bovis) деб аталади. 
Цистоцеркнинг шакли овалсимон куринишда, нухат катталигича булиб, 
узунлиги 5-15 мм, эни эса 3-8 мм келади. Унинг ичида туртта сургичли 
сколекс жойлашган. Цистицерк ташки томондан бириктирувчи тукимадан
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тузилган парда билан уралган. Цистоцерк корамоллар гушти орасида яшайди 
ва финна дейилади (108-расм).

Биологияси. Корамол солиётри биогельминт булиб,одам унинг ягона 
дефинитив хужайини хисобланади. Корамолдан ташкари буйвол, зебу ва 
кутослар хам оралик хужайинидир. Одам хом, чала пиширилган ёки чала 
ковурилган финна билан зарарланган корамол гуштини истеъмол килганида 
бу паразитни узига юктиради. Одам организмига тушган цистицеркнинг 
пусти ошкозон шираси хамда ут суюклиги таъсирида эрийди ва ундан 
чиккан личинка сургичлари ёрдамида ичак деворига мустахкам ёпишиб 
олиб, соат ва кун сайин усади ва ривожлана бошлайди. Бир суткада 7-8 см га 
усиб, бир хафтада унинг узунлиги ярим метрга етади. Икки-уч ойдан кейин 
эса жинсий вояга етган цестода (Taeniarhynchus saginatus) хосил булади. У 
одам организмида 8-10 йилгача яшайди.

Паразитнинг етук проглоттидлари одам фекали оркали ташки мухитга 
чикади ва турли механик хамда физик таъсирлар натижасида ёрилиб, ичида
6 та илмокли личинкаси булган тухум атроф-мухитга таркалади. Корамоллар 
ем-хашак, сув ва баъзан одам фекалини истеъмол килиши оркали паразит 
тухумини узига юктиради. Корамоллар ошкозонида, секретлар таъсирида, 
тухумнинг пусти эриб кетади ва ундан чиккан личинка илмокчалари 
ёрдамида меъда ёки ичак деворларини тешиб кон томирларига утади, кон 
билан организмга таркалади ва скелет мускуллари, юрак, куз, бош мия ва 
бошка органларга урнашиб, ривожлана бошлайди. Маълум вакт (4,5-6 ой) 
дан кейин нухат катталигича пуфаксимон формага айланади. Бу даврни 
финна, касалликни эса финноз дейилади. Паразит табиатда шу тарика 
айланади, яъни одамдан корамолга ва аксинча корамолдан одамга юкади.

Корамол солитёрининг жинсий вояга етган формаси (Taeniarhunchus 
saginatus) келтириб чикарадиган касаллик тениаринхоз, личинкалик боскичи 
(Cycticercus bovis) хосил киладиган касаллик эса цистицеркоз деб аталади. 
Илгаридан маълумки, тениаринхоз билан асосан одам, цистицеркоз билан 
эса корамол касалланади.
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108-расм. Лентасимон чувалчангларнинг ривожланиш цикли

Узбекистан шароитида бу касаллик айникса, Хоразм вилояти ахолиси 
уртасида кенг (13%) таркалган. Бунга асосий сабаб, у ерда миллий таом 
кийма гушти “ижжан”нинг (пиёз ва гармдори кушилган хом кийма гуштини) 
истеъмол килинишидадир. Тениаринхоз, шунингдек Бухоро, Самарканд 
вилоятлари ва Крракалпогистон Республикасида хам кенг таркалган.

Кенг лентец (Diphyllobotrium latum). Кенг лентец лентасимон 
чувалчангларнинг энг узуни ва йирик вакили булиб, одам хамда турли хил 
сут эмизувчи йирткич хайвонлар (ит, мушук, тулки, айиклар)нинг ичагида 
паразитлик килади. Стробиласининг узунлиги 10-15 метр, эни эса 20-30 мм 
келади. Проглоттидлар сони хар бир индивидда 4000 тагача булиб, эни 
буйига нисбатан узун булади. Сколекси, бошка лентасимонлардан фарк 
килган холда, алохида шаклланмаган булиб, стробиланинг энсиз давоми 
куринишидадир. Сургичлари иккита чукур эгатчалар шаклидаги 
ботрийлардан иборат. Хитинли илмокчалари булмайди (109-расм).

Г ермафродит проглоттидлардаги жинсий органлар системаси корамол 
солиётрининг жинсий органларига ухшайди, лекин уларда учта тешик 
(бошка солиётрларда иккита) ташкарига очилади, буларнинг бири бачадон 
тешиги, колганлари эса кин ва уруг йуллари тешиги хисобланади. Мазкур 
тешиклар корамол солиётридаги каби проглоттидларнинг ён томонларига 
очилмай, балки олдинги юзаси (вентрал) га очилади. Уругдонлар сони 700
800 тагача, тухумдони бир дона ва икки булакдан иборат. Етилган
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бачадонлар узининг шохланиши билан бошка лентасимон чувалчанглардан 
фарк килади. Бачадон шохлари узун, марказида розеткасимон шакл хосил 
килади. Тухуми овалсимон куринишда, кутбларидан бирида кичкина 
копкокчаси мавжуд, ранги саргиш, узунлиги 0,068-0,071 мм, эни 0,045 мм 
гача булади.

Биологияси. Кенг лентецнинг ривожланиш циклида учта хужайин 
иштирок этади. Доимий хужайин-одам, мушук, ит, тулки, айик ва бошкалар, 
биринчи оралик хужайини-сувда яшовчи майда кискичбакасимонлар-циклоп 
ва диантомуслар (сув бургаси), иккинчи оралик хужайини-баликлар 
(олабуга, гулмохи ва бошкалар) хисобланади.

109-расм. Цестодаларнинг ривожланиш цикли

Доимий хужайин организмидан ахлат билан ташкарига чиккан 
тухумлар факат сувда ривожланади. Орадан 3-5 хафта утгач тухумдан усти 
киприкчалар билан копланган, 6 та илмокчали кароцидий личинкаси чикади. 
Кароцидий сувда киприкчалари ёрдамида маълум вакт сузиб юриб, кенг 
лентецнинг табиатда таркалишини таъминлайди. Кейинчалик кароцидий- 
ларни сувдаги кискичбакасимонлардан циклоплар озик модда сифатида 
ютиб юборади. Циклоплар ичагида кароцидийлар устидаги киприкчаларни
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ташлаб юборади ва тана бушлигига утиб ривожланишини давом эттиради. 
15-21 кундан кейин 0,5-0,6 мм узунликдаги иккинчи личинкалик боскичи, 
яъни процеркоидга айланади. Процеркоиднинг бош кисмида шарсимон 
усимта ва унинг ичида 6 дона илмокчалари булади. Кейинчалик бу 
личинкалар билан зарарланган циклопларни баликлар ютиб юборади. 
Баликларнинг ошкозон-ичак системасида циклоплар хазм булиб, ундаги 
процеркоидлар овкат хазм килиш органлари девори оркали хар хил 
органлар, купинча мускуллар орасига утиб олади ва у ерда уз 
ривожланишини давом эттириб, 3-4 хафтадан кейин учинчи личинкалик 
боскичи -  плероцеркоидни хосил килади. Плеро-церкоиднинг узунлиги 5-6 
мм гача бориб, бош кисмида сургичлар-ботрийлар аник шаклланган булади. 
Бу инвазион (юкумли) боскичи хисобланади. Одам хом ёки чала пиширилган 
плероцеркоидли балик гушти ёки икрасини истеъмол килиш оркали 
паразитни узига юктиради. Шунингдек, охирги хужайин хисобланган бошка 
гуштхур хайвонлар хам ана шу йул билан зарарланади. Одам организмида 
21-36 кундан кейин паразит жинсий вояга етиб, 8-15 метр узунликка етади.

Кенг лентецнинг ривожланиш циклида иккита оралик ва битта доимий 
хужайиндан ташкари яна туртинчи-резервуар хужайин хам иштирок этиши 
мумкин. Булар учун резервуар хужайин хар хил йирткич баликлар 
хисобланади. Сувдаги купчилик йирткич баликлар паразит личинкалари 
билан зарарланган майда баликлар билан озикланади. Шунда майда 
баликлар йирткич баликлар организмида хазм булиб кетади, лекин ундаги 
кенг лентецнинг плероцеркоид личинкаси хеч кандай зарарланмай, йирткич 
баликларнинг овкат хазм килиш органлари деворлари оркали мускул ва 
бошка органларга утади ва узининг тириклик холатини саклаб колади. 
Натижада йирткич баликлар организмида паразитнинг личинкалари сони 
тобора ортиб боради. Битта чуртан баликда 250 тагача плероцеркоид 
личинкалари учраши аникланган. Бу холат у ёки бу территорияда 
паразитнинг табиий манбаларини вужудга келтиради.

Кенг лентец келитириб чикарадиган касаллик дифиллоботриоз 
касаллиги деб аталади. Кенг лентец одам организмида 15 йилгача ва ундан 
хам купрок яшаши мумкин. Уларнинг гавдаси жуда йирик, куп озик модда 
истеъмол килади. Бир одамда 143 тагача кенг лентец учраши аникланган. 
Дифиллоботриоз билан огриган беморларда бош огриши ва айланиши, иш 
кобилиятининг пасайиши, кунгил бехузур булиши, таъм билишининг 
бузилиши ва ич юришишнинг узгариши каби холатлар кузатилади. Ичакдаги 
паразитлар одамда нормал кон яратилиши учун зарур булган витамин В12
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етишмаслиги натижасида гемоглобин ва эритроцитлар микдори камаяди, бу 
эса анемиянинг ривожланишига олиб келади.

Ценур (Multiceps multiceps). Ценур ёки мультицепс (Multiceps 
multiceps) 0,8-1 метр узунликдаги лентасимон, доимий хужайини ит, тулки, 
бури ва бошка гуштхур хайвонлардир. Унинг личинкалик боскичи (Coenurus 
serebralis) куй, эчки, баъзан корамоллар, туя, от, чучка ва бугуларнинг бош 
ва орка мияларида урнашиб, ценуроз деб аталувчи касалликни келтириб 
чикаради. Бу касаллик одамда хам учрайди.

Мультицепс стробиласининг олдинги (ингичка) учидаги сколексида 
туртта сургич, хартумчасида эса икки катор хар хил катталикдаги 22-32 та 
илмокчалар жойлашган. Стробиладаги прогтлоттидлар сони 200-250 та 
атрофида, уларнинг энг охиргиларининг диаметри 5 мм га бориб, етилган 
бугинлар хисобланади. Етилган бугин бачадонида 16-26 тагача ён усимталар 
булиб, хаммаси тухум билан тулиб туради. Она цестоднинг битта етилган 
проглоттидида 20-60 минг ва ундан хам купрок тухумлар булиши мумкин. 
Тухумлар турт каватли пуст билан уралган, уларнинг диаметри 0,031-0,036 
мм булади. Буларда бачадон берк булади.

Ценур личинкаси (Soenurus serebralis) айланма ёки чузик шаклдаги 
пуфакдан иборат булиб, пуфак тиник суюклик билан тулган булади. 
Пуфакнинг хажми уларнинг ривожланишига ва миядаги жойлашишига караб 
турлича булади.Унинг герминатив пардасида 100-250 та сколекслар туп-туп 
булиб жойлашади. Товук тухуми катталигига етган ценур пуфакчалари 
ташки томонидан хитинлашган парда билан уралган. Пуфакчаларининг ички 
герминатив пардасида урнашиб олган сколекслар узларининг тузилиши 
билан вояга етган давридаги цестодалар сколексларидан фарк килмайди. 
Ценур пуфакчалари спектрал анализ килинганда унда 14 хил элемент 
(алюминий, кремний, магний, рух, барий, бор, фосфор, кальций ва 
бошкалар) борлиги аникланган. Унинг ичини тулдириб турган суюкдик 
таркибида эса тирозин, триптофан, глутамин, цистин, лизин, аргонин каби 
моддалар булади.

Биологияси. Мультицепс ит, бури, тулки, чиябури ва бошка гуштхур 
дефинитив хужайраларининг ингичка ичагида жинсий вояга етгач, 
тухумларга тула етилган проглоттидлари стробиладан узилиб хужайин 
ахлати билан ташки мухитга, яъни тупрок, сув ва кукатларга тушади. Ташки 
мухитга чиккан цестода проглоттидлари бир неча соат давомида ерда ёки 
утлар орасида харакат кила бошлайди. Етилган бугиннинг кискариши 
натижасида ундан жуда куп микдорда тухум чикади ва улар яйлов хамда сув 
манбаларига тушади (110-расм). Касалланган ит ахлати билан хар куни 20-30
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тадан паразитнинг етилган проглоттидлари ташки мухитга чикади. Айрим 
итларнинг ингичка ичакларида 200 ва ундан куп сонда паразит булиши 
аникланган. Итнинг ичагида вояга етган ценурлар бир неча ой, хатто икки 
йилгача яшаши мумкин. Паразит тухумлари ташки мухитда совук таъсирида 
хам узок вакт яшаб, халок булмайди, хатто кор тагида кишлаши мумкин. 
Онкосфера +200С хароратда куритилганда хам 15 кунгача тириклик 
хусусиятини йукотмайди.

Оралик хужайинлар: куй, эчки, корамол, чучка ва туялар ценур 
тухумлари сочилган яйловларда утлаганда хамда сув ичган пайтларида 
паразитнинг тухумларини ютиб юборадилар. Овкат хазм килдирувчи 
секретлар таъсирида тухумнинг пусти эриб кетади ва ундан жуда кичкина, 
уч жуфт илмокчали онкосфера личинкаси чикади. У кон томирлари оркали 
организмга таркалади ва купинча кон окими билан орка ва бош мияга 
урнашиб, ривожланишини давом эттиради ва ценур пуфагини хосил килади

110-расм. Ценурнинг ривожланиш цикли (А.^улмаматов, 1988)

Ценур жуда секин усади. Х,айвонлар зарарланганидан кейин икки 
хафта утгач, пуфакнинг диаметри 3-5 мм, олти хафтадан кейин 2-3 см, 2-3 
ойдан кейин эса 3,5 см га етади ва шу вактга келиб уларда сколекслар 
ривожланади.

Ит, бури ва тулкилар ценуроз билан касалланган хайвонларнинг бош 
ва орка мияларида жойлашиб олган пуфакларни истеъмол килиш йули билан
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паразитни узига юктиради. Уларнинг ичакларида 41-73 кундан кейин 
жинсий вояга етган лентасимон ценур (Multiceps, multiceps) ривожланади. 
Ёш итларнинг ичакларида паразит тез вояга етади.

Ценуроз (айланчик, “тентак”) сурункали гижжа касаллиги булиб, у 
билан асосан, куй ва эчкилар купрок касалланади. Бу касалликка хос булган 
асосий хусусиятлардан бири, ценур пуфагининг бош ва орка мияда 
катталашиб бориши окибатида асаб системаси фаолиятининг бузилишидир. 
Бу касаллик билан огриган хайвонлар безовталанади, типирчилайди, бир 
жойда туриб айланаверади. Ана шу белгиларига караб ер шарининг турли 
зоналарида кенг таркалган бу касалликни аникаш мумкин.

Ценуроз билан касалланган хайвонлар албатта халок булади ёки 
мажбурий равишда гуштга суйилади. Натижада ценуроз кишлок хужалигига 
жуда катта иктисодий зарар етказади. Ценуроз касаллиги одамларда хам 
учраб туради. Уни даволаш хирургларнинг махоратига боглик.Ценуроз 
билан касалланган хайвонларни даволашнинг бирдан-бир йули-операция 
килиб, бош миядан паразит пуфагини олиб ташлашдан иборат.

Эхинококк (Echinococcus granulosus). Эхинококк цестодаларнинг энг 
кичиги булса-да, лекин одам ва турли-туман хайвонлар учун у энг хавфли 
паразит хисобланади. Эхинококклар учун ит, бури, чиябури, тулки ва бошка 
гуштхур хайвонлар дефинитив хужайин хисобланади. Эхинококкнинг 
жинсий вояга етган формалари дефинитив хужайин ингичка ичаклариннинг 
олдинги кисмида яшайди. Одам, куй, эчки, корамол, туя ва чучкалар, 
кемирувчилар ва шунга ухшаш сут эмизувчиларнинг 60 дан ортик турлари 
эхинококк учун оралик хужайин хисобланади.

Эхинококкнинг етилган гавдаси бошка цестодалар каби сколекс ва 3-4 
та проглоттидлардан иборат. Сколексда туртта сургич ва махсус 
хартумчасида икки катор жойлашган 28-50 та хитинли илмокчалари булади. 
Биринчи катордаги илмокчаларининг узунлиги 0,032-0,045 мм, иккинчи 
катордагиси эса 0,020-0,38 мм узунликда булади. Сургичларининг диаметри 
уртача 0,13 мм. Сколексдан кейинги биринчи ва иккинчи проглоттидлар 
гермафродит булиб, унда 40-50 та уругдонлар, спирал шаклида уралган уруг 
ташувчи найча, нок шаклидаги жинсий бурса, булакли тухумдон, мелис 
таначаси ва сариклик бези жойлашган. Жинсий тешиклари проглоттиднинг 
иккинчи ярмидан ташкарига очилади. Охирги етилган проглоттид бошка 
проглоттидлардан узун булиб, унда бачадон киска шохланган ва тухумлар 
билан тула булади. Тухумлар сони 400 тадан 3000 тагача булиши мумкин. 
Тухумлар юмалок ва овалсимон шаклда, диаметри 0,028-0,036 мм. Вояга
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етган эхинококк ит ва бошка гуштхур хайвонларнинг ингичка ичакларида 
олти ойдан купрок яшайди.

Эхинококк эмбриони махсус пуфакча ичида ривожланади. Эмбрион 
жойлашган пуфакларнинг ичи суюклик билан тула булиб, бу суюклик 
эмбрион учун химоя ва озука вазифасини утайди. Эхинококк пуфаклари 
оралик хужайин органларида онкосфера личинкасидан вужудга келади, буни 
эхинококкнинг пуфаклик даври (Echinococcus unilocularis) деб юритилади. 
Пуфаклар хар хил улчамда-нухат донидан ёш боланинг калласини 
катталигича булади. Шунингдек, уларнинг сони ун, юздан тортиб 
мингтагача бориши мумкин. Пуфак уч каватли парда билан уралган, ташки 
биринчи кават бириктирувчи тукима, иккинчиси кутикуляр хитинлашган ва 
энг ички учинчи кават герминатив, яъни эмбрион каватдан иборат.

Биологияси. Эхинококк дефинитив ва оралик хужайин иштирокида 
ривожланади. Эхинококкнинг етилган проглоттидлари асосий хужайин-ит, 
бури ва тулкиларнинг ахлати билан ташкарига чикади ва фаол харакат 
килиб, 5-25 см масофадаги ут, хашак хамда бошка жисмларга ёпишади. Шу 
вактда ундаги тухумлар сув, ут ва ерга сочилади (111-расм).

111-расм. Эхинококкнинг ривожланиш цикли
Тухумларнинг атроф-мухитга кенг таркалиш сабабларидан бири, 

асосий хужайин анус атрофи ифлосланади, уларнинг ифлос ерда ётиши, 
аганаши натижасида терисининг жуни хам ифлосланган булади. Мазкур 
хайвонларни овлаш, терисини шилиш, жасадини ёришда эхинококкнинг 
юкиш хавфи янада ортади. Эхинококк тухумлари иссик, совук ва
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кургокчиликка чидамли булиб, атрофга шамол ёрдамида хам таркалади. 
Тухумлар сув, озик моддалар ва юкоридаги усуллар билан оралик 
хужайинларига юкади ва финноз даврини уша организмда утказади. Одамга 
бу паразит аксарият итлар билан якин алокада булганда юкади.

Оралик хужайин ошкозон-ичак системасига тушган тухумнинг 
устидаги пусти секретлар таъсирида эриб кетади. Бунинг натижасида 
тухумдан чиккан личинка ичак эпителиал каватини ёриб утиб, кон, лимфа 
томирлари оркали ички органлар (жигар, кон, баъзан юрак ва орка мия) га 
бориб урнашади ва эхинококк пуфагини хосил килади. Организмда 
эхинококк пуфагининг усиши секин ва узок (10-30 йилгача) давом этади 
хамда тобора катталашиб боради. Пуфак ичида эхинококк личинкаси 
ривожланади ва бош кисми ичкарига кайрилган илмокчали шакллар хосил 
булади. Эхинококк пуфаклари билан зарарланган органларнинг хажми 
катталашиб, чукур морфологик ва физиологик узгаришларга учрайди. 
Масалан, зарарланган упканинг массаси 32 кг, жигарники 50 кг, 
пуфакчалардаги суюклик микдори эса 12 литргача бориши мумкин. 
Суюклик уз навбатида организмни кучли зарарлайди.

Асосий хужайинлар-ит, бури, тулки ва чиябурилар эхинококк 
пуфаклари билан зарарланган органларни истеъмол килиш натижасида 
уларнинг ингичка ичакларида пуфакчалардаги сколекслардан жинсий вояга 
етган эхинококк хосил булади.

Эхинококк келтириб чикарадиган касаллик эхинококкоз деб аталади. 
Эхинококкоз ер шарининг турли зоналарида, айникса чорвачилиги 
ривожланган мамлакатларда (Австралия, Янги Зеландия, Шимолий Америка, 
Осиёдаги купгина мамлакатлар) кенг таркалган. Эхинококкоз кишлок 
хужалиги иктисодиётига ва одамлар соглигига катта зарар етказади. Илмий 
маълумотларга кура, касалга чалинган бир бош коракул куйдан уртача 2,3 кг 
гушт, 0,3 кг ёг, 0,1 кг жигар, 0,4 кг упка, бахорги киркимда эса 90 г жун кам 
олинади. Бундан ташкари, эхинококк пуфакчалари билан зарарланган турли 
органлар (жигар, упка, юрак ва бошкалар) истеъмолга яроксиз булиб колади. 
Агар ана шу махсулотлар пул хисобига айлантирилса, жуда катта иктисодий 
зарар курилаётганлигини тасаввур килиш кийин эмас.

Эхинококкоз одамларда хам куп учраб туради. Эхинококкоз пуфакли 
формасининг даволаш усули хали ишлаб чикилмаган. Одамлардаги 
эхинококк пуфакларини факат хирургик операция йули билан олиб ташлаш 
мумкин.

Эхинококкоз касаллигига карши курашнинг ягона йули-профилактик 
тадбирлар булиб, касалликнинг келиб чикишига йул куймасликдан
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иборатдир. Бунинг учун дайди итлар, бури ва тулкиларни камайтириш, 
хужаликлардаги овчи ва отарлардаги курикчи итларни системали равишда 
дегельминтизациялаб туриит, суйилган молларнинг эхинококк пуфакчалари 
билан зарарланган орган ва тукималарини йукотиш (ёкиб юбориш) ёки 
зарарсизлантириш лозим.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

ясси чувалчангларнинг умумий белгилари ва классификациясини айтиб 
беринг.

2. Цестодаларнинг жинсий органлари тузилишини айтинг.
3. Цестодаларнинг эмбрионал ривожланишини айтинг.
4. Цестодалар личинкаларининг тузилиши ва турларини тушунтиринг.
5. Цестодаларнинг хужайинларини айтинг.
6. Кенг лентецнинг ривожланиш циклини айтинг.
7. Ценурнинг ривожланиш циклини айтинг.
8 . Эхинококкнинг ривожланиш циклини айтинг.
9. Цестодаларнинг зарари хакида фикр юритинг.
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8-БОБ. ЮМАЛОК ЧУВАЛЧАНГЛАРНИНГ (NEMATHET MTNTHES) 
КУПАЙИШИ ВА ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

Юмалок чувалчангларни бирламчи тана бушликлилар деб хам аталади. 
Уларнинг тана бушлиги схизоцел дейилиб, унда ички органлар жойлашган 
ва доимо суюклик билан тула булади. Шунинг учун хам уларнинг танаси 
доимо таранг булиб туради. Схизоцелдаги суюклик оркали ичакда хазм 
булган озик моддалар хужайра ва тукималарга таркалади. Шунингдек, бу 
суюклик айириш жараёнида хам иштирок этади, гавдани таранг холда 
саклайди. Айрим маълумотларга кура, табиатда юмалок чувалчангларнинг 
100 млн тури булиб, айни пайтда уларнинг 20 000 га якин тури урганилган, 
холос (А.К.Дондуа, 2004).

Нематодалар (Nematoda) синфи. Нематодаларнинг гавдаси юмалок 
ва ипсимон куринишда, баъзи турларида гавдаси спиралсимон уралган 
булади. Гавдасининг узунлиги бир неча мм дан 6-8 метргача булади. 
Нематодаларнинг купчилик турларида жинсий диморфизм аник 
ифодаланган. Эркаклари ургочиларига нисбатан анча кичик ва ингичка 
булади. Шунингдек, купчилик турлари эркакларининг дум кисмида, жинсий 
кушилишида фаол иштирок этадиган бурса жойлашган (112-расм).

Жинсий органларининг тузилиши. Нематодалар айрим жинсли 
булиши билан трематодалар ва цестодалардан тубдан фарк килади. Буларда 
жинсий органлар системаси оддий тузилган ва найсимон каналлардан 
иборат.

Эркаклик жинсий органлар системаси: битта уругдон, уруг йули, уруг 
пуфаги, мускулли уруг сочувчи канал, спикула ва ёрдамчи органлар (рулек, 
бурса) дан иборат булади. Хитинли спикула купинча бир жуфт, шакли, 
катта-кичиклиги ва тузилишига кура турлича булади. Шунинг учун бу орган 
систематик белги сифатида мухим ахамиятга эга. Эркаги ургочиси билан 
кушилганда спикула кинга киради ва у оркали сперматозоидлар ургочи 
жинсий органларига утади. Рулек деб номланувчи орган спикула харакатини 
бошкаради. Бурса эса жинсий кушилиш пайтида ургочисини ушлаб туриш 
вазифасини бажаради. Лекин купчилик нематодаларда бурса булмаслиги хам 
мумкин.

УрFOчилик жинсий органлар системаси, асосан жуфт сонда булиб, у 
ипсимон куринишдаги иккита тухумдон, тухум йуллари, бачадон ва киндан 
иборат булади. Ургочилик жинсий тешиги гавданинг вентрал кисмидан 
ташкарига очилади, бачадон деворида куп сонда мускул ва безли 
хужайралар булади. Тухум хужайранинг уругланиши ва тухум пустининг
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шаклланиши бачадонда амалга ошади. Нематодаларнинг тухумлари хар хил 
шаклда булиб, катта-кичиклиги, пустининг каватлари сонига караб 
фаркланади. Тухумда купи билан 5 кават пусти булади (аскаридаларда). 
Тухумнинг пусти хар хил физиологик функцияларни бажаради ва тухумни 
турли-туман салбий омиллардан (куриб колишдан, иссик ва совукдан, хар 
хил механик таъсирлар, кимёвий моддалар ва куёш нурларидан) химоя 
килади. Калин пустли тухумларда эмбрион узок вактгача (масалан, 
аскаридаларда 7 йилгача) узининг тириклик хусусиятини саклаб колади. 
Нематодаларнинг тухумлари ташки мухитга чикиб туради. Нематодаларнинг 
сперматозоидлари бошка хайвонлардаги каби ипсимон шаклда булмай, 
асосан юмалок, булавкасимон ёки амёбасимон куринишларда булади.

Нематодаларнинг айрим турларида эутелия (грекча эутелиа- 
тежамкорлик, эхтиёткорлик), яъни организмни ташкил этадиган хужайралар 
сонининг доимийлиги кузатилади. Жумладан, Caenorhabditis elegans эркак 
индивидининг эмбрионал ривожланишининг охирида гавдаси 
560 та хужайрадан, эркак индивид вояга етганда 1031та хужайрадан, 
гермафродит индивиди эса 959 та хужайрадан иборат булади.

Эмбрионал ривожланиши. Нематодаларнинг эмбрионал ривожла
ниши факат паразит турларидан Parascaris equorum ва тупрокда учрайдиган 
Caenorhabditis elegansда яхширок урганилган. Табиийки, бундай кам 
маълумотлар уларнинг эмбрионал ривожланиши хакида тулик тасаввур 
хосил килиш учун етарли булмайди. Аникланишича, бластомерларнинг 
такдири ривожланишнинг дастлабки даврларида номаълум булади. 
Аскариданинг (Parascaris equorum) эмбрионал ривожланишини биринчи 
марта Теодор Бовери (1862-1915) урганган. Унинг фикрича, дастлабки бир 
неча майдаланиш даврида, митоз содир булаётган вактда хроматин 
диминуцияси (лотинча diminuo-майдалаш) ходисаси, яъни хромосома 
маълум кисмини ташлаб юбориши содир булади.
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H e n *  Б ул ьбус

112-расм. Нематодаларнинг жинсий органларининг тузилиши
(В.А.Догель, 1981)

Маълум булишича, хроматин диминуцияси факат соматик 
тукималарни хосил киладиган бластомерларда содир булади, жинсий 
хужайраларни хосил киладиган бластомерларда бу ходиса содир булмайди. 
Бовери аниклашича, диминуция содир булиши цитоплазманинг анимал ва 
вегетатив кутбларини хосил киладиган хар хил таркибий кисмлари билан 
боглик. Аммо С.е^апБда хроматин диминуцияси кузатилмаган.Диминуция 
туфайли соматик хужайралар хромосоманинг жинсни белгилайдиган 
кисмини ташлаб юборса керак, жинсий хужайрани хосил киладиган 
бластомерларда диминуция учрамаслигининг сабаби хам ана шундадир. 
Балки гермафродит индивидларда, партеногенез, неотения, педогенез, 
прогенез йуллари билан купаядиган организмларда диминуция содир 
булмаслиги мумкин. Бу каби муаммолар келажакда алохида тадкикотлар 
утказилишини талаб килади.

Parascaris едиогишда майдаланиш тула, билатериал симметрик булиб, 
бластомерлар аник белгиланган жойда жойлашади. Биринчи майдаланиш 
эгати экватордан утади ва анимал AB (S1) хамда вегетатив Р1бластомерлар 
хосил булади.“Р”индекси жинсий хужайра, “S” индекси соматик хужайра 
хосил булишини билдиради. AB бластомерлардан эктодерма хосил булади. 
Иккинчи майдаланиш хар хил йуналишда утади. AB бластомерлар A ва B 
бастомерларга булинади. P1 бластомер майдаланиб S2 (EMSt) ва P2 
бластомерларни хосил килади. Натижада эмбрион Т-симон шаклни, 
кейинрок эса ромбсимон куринишни олади.

Кейинги майдаланиш натижасида S2 олдинги MSt ва орка E 
хужайраларни хосил килади. MSt бластомер кейинги майдаланиши 
натижасида мезодермал ва стомодеум хужайралар популяциясини хосил
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килади. P2 бластомер майдаланиб вентрал P3 ва дорсал S3 ёки дорсал 
эктодермани (C) хосил килади. 16 бластомерлик даврига утишда P3 
майдаланиб эктодермал D хужайрани ва жинсий хужайрани хосил киладиган 
P4 хужайрани хосил килади хамда у хам майдаланиб иккита бирламчи G1 ва 
G2 жинсий хужайраларни хосил килади. A. equorum ва C.elegans эмбрионал 
ривожланишининг дастлабки даврларини цейтрафер видеоёзув ва 
компьютер тахлили ёрдамида урганилганда, улар уртасида ухшашлик 
борлигини курсатди (Schnabel et el., 1997). Эмбрионнинг 24 бластомерлик 
даврида ёки P4 жинсий хужайра ажралгандан кейин E киз хужайра 
эмбрионнинг ичига киради ва унда бир неча майдаланишдан кейин 20 та 
хужайрадан иборат булган урта ичакни хосил килади. Бунда E киз бластомер 
эмбрионнинг вентрал юзасига утиб яхши ривожланмаган бластопор тешиги 
хосил булади. Шу тешик оркали бирламчи жинсий хужайра эмбрионнинг 
ичига киради ва ичак куртагининг тагида жойлашади. Шунингдек, эмбрион 
ичига MSt бластомерлари хам киради. Юмалок чувалчангларда эмбрионнинг 
ички каватини хосил булиши эпиболия ёки эктодермал хужайраларнинг 
вентрал йуналишда таркалиши оркали содир булади. Жинсий хужайралар, 
энтодермал ва мезодермал куртак хужайраларнинг эмбрион ичига 
таркалиши туфайли уч каватли эмбрион хосил булади.

Нематодаларнинг купайиши ва ривожланиш цикли. Нематода
ларнинг жинсий кушилишидан кейин ургочилик жинсий системасига тушган 
сперматозоидлар амёбасимон харакат килиб бачадонга утади ва у ерда тухум 
хужайра билан кушилади. Уругланган тухум хужайрада аста-секин пуст 
каватлари шаклланади. Нематодалар тухум куяди ёки тирик тугади. Шунга 
кура улар икки группага булинади:

1. Тухум куйувчи нематодалар (аскаридалар, трихостронгилидлар).
2. Тирик тугувчи нематодалар (трихинелла, спируратлар).

Ташки мухитга чиккан нематодалар тухумидан кулай шароитда 
личинкалар ривожланади. Баъзи нематодаларда (аскаридалар, острица) 
личинка инвазион боскичгача тухумнинг ичида ривожланади ва хужайин 
озик моддалар оркали личинкали тухумни узларига юктиради. Шаклланган 
личинкаларнинг тухумдан ташкарига чикиши хамма нематодаларда бир хил 
эмас. Бир гурух нематодаларда, масалан, гемонх, остертагия, буностомда 
личинка биринчи боскичдаёк (Л-1) тухумдан ташкарига чикади ва икки 
марта пуст ташлаб (линъка), инвазион боскичга айланади. Иккинчи гурух 
нематодаларда, масалан, маршаллагияларда личинка иккинчи боскичда (Л-
2), учинчи гурух нематодаларда эса, масалан, нематодирус ва 
нематодирелла-ларда личинка факат учинчи боскичда (Л-3) ташкарига
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чикади. Личинкаларни кайси боскичда ташкарига чикиши тухумдаги озик 
модданинг микдорига боглик. Агар тухумда озик модда канчалик оз булса, 
личинка тухумдан ташкарига шунчалик тез чикади.

Умуман, нематодаларнинг индивидуал ривожланиши, яъни онтогенези 
4 та линъка (пуст ташлаш) ва 5 та ёшдан иборат. Бир ёшдан иккинчи ёшга 
утиш пуст ташлаш оркали содир булади. Шундан 1-2-3-4 боскичлар 
личинкалик, 5-боскич эса жинсий вояга етган (имаго) даври хисобланади. 
Деярли купчилик нематодаларда 2-3-4 личинкалик боскичлар ташки 
мухитда, эркин яшаш билан утади. 4-боскичдаги личинкалар инвазион 
хисобланади. Факат ана шу ёшдаги личинкалар уз хужайини организмига 
утгач, кейинги ривожланишини давом эттира олади ва паразитлик кила 
оладиган боскичга (имаго) утади.

Нематодалар икки хил йул билан ривожланади. 1. Ривожланиш 
циклида оралик хужайин иштирок этади (филариатлар). Бу группа 
нематодалар бионематодалар (биогельминтлар) дейилади. 2. Ривожланиш 
циклида оралик хужайин катнашмайди (аскаридалар, трихостронгилидлар), 
бундай нематодалар геонематодалар (геогельминтлар) деб аталади.

Нематода личинкалари умумий гавда куринишига кура, жинсий вояга 
етган индивидга ухшайди. Лекин улар морфологик тузилиши ва физиологик 
хусусиятларига кура жинсий вояга етган индивиддан фарк килади. 
Жумладан, личинкаларда овкат хазм килиш ва жинсий органлар системаси 
деярли шаклланмаган, шунингдек, турли омилларга тулик мослашмаган 
булади. Ташки мухитда нематода личинкалари харорат, намлик, ёруглик, 
босим, радиация, кимёвий моддалар ва биотик омилларга нихоятда сезгир 
хамда адаптацияланган (мувофиклашган) булади.

Рус олимлари нематодаларнинг хар хил систематик группаларини 
атрофлича урганиб, уларнинг биологик ривожланиш цикли маълум 
конуниятлар асосида содир булишини аникладилар. Жумладан, 
В.М.Ивашкин (1961) спируратларда 10 хил биологик ривожланиш цикл 
мавжудлигини аниклади, А.А.Мозговой (1953) аскаридаларда 4 хил, 
К.И.Скрябин, Н.П.Шихобалова ва И.В.Орлов (1957) трихоцефалятларда 6 
хил, Т.И.Попова (1955) эса стронгулоидларда 4 хил ривожланиш цикл 
борлигини исботладилар. Паразит нематодаларнинг ривожланиш цикли 
нихоятда хилма-хилдир. Бунинг сабаби уларнинг турли вактда паразитизмга 
утиши ва хар хил хайвонлар организмида яшашга мослашганлигидадир.

Паразит нематодаларни хар томонлама урганишда К.И.Скрябин,
Н.П.Шихобалова, Р.С.Шулъц, В.М.Ивашкин, А.А.Мозговой, К.М.Рижиков,
А.А.Парамонов, А.Т.Тулаганов каби олимлар хизматлари нихоятда каттадир.
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Хрзирги вактда олимлар томонидан паразит нематодалар буйича 28 томлик 
(“Основы нематодологии”) капитал асар яратилган.

Нематодаларнинг хакикий табиий системасини тузиш ишлари хали 
тугалланмаган. Уларнинг морфологияси, физиологияси ва эмбрионал 
ривожланишидаги турли-туманлик хамда филогенетик келиб чикиши 
хакидаги хар хил фикрлар нематодалар классификациясини 
такомиллаштиришда янада чукуррок илмий-тадкикот ишлари олиб 
борилиши кераклигини талаб килмокда.

Нематодаларнинг хозирча аникланган 7000 дан ортик тури одам, 
хайвон ва усимликларда паразитлик килади. Улар келтириб чикарадиган 
касалликлар нематодозлар деб аталади. Нематодозлар, айникса, 
чорвачиликда катта иктисодий зарар етказиш билан бирга, одамлар 
саломатлиги учун хам энг хавфли касалликарни келтириб чикариши мумкин.

Одам аскаридаси (Ascaris lumbricoides). Бу паразит одам 
организмида учрайдиган нематодалардан энг йириги булиб, жинсий вояга 
етганлари одамнинг ингичка ичагида паразитлик килиб яшайди. Одам 
аскаридаси айрим жинсли, уларда жинсий деморфизм ходисаси яхши 
ривожланган. Эркак аскарида гавдаси ургочи аскарида гавдасига нисбатан 
калта ва ингичка, думи гажаксимон кайрилган, 12-15 см узунликда булади. 
Ургочи аскарида йугон, узунлиги 40-44 см га боради. Гавдасининг шакли 
ипсимон, ташки томондан кутикула билан уралган. Олдинги учида 
жойлашган огзини учта лаблари ёпиб туради. Огиз бушлиги найсимон 
кизилунгачгача давом этади. Кизилунгач ва урта ичак тугри ичак билан 
туташган булади. Тугри ичак ургочи аскаридаларда тананинг орка учида, 
вентрал томондан анал тешиги оркали ташкарига очилади. Эркак 
аскаридаларда эса жинсий тешик, спикула ва орка чикарув тешиги умумий 
клоака оркали ташкарига очилади.

Ургочи аскариданинг жинсий органлари жуфт найчалардан, эркак 
аскариданики эса ток найчадан тузилган. Ургочи аскарида жинсий тешиги 
(вульва) гавданинг олдинги кисмидан ташкарига очилади. Аскариданинг 
тухуми овалсимон шаклда, 5 кават пуст билан уралган. Ташки кобиги гадир- 
будир, жигар рангда булади. Шаклланган тухуми 0,05-0,07х0,04-0,05 мм 
катталикда булади.

Биологияси. Аскарида тухумлари ташки мухитга чиккач, ундаги 
эмбрионнинг ривожланиши, асосан харорат ва намликка боглик булади. 20
260С харорат ва намлик етарли булганда уч хафта ичида тухумдан инвазион 
личинка чикади (113-расм). Шуни алохида кайд килиш лозимки, 
аскаридаларнинг тухуми калин пустга уралганлиги туфайли ташки
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мухитнинг нокулай омилларига бошка гельминтларнинг тухумларига 
нисбатан чидамли булади. Масалан, 25-300С совукда 40 кунгача тирик 
колади, инвазион тухумлар эса тупрокда 7-16 йилгача хаётчанлигини саклаб 
колиши мумкинлиги аникланган.

113-расм. Одам аскаридасининг ривожланиш цикли

Одам аскаридаси оралик хужайин иштирокисиз ривожланади. 
Паразитнинг ягона хужайини одам хисобланади. Одам арик ва ховуз 
сувларини кайнатмасдан ичиши, мева ва сабзавотларни ювмасдан истеъмол 
килиши, шахсий гигиена коидаларига риоя килмаслиги окибатида 
аскариданинг тухумини узига юктиради. Ошкозон-ичак секрецияси 
таъсирида тухумнинг пусти эриб кетади. Ундан озод булган харакатчан 
личинкалар ичак девори оркали кон томирларига утади. Личинкалар кон 
окими билан жигарга, юракка, ундан упка альвеолаларига етиб келади. 
Сунгра альвеолалар деворини тешиб, нафас йули-бронхиолаларга, кекирдак 
ва халкум оркали огиз бушлигига утади.

Огиздан сулак ёки овкат билан кайта ютиб юборилади. Шу тарика 
личинка яна ошкозонга тушади, ундан ингичка ичакка харакатланиб утади ва 
63-84 кундан кейин, личинка 40 см узунликдаги етук аскаридага айланади.
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Одам организмида аскариданинг миграция даври 10-12 кун давом этади. 
Аскаридалар 11-12 ой яшай олади.

Ургочиси суткасига 200 дан 250 мингтагача тухум куяди. 
Гельминтолог олимларнинг хисобларига караганда, одам организмига 
аскаридалар уз умрининг охиригача 50-60 миллионтагача тухум куйиши 
мумкин. Аскариданинг бутун умри давомида куйган тухумининг массаси уз 
массасидан 1700 баравар ортик булиши аникланган.

Аскаридалар келтириб чикарадиган касаллик аскаридоз деб аталади. 
Одатда, одам ичагида бир неча, баъзан ун ва юзлаб аскаридалар паразитлик 
килади. Бу холда аскаридалар ичак деворини яралайди, ичакларда тикилиб 
колиб, овкат утмай колишига олиб келади. Баъзан жигар ва бош мияни 
зарарлаб, кишини улимга олиб келган холатлар хам кузатилган.

Аскаридоз ер шарининг деярли хамма жойларида учрайди. 1965 йилги 
маълумотга кура, хисобга олинган гельминтозларнинг 75% ини аскаридоз 
ташкил этган. Узбекистонда тог ва тог ён багрларида яшайдиган ахоли 
орасида бу касаллик тез-тез учраб туради. Аскаридозни, асосан, бемор одам 
ва уй пашшалари таркатади. Аскаридоз касаллигига карши курашда 
дегельминтизация ва профилактика чораларига асосланилади.

Острица (Enterobius vermicularis). Острицалар одамларда, айникса, 
ёш болаларда кенг таркалган нематодалардан булиб, асосан, ичакда 
паразитлик килади. Аскаридалар каби айрим жинсли, ургочисининг 
узунлиги 9-12 мм, эркаклари эса 3-5 мм келади. Эркак энтеробиус 
гавдасининг дум кисми гажаксимон кайрилган ва бир дона спикуласи 
булади. Ургочи острицанинг думи ингичка ва уткир учли булади. Бош 
кисмида кутикуладан иборат везикула, унинг уртасида эса уч лабли огиз 
жойлашган. Уларда кизилунгач охири ёки урта кисми шарсимон холда 
кенгайган, булбус (пиёзча) деб шунга айтилади. Ургочи энтеробиуснинг 
бачадони ривожланган ва доимо тухум билан тула булади. Етилган тухуми 
овалсимон шаклда, рангсиз ва тиник, икки кават пуст билан уралган. 
Тухумининг узунлиги 0,05-0,06 мм, эни 0,02-0,03 мм улчамда булади.

Биологияси. Острицалар ингичка ичакнинг охири, йугон ичакнинг 
бошлангич кисмида паразитлик килади. Етилган ургочи ва эркак индивидлар 
ингичка ичакда жуфтлашганидан сунг эркак индивид улади (114-расм). 
Ургочилари фаол харакатланиб, тугри ичак девори буйлаб юради ва орка 
чикарув тешигидан урмалаб ташкарига чикади, сунг анус атрофидаги тери 
бурмалари катларига бир неча минг дона уругланган тухумларни куйиб, узи 
халок булади. Шундан кейин хужайин ануси атрофида кучли кичиш пайдо 
булади. Ташки мухитда (кислородли шароитда) тухумлар 4-6 соатдан кейин
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етилиб, инвазион боскичга айланади. Ана шу вактда бемор ануси атрофини 
кашиши туфайли ундаги етилган тухумларни бармоклари, хусусан 
тирноклари орасига илаштириб олиб огзига кайта теккизиши натижасида 
острица тухумларини узига юктиради. Бу ходиса автоинвазия дейилади. 
Огиз оркали ютиб юборилган тухумлар одам организмида миграциясиз, 
тугридан-тугри ингичка ичакка, ичак шиллик пардасига ёпишиб олади. 
Паразитлар 20-25 кундан кейин жинсий вояга етади. Острицалар купинча 
ингичка ичакнинг кур усимтаси ичига кириб колиб, унинг деворини 
яллиглайди ва аппендицитнинг кузгалишига сабабчи булади.

114-расм. Бола острицасининг ривожланиш цикли
Острица туфайли вужудга келадиган касаллик энтеробиоз дейилади. 

Энтеробиуслар бевосита одам танасида ривожланиши мумкин, бундай 
холатда узидан кайта зарарланиш учун шароит яратилган булади. Бемор 
касалликнинг таркалиш манбаи хисобланади. Паразит одамдан одамга 
бевосита муносабатда булганда ёки урин-тушак, кийим-кечак, уй-рузгор 
буюмлари оркали хам юкиши мумкин. Острицалар одам организмига 
механик ва токсик таъсир курсатади.

Хдмиша узидан зарарланиб туриш сабабли бу касалликни даволаш 
кийин кечади. Касалликнинг олдини олишда шахсий гигиенанинг барча 
коидаларига риоя килиш катта ахамиятга эга.

Ришта (Dracunculus medinensis). Ришта ёки дракункул ипсимон 
куринишдаги нематода булиб, Урта Осиё республикаларида ришта (ип) деб 
аталади. Ришта Х,индистонда нихриво, араб мамлакатларида иркал-хибли, 
Г винеяда иркон деб юритилади. Абу Али Ибн Сино риштани ирк-алмедини 
деб атаган. Бу паразитни ва у келтириб чикарадиган касалликни биринчи 
марта урганган ва ёзиб колдирган хам Ибн Синодир.
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Ришта айрим жинсли хайвон булиб, жинсий деморфизм ходисаси 
яккол куринади. Ургочиларининг узунлиги 40-120 см, эни 0,5-1,5 см, эркак 
риштанинг узунлиги 12-30 см, эни 0,2-0,4 мм келади. Ургочиларининг 
жинсий органлар системаси бир жуфт тухумдон, тухум йули ва тананинг 
асосий кисмини эгаллаган бачадондан иборат. Битта тухумдони тананинг 
юкори кисмида, иккинчиси эса тананинг пастки кисмида жойлашган. 
Буларда киннинг ташки тешиги берк холда тугайди.

Биологияси. Ришта, биогельминт булиб, ривожланиш циклида иккита 
хужайин иштирок этади. Риштанинг доимий хужайини одам, айрим 
холларда маймун, ит, мушук, тулки, чиябури, коплон ва бошка сут 
эмизувчилар булиб, жинсий вояга етган паразит, асосан тери ости 
клетчаткаси ва бириктирувчи тукимада паразитлик килиб яшайди. Оралик 
хужайини эса, чучук сувларда яшайдиган циклопдир (115-расм).

115-расм. Риштанинг ривожланиш цикли
Ургочи ва эркак риштанинг жинсий кушилиши хаётининг бошлангич 

даврларида руй беради. Шундан кейин эркак ришта нобуд булади. 
Уругланган ургочи риштанинг бачадони хамда танаси катталашади. 
Риштанинг жинсий вояга етган ургочиси личинкалар куйиш (тугиш) учун 
одамнинг кул-оёкларига кучади ва маълум вактдан кейин терида диаметри 2
7 мм ли шишлар пайдо булади. Шишлар сувга текканда (кул-оёкларни ювиш 
ва чумилиш пайтида) ёрилади ва пайдо булган ёрикдан паразитнинг 
харакатчан личинкалари сувга утади. Личинкалар сувда фаол сузиб, оралик 
хужайини циклопни излайди. Циклоплар личинкани озик сифатида ютиб 
юборади. Паразит личинкаси циклоп танасида ривожланишни давом 
эттириб, 12-14 кундан кейин инвазион боскичга айланади. Одам ва бошка 
доимий хужайинлар сув оркали зарарланган циклопларни ютиб юборади ва 
риштани узига юктиради. Ичакда хазм секретлари таъсирида циклоп хазм
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булади, ундан чиккан личинкалар эса ичак девори оркали кон айланиш 
системасига утади ва худди аскаридалар личинкаси каби организм буйлаб 
миграция килади. Миграция даври тугаллангач, личинка беморнинг тери 
ости ёг каватига жойлашиб олади. Личинка бир йилдан кейин жинсий вояга 
етади. Ургочи ришталар яна тери остига кучиб, хаёт циклини яна 
такрорлайверади.

Ришта келтириб чикарадиган касаллик дракункулёз деб аталади. 
Ришта касаллигига учраган беморда ургочи риштанинг тери остида улиб, 
бош кисмининг парчаланишидан бемор организмига захарли моддалар 
сурилади. Натижада организмда хар хил тошмалар пайдо булади, бадан 
кичишиб, бош айланади, организм ориклайди. Баъзан кунгил айниши, 
кусиш, бугинларнинг яллигланиши руй беради.

Риштани атроф-мухитга кенг таркалишида асосий манба касалланган 
одам хисобланади. Бу касаллик иссик мамлакатларда: Африка китъаси, 
Лотин Америкаси мамлакатлари ва Жанубий Осиё давлатларида кенг 
таркалган. Узбекистонда бу касаллик асосан профессор Л.М.Исаев хизматли 
туфайли 1932 йилдаёк тугатилган, яъни циклоп яшайдиган кулмак сувлар 
йукотилган.

Трихинелла (Trichinella spiralis). Трихинелла паразит нематодалар- 
дан энг майдаси булиб, купинча умурткали хайвонлардан чучка, ёввойи 
чучка, каламуш, ит, айик, тулки, бури, бурсик, сассик кузан, сувсар ва 
шунингдек, одамда паразитлик килади. Трихинелланинг хаёт циклидаги 
узига хос хусусиятлардан бири шуки, хар бир индивид бир вактнинг узида 
трихинелла учун хам охирги, хам оралик хужайин хисобланади. Жумладан, 
трихинелла личинкалик даврини юкорида келтирилган хайвонлар ва 
одамнинг мускулларида (оралик хужайин сифатида), жинсий вояга етган 
даврида эса шу организмларнниг ичак системасида яшайди (доимий 
хужайин сифатида). Трихинелла айрим жинсли, ургочисининг узунлиги 3-4 
мм, эни 0,06 мм, эркагининг узунлиги 1,4-1,6 мм, эни 0,04 мм келади. Вояга 
етган трихинелланинг бош кисми ингичкарок, ундаги огиз бушлигидан 
пармаловчи аппарат куринишидаги стилет чикиб туради. ^ин эса гавданинг 
олдинги учи-кизилунгачнинг ичакка туташган жойидан ташкарига очилади. 
Эркак трихинеллада жинсий аъзо-спикула булмайди. Бунинг эвазига шу 
органнинг вазифасини бажарувчи махсус тери буртмаси булиб, у тананинг 
орка кисмида жойлашган.

Биологияси. Трихинелла биогельминт, хаёт циклининг хамма 
боскичлари хужайин организмида утади. Трихинелланинг ривожланиш 
циклида чучка, ит, бури, тулки, айик ва шунга ухшаш хайвонлар, шунингдек,
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одам трихинелла личинкаси билан зарарланган гуштни истеъмол килиш 
оркали паразитни узига юктиради. Ошкозонда турли секретлар таъсирида 
личинка капсуласи эриб, ундан озод булган 1 мм катталикдаги личинка 
ингичка ичакка утади ва бу ерда тез ривожланиб, 3 суткада жинсий вояга 
етади. Эркак ва ургочи трихинеллалар ичак деворида жуфтлашади. 
Уругланган ургочи трихинелла бош кисми билан ичак шиллик каватини 
пармалаб, ичкарига кириб олади ва икки ойлик хаёти давомида 1800 дан 
2000 тагача тирик личинка тугади.

Эндигина тугилган личинкалар жуда серхаракат булади, улар лимфа, 
кейин кон айланиш системасига кириб олиб, бутун организм буйлаб 
миграция килади. Миграциянинг 17-18-кунларидан бошлаб, личинкалар 
организмдаги скелет мускулларида тухтайди. Аксарият холларда диафрагма 
мускуллари, ковургалараро мускуллар, кул ва оёк мускуллари, тил ва хатто 
куз косаси мускулларида жойлашади. Шундан бошлаб, трихинелланинг 
хаётида алохида давр-мускул даври бошланади (116-расм). Мускулларда 
тухтаган трихинеллалар усишда давом этади. Улар мускул хисобидан 
озикланади, бунинг натижасида мускул толалари емирилади, уларда 
моддалар алмашинуви ва физиологик холат бузилади, яъни мускул 
толаларида дегенерация бошланади. Мускул толалари орасида трихинелла 
атрофида 2-3 ойлардан кейин бириктирувчи тукималардан махсус капсула 
хосил булади. Личинка капсула ичида колиб, спирал шаклида уралади. Ана 
шу боисдан бу нематода трихинелла спиралис деб аталади. Трихинелла, 
гуштхур хайвонларга хом гушт оркали юкса, одамларга трихинелла 
личинкаси булган гуштни яхши пиширилмаган холда истеъмол килиш 
оркали утади.

Трихинелла туфайли вужудга келадиган касаллик трихинеллёз 
дейилади. Трихинеллёз одамда жуда огир кечадиган касаллик хисобланади. 
Трихинеллёз билан зарарланган организмда дармонсизлик, мускулларда 
огрик сезиш, кузнинг санчиб огриши, кунгил айниши, кусиш, асабнинг 
бузилиши, тана хароратини кутарилиши каби аломатлар кузатилади.

Трихинеллёз чорвачиликка хам жуда катта зарар етказади. Бу 
касаллик, Австралия китъасидан ташкари, ер юзининг хамма кисмида 
учрайди. Айникса, Америка Кушма Штатларида, Германия, Польша ва 
бошка Европа мамлакатларида кенг таркалган.

Хрзирги даврда купгина мамалкатларда чучка, ёввойи чучка ва 
айикларни суйиш ва реализация килишда давлат ветеринария назорати 
урнатилган. Мавжуд конунга асосан хар бир жонивор гуштида трихинеллёз 
бор-йуклиги текширилади. Агар гуштдан трихинелла личинкалари топилса,
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бу гуштни истеъмол килиш ман этилади, бундай гушт куйдириш йули билан 
йукотилади. Бу касалликка карши курашнинг асосий чораси профилактик 
тадбирлар хисобланади.

Трихинеллёз табиий манбали касаллик хисобланади. Хрзирги вактда 
бу касалликнинг иккита: табиий ва синантроп манбалари мавжуд.

Биринчи (табиий) манбаида ёввойи хайвонлардан бури, тулки, 
енотсимон ит, бурсик, халтали кемирувчилар, хашаротхур сут эмизувчилар, 
куракоёклилар ва майда гуштхур хайвонлар иштирок этади. Иккинчи 
(синантроп) манба уй хайвонлари ва айрим кемирувчилардан иборат. Бу 
икки манба, бир-бирига нисбатан анча мустакил булса-да, лекин синантроп 
манба хисобида тобора кенг таркалиб бормокда.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

юмалок чувалчангларнинг умумий белгилари ва классификациясини айтиб 
беринг.

2. Нематодаларнинг жинсий органларининг тузилишини айтинг.
3. Нематодаларнинг эмбрионал ривожланишини айтинг.
4. Нематодалар личинкаларининг тузилишини тушунтиринг.
5. Нематодаларнинг хужайинларини айтинг.
6. Трихинелланинг ривожланиш циклини айтинг.
7. Одам аскаридасининг ривожланиш циклини айтинг.
8. Бола остирицасининг ривожланиш циклини айтинг.
9. Нематодаларга карши кандай кураш чоралари кулланилади?

-1

116-расм. Трихинелланинг ривожланиш цикли
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9-БОБ. АКАНТОЦЕФАЛЛАР ЁКИ СКРЕБНИЛАРНИНГ 
(ACANTHOCEPHALES) КУПАЙИШИ ВА ИНДИВИДУАЛ

РИВОЖЛАНИШИ
Скребниларнинг 500 дан ортик тури булиб, уларнинг хаммаси 

паразитлик килиб хаёт кечиради. Скребниларнинг тана бушлигида халта 
шаклидаги лигамент деган орган булиб, унинг ичида жинсий безлар 
жойлашади. Баъзи турларида лигамент икки, баъзиларида бир булакдан 
иборат. Скребнилар айрим жинсли, самкаларининг жуфт тухумдони 
лигамент ичида жойлашган. Ундан тухум йули бошланади. 
Ривожланишининг бошлангич боскичларида тухумдон лигамент ичида ёки 
тана бушлигида эркин юрадиган тухум хужайраларига булиниб кетади. 
Тухум чикарувчи канал узига хос тузилишдаги комплексдан иборат булиб, 
оналик кунгироги (девори мускулдан тузилган булиб, лигаментдан ёки тана 
бушлигидан бошланади), тухум йули, бачадон ва киндан иборат. 
Аникланишича, оналик кунгироги етилган тухумларни ажратиб тухум 
йулига утказади. Етилмаган тухумлар махсус вентрал тешик оркали 
лигаментга ёки тана бушлигига кайтариб юборилади. Кин гавданинг 
охиридан ташкарига очилади (117-расм).

Эркаклик жинсий органлари уругдон, уруг йули, цемент бези, жинсий 
бурса ва кушилиш органидан иборат. Уругдони шарсимон шаклда булиб, 
иккита булади. Улар олдин - кейин булиб лигаментнинг ичида жойлашган. 
Патологик жараёнлар пайтида уругдон битта булиши хам мумкин. Уругдон 
акантоцефалнинг личинкалик даврида, оралик хужайин организмида 
шакллана бошлайди. Уругдондан уруг йули бошланиб пенисга етмасдан 
кенгайиб уруг халтасини хосил килади. Уругдон атрофида цемент бези деган 
без булади. Унинг шакли ноксимон, найсимон ёки куртаксимон булади, сони
3, 4, 6, 8 та булиши мумкин ва бу сон авлоднинг диагностик белгиси 
хисобланади. Цемент безининг секрети махсус канал оркали пенисга келиб 
куйилади. Бу без ёпишкок секрет ишлаб чикаради ва бу секрет жинсий 
кушилишдан кейин ургочи жинсий тешигининг огзини бекитиб ташлайди. 
Ван Клив (1949) цемент безининг учта турини фарклайди. 1. Синцитиал 
цемент бези куп ядроли булади. 2. Куп цемент бези, хар бир безда битта ядро 
булади ва уларнинг хар бири алохида каналга эга. 3. Куп цемент бези, хар 
бир без алохида капсулага уралган ва уларнинг ядро элементлари булади. 
Энг содда тузилишга эга булгани синцитиал цемент бези булиб, ундан бошка 
типдаги безлар ривожланади.

Кушилиш органи-пенис мускулдан иборат булиб, бурса атрофида 
жойлашган. Бурса мускулдан иборат булиб, улар кушилиш даврида самкани
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ушлаб туриш вазифасини бажаради. Шу пайт пенис оркали сперматозоид 
ургочи жинсий йулларига утади ва цемент безидан хам секрет итттлаб 
чикарилиб, пенис оркали ургочи индивид жинсий йулига утади ва ургочи 
жинсий тешигини бекитиб, уругнинг кайтиб ташкарига чикишига йул 
куймайди.

Скребниларнинг тухуми овалсимон, узунчок булиб, туртта, баъзан 
учта пуст билан копланган (Петроченко, 1956, Вест, 1964). Етилган тухумда 
эмбрионал личинка ривожланади. Скребниларнинг тухуми ва эмбрионал 
личинкаси хар хил турларида турлича тузилган. В.И. Петроченко 1956 йилда 
тухум ва унинг ичидаги эмбрионал личинканинг тузилишини урганиб, 
уларни 3 та гурухга ажратди ва личинка номи билан атади.

117-расм. Акантоцефаллар жинсий органларининг тузилиши 
(Т.А.Гинецинская, А.А.Добровольский, 1978)

1. Анэхинли личинка. Бу турдаги личинкаларнинг гавдасида 
илмокчалар ва усимталар булмайди, шакли овалсимон, бу личинка 
жойлашган тухум 3 каватли пуст билан копланган булади. Ичкиси юпка, 
урта ва ташкиси калин булиб, тез емирилади. Бу типдаги личинкалар 
неоэхиноринхинлар кенжа синфига кирувчи акантоцефалларда булади. Улар 
сув хайвонларида (баликлар, сув тошбакаларида) паразитлик килади.

2. Гемиэхинли личинка. Буларнинг гавдаси чузинчок булиб, гавдаси 
учининг бирида унча куп булмаган сонда эмбрионал илмокчалар жойлашган,
W  о  W  Т~1 Iусимталари йук, уч каватли пусти бор. Бу хилдаги личинкалар факат 
эхиноринхинлар кенжа синфининг вакилларида учрайди. Улар сув ёки сув 
билан боглик булган хайвонларда (баликлар, амфибиялар, кушлар, сут 
эмизувчиларда) паразитлик килади.
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3. Голоэхинли личинка. Бу типдаги личинкаларнинг устки кисми 
тулик усимталар билан копланган ва кам сондаги киличсимон эмбрионал 
илмокчалари хам бор. Бу личинка 3 та пуст билан копланган булиб, овал 
шаклда булади. Бу хилдаги личинкалар гиганторинхинлар кенжа синфига 
кирадиган акантоцефалларда учрайди. Улар курукликда яшайдиган 
хайвонларда паразитлик килади ва ривожланиши курукликда утади.

Эмбрионал ривожланиши. Тухумдон личинкалик давридан бошлаб 
ривожлана бошлайди ва охирги хужайин организмига тушиши билан бу 
жараён тезлашади. Тухумдондан ооцит етилиши даврида захира озик 
моддалар тупланади ва тухум хужайра тулик етилади.

Уругдон хам худди тухумдон каби ривожланади ва охирги хужайин 
организмидаги скребнида сперматозоид етилади. Скребниларда 
сперматозоид ипсимон шаклда булади. Сперматозоид ургочи индивид тана 
бушлиги ёки лигаменти оркали тухумдонга, ундан тухум хужайрага киради 
ва оталаниш жараёни содир булади. Оталанган тухум хужайранинг атрофида 
иккинчи, калинрок пуст хосил булади ва тухум тухумдондан тана бушлигига 
чикиб, тухумда майдаланиш жараёни содир булади. Шу ерда личинка 
тухумнинг ичида ривожлана бошлайди.

Акантоцефалларнинг эмбрионал ривожланиши асосан 3 та турида 
яхши урганилган. В.И.Петроченко 1956 йилда Polymorphus magnus 
эмбрионал ривожланишини урганган. У куйидагича содир булади: 16 та 
бластомер хосил булгунча майдаланиш тенг боради, кейин тартибсиз 
майдаланиб 2 каватли эмбрион (гаструла) хосил булади. Бу жараён 
иммиграция йули билан содир булади.

Скребнилар эмбрионал ривожланишининг характерли хусусияти 
шундаки, эмбрион ривожланишининг маълум даврида хужайралар чегараси 
йуколиб синцитий хосил булади ва бу синцитийда йирик ядро булади. Ана 
шу синцитийларнинг хар биридан кейинчалик маълум бир органлар 
шаклланади. Скребнилар личинкаси ва вояга етган индивиди маълум 
сондаги хужайралардан иборат булади. Г иподермасида хаммаси булиб 6 та, 
хартум ретракторида 4 та ядроси булади.

Постэмбрионал ривожланиши. Ичида эмбрионал личинка 
ривожланаётган тухум охирги хужайин ичагига, ундан фекал билан ташки 
мухитга чикади. Личинканинг бундан кейинги ривожланиши учун тухум 
оралик хужайин (хашаротлар, кискичбакасимонлар) организмига тушиши 
керак.

Скребниларнинг оралик хужайин организмида ривожланиши.
Акантоцефаллар учун оралик хужайин кискичбакасимонлар, хашаротлар
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хисобланади. Ван Клив (1937), Мур (1946), Кромптон (1964),
В.И.Петроченко (1956) фикрларини умумлаштириб оралик хужайин 
организмида скребниларни 3 та личинкалик боскичи содир булади, дейиш 
мумкин:

1. Эмбрионал личинкали тухумни ютиб юборган оралик хужайин 
ичагида тухумдан аконтор личинкаси чикади. Бу личинка эмбрионал 
личинкадан фарк килмайди. Акантор оралик хужайин ичак деворига кириб 
олади. Ундан тана бушлигига утади ва ташки томонини пуст коплаб, пуст 
ичида личинка ривожланаверади. 20-220С да урдак полиморфи 13-14 кунда, 
сут эмизувчи монилиформаси 22 кунда, макракантроинх 30 кунда 
ривожланади.

2. Акантор чузилиб, ички органлари шакллана бошлайди ва акантор 
преакантелла личинкасига айланади. Бу боскичнинг характерли хусусияти 
органларининг интенсив хосил булишидир. Нерв ганглиялари, лигамент, 
жинсий безлар хосил була бошлайди. Шундай килиб, бу боскичнинг охирида 
вояга етган индивиднинг хамма органлари шаклланади, аммо тулик 
етилмаган булади. Бу боскич хам хар хил муддатларда етилади. Масалан, 
полиморфлар 220С да 30-33 кунда етилиши мумкин.

3. Акантелла боскичи. Бу боскич инвазион боскич булиб, уни 
Кромптон (1964) цистакант деб аташни таклиф этган. Бу боскичнинг 
характерли хусусияти цистага уралиб, тинч холатга утишидир. Хартуми 
кинга кириб олади. Баъзи турлари (полиморфлар) тана бушлигига йигилиб 
овал шаклга киради.

Солиштирма морфологик, гистокимёвий усуллар ёрдамида 
аникланишича, акантелла пусти бу капсула булиб, хужайиндан паразитнинг 
химояланиши учун бириктирувчи тукимадан ичак деворида хосил килган 
химоя воситасидир. Ички пустни эса паразитнинг узи хосил килади. Капсула 
(ёки пуст) хамма скребниларда хосил булади.

Акантелла саргиш рангда булиб, оралик хужайин организмида 
билиниб туради. Цистага уралиши уни оралик хужайин организмида узок 
вакт шу холатда сакланишига ёрдам беради. Оралик хужайин билан 
биргаликда акантелла личинкаси булган циста доимий хужайин организмига 
тушади.

Скребниларнинг доимий хужайин организмида ривожланиши.
Скребниларнинг доимий хужайинлари, яъни умурткали хайвонларнинг 
зарарланиши акантелла личинкаси билан зарарланган оралик ёки резервуар 
хужайинни ейиши оркали содир булади. Умурткалиларнинг овкат хазм 
килиш органларида оралик хужайин хазм булади, акантелла цистадан чикиб,
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ичак деворига ёпишади ва тезда жинсий вояга етади. В.И.Петроченко (1956) 
маълумотларига кура, Polymorphus magnus урдак ичагида 3-4 кунда жинсий 
вояга етади ва гавдаси 2 марта катталашади. Жинсий кушилишдан кейин 
самкасининг тана бушлигида оталаниш жараёни содир булиб, 5-6 кундан 
кейин эркин сузиб юрадиган уругланган тухум пайдо булади. Уругланишдан 
23-25 кундан кейин тухум ташки мухитга чика бошлайди. Демак, P. magnus 
ривожланиши 27-30 кун давом этади. Moniliformis dubius -  сут эмизувчилар
нинг жуфтсимон скребниси 35-40 кунда, улкан скребни Macracanthorhynchus 
hirudinaceus чучка ичагида 78-82 кунда, балик скребниси Leptorhynshoides 
thecatus 56 кунда ривожланади.

Скребнилар жинсий вояга етгандан кейин умурткалиларнинг ичагида 
жойлашиб олади. Жумладан, баликлар ва амфибиялар ичагининг хар хил 
булимида, сут эмизувчиларнинг ингичка ичагида яшайди. Резервуар 
хужайиннинг жигар, кизилунгач ва мускулларида булади. Скребнилар 
охирги хужайин ичагида бир неча ойдан икки йилгача яшайди. Баликлар, 
амфибиялар ва кушларда паразитлик киладиган скребнилар албатта 1 йилдан 
ортик яшайди.

Скребнилар хаёти даврида куплаб тухум куяди. Вольфхюгель (1924) ва 
Хербович (1948) маълумотларига кура, великан скребни 1 суткада 82-580 
мингта тухум куяди. В.И.Петроченко (1956) фикрича, бундай жинсий 
махсулдорлик куплаб скребниларга хосдир.

Скребниларнинг ривожланиш цикли. Скребнилар доимий, оралик, 
баъзи турлари резервуар хужайин иштирокида ривожланади. Скребнилар- 
нинг оралик хужайини кискичбакасимонлар, моллюскалар, хашаротлар каби 
доимий хужайин учун озука була оладиган умурткасиз хайвонлар 
хисобланади. Скребнилар ривожланиш циклига кура 2 гурухга булинади:

1. Ривожланиш циклида сувда яшайдиган умурткасиз хайвонлар 
(кискичбакасимонлар, моллюскалар) оралик хужайин сифатида катнашади- 
ган скребнилар. Буларга неоэхиноринхинлар ва эхиноринхинлар кенжа 
синфлари киради.

2. Ривожланиш циклида курукликда яшайдиган умурткасиз хайвонлар 
(хашаротлар) оралик хужайин сифатида иштирок этадиган скребнилар. 
Буларга гиганторинхинлар кенжа синфи киради (факат Filicollis авлоди бу 
гурухга кирмайди).

Скребнилар учун резервуар хужайин сифатида сувда ривожланадиган- 
ларига хар хил баликлар, курукликда ривожланадиганларига куруклик 
умурткалилари: амфибиялар, рептелиялар, кушлар ва майда сут эмизувчилар 
катнашади.
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Neoyechinorhynchinea (неоэхиноринхинлар) кенжа синфи вакил- 
ларидан бир неча турини ривожланиш цикли аникланган. 
Neoyechinorhynchus rutili учун доимий хужайин карп балиги, орлик хужайин 
кискичбакасимонлар-остракода личинкаси, N.sylindratus учун доимий 
хужайин окунь, шук, угорь ва бошка баликлар, оралик хужайин остракода- 
Sypria globula. Бу тур учун резервуар хужайин Lepomis pallidus балигидир. 
Neoyechinorhynchus emydis учун доимий хужайин Шимолий Америка 
тошбакаси, оралик хужайин моллюскалар, остракодалардир.

Echinorhynchinea (эхиноринхинлар) кенжа синфи вакилларидан 
купчилигининг ривожланиш цикли аникланган. Буларнинг охирги хужайини 
баликлар, амфибиялар, сув кушлари ва денгиз сут эмизувчилари, оралик 
хужайини кискичбакасимонлар-ёнсузарлар, тенг оёкли кискичбакалардир. 
Баъзи турлари учун баликлар резервуар хужайин сифатида иштирок этади.

Echinorhynchus gadi треска, камбала ва бошка денгиз баликларида 
паразитлик килади, оралик хужайини ёнсузарлардир.

Acanthocephalus anguillaeда доимий хужайин чучук сув баликлари, 
оралик хужайин тенг оёкли кискичбака -  Asellus aquaticus. Leptorhynchoides 
thecatus баликларда паразитлик килади, оралик хужайини ёнсузар -  Hyalella 
azteca, резервуар хужайини куплаб баликлардир. Corynosomas trumosum 
доимий хужайини денгиз сут эмизувчилари, кушлар, оралик хужайини 
ёнсузарлар, резервуар хужайини куплаб денгиз ва чучук сув баликларидир. 
Шу кенжа синфдан полиморфларнинг (Polymorphus) ривожланиш цикли 
билан туларок танишамиз.

Урдакларда бу авлоднинг Polymorphus minitus ва P.magnus турлари 
паразитлик килади. P.minitus асосан ингичка ичакда (70%), P.magnus эса 
йугон ичакда (75%) учрайди. Булар сувда яшайдиган купчилик ёввойи 
паррандаларда хам учрайди.

P.minitus узунлиги 2,79-3,94 мм келадиган майда гельминтдир. 
Хартумининг шакли тухумсимон, узунасига жойлашган 16 катор илмоклар 
билан куролланган. Хар бир каторда 7-8 тадан илмокчалар жойлашган. 
Хартумдан ташкари гавдасининг олдинги кисмида куплаб усимталар 
жойлашган. Тухумлари узунчок, буйи 0,106-0,111 мм, эни 0,017 мм келади.

P.шinitusнинг ривожланиш циклида доимий хужайин урдак ва бошка 
сув кушлари, оралик хужайин хар хил ёнсузарлар, саккиз турдан ортик 
баликлар (угорь, атерина, хукизча ва бошкалар) резервуар хужайин сифатида 
катнашади. Урдаклар ичагида паразит тухум куяди ва уларнинг тухуми 
ахлат билан сувга чикади. Тухумни сувда сузиб юрган ёнсузарлар сув ва 
озука билан ютиб юборади. Ёнсузар ичагида тухумдан акантор личинкаси
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чикади. Аканторлар ичак девори оркали 5 кунда ёнсузарнинг тана бушлигига 
утиб, 14-15 кундан кейин преакантеллага, 30-33 кундан кейин эса инвазион 
акателлага айланади.

Урдаклар танасида инвазион акантелласи булган ёнсузарни ютиб 
юборса, скребнини узига юктиради ва 27-30 кундан кейин улар жинсий вояга 
етиб, ургочилари тухум куя бошлайди. Ёнсузарнинг танасида акантелла 
личинкаси булган пайтда резервуар хужайин хисобланган баликлар ютиб 
юборса, балик организмида ёнсузар хазм булиб, акантелла колади. Бу 
резервуар баликни урдаклар истеъмол килганда акантелла урдакка юкади. 
Демак, полиморффислар оралик хужайиндан, яъни ёнсузардан доимий 
хужайинга утиши хам мумкин, 2-йули оралик хужайиндан резервуар 
хужайинга, ундан доимий хужайинга утиши хам мумкин. Бу паразит 
келтириб чикарадиган касаллик полиморфоз деб аталади. Полиморфоз 
касаллигидан сакланиш учун профилактик чора тадбирлардан фойдаланиш 
лозим.

Gigantorhynchinea (гиганторинхинлар) кенжа синфи вакилларининг 
ривожланиш цикли бир неча авлодларида урганилган. Mediorhynchus grandis 
кушларда паразитлик килади, уларнинг оралик хужайини тугри канотли 
хашаротлардир. Кемирувчилар паразити Moniliformis moniaformis учун 
сувараклар оралик хужайиндир.

Filicollis anatis ривожланиш циклида тенг оёкли кискичбакалар 
иштирок этади. Улкан скребнилар Macracanthorhynchus hirudinaceus учун 
доимий хужайин чучка, оралик хужайини хар хил кунгизлар (май кунгизи, 
тилла кунгиз, шохли кунгиз ва гунг кунгизининг личинкалари, гумбаклари), 
резервуар хужайин хар хил кемирувчилар хисобланди.

M.satulinusнинг доимий хужайини ит, тулки, оралик хужайини 
коратанача (хашарот -  Adesmia gebleri), резурвуар хужайини юмронкозик, 
хорки, латча ва бошкалардир.

Чучка макраканторинхи -  Macracanthorynchus hirudinaceusнинг ривож
ланиш цикли куйидагича амалга ошади.

Бу паразит акантоцефалларнинг энг йириги булиб, уй ва ёввойи 
чучкалар, пекар, бурундук, олмахон ва кротларнинг ингичка ичагида 
паразитлик килади. Бу паразит билан одам, маймун, корамол ва ондатралар 
хам зарарланиши аникланган. Уларнинг танаси узунчок, дум томони бир 
мунча ингичка, бош томони йугонлашган. Эркакларининг узунлиги 7-15 см, 
ургочилари 6-8 см келади. Хартумида 36 та илмоклари булиб, улар 12 та 
катор булиб жойлашган. Илмоклариниг узунлиги 0,16 мм келади. 
Ургочиларининг жинсий органлари мураккаб тузилган. Етилган тухумлари
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тугридан-тугри паразитни узининг тана бушлигига тушиб сузиб юради ва 
ривожланади. Етилган тухумлар овалсимон, узунлиги 0,084-0,102 мм, эни
0,050-0,056 мм, ранги кунгир булади. Гавдаси йирик булгани учун улкан 
макраканторинхус деб аталади.

Биологияси. Бу паразит биогельминт булиб, оралик хужайинлари май 
кунгизи, тилла кунгиз, шохли кунгиз ва гунг кунгизининг личинкалари, 
гумбаклари ва канотли формаларидир. Булардан май кунгизи ва тилла 
кунгиз купрок зарарланади (118-расм).

Ургочи макраканторинхуслар чучканинг ингичка ичагида ичида 
акантораси булган тухумларини куяди. Ахлат билан ташки мухитга чиккан 
тухум май кунгизи ёки тилла кунгизлар личинкалари томонидан ютиб 
юборилади. Кейинчалик тухумдан чиккан акантора личинкаси ичак 
деворини тешиб, хужайин тана бушлигига утади. Бу ерда ривожланиб, 
акантора преакантелла ва уз навбатида инвазион акантеллага айланади. 
Макраканторинхларнинг оралик хужайин организмида ривожланиши йил 
фаслларига боглик. Агар кунгиз личинкалари июнь ойида зарарланса, 
преакантелла 3,5-4 ойдан сунг ривожланиб акантелла личинкасига айланади, 
аксинча кунгиз личинкалари июль ойида ёки ундан кейинрок зарарланса, 
акантелла 12-13 ойдан кейин пайдо булади. Янада кечрок зарарланса, 
акантелла 241 кундан кейин пайдо булади. Акантелла гавдаси ясси ва 
узунчок, ранги ок, узунлиги 3,6-6,6 мм келади.

Кунгиз ривожланиши даврида (личинка, гумбак, канотли даври) 
акантелла яшовчанлик кобилиятини йукотмайди. Унинг бутун умри 
давомида тирик колади. Демак, чучкалар кунгизларнинг личинка, гумбак, 
имаго даврларида еб узига макраканторинхусларни юктириши мумкин. 
Акантелла оралик хужайин организмида 2-3 йил, кунгиз улгандан кейин 5-7 
кун уз хаётчилигини саклаб колиши мумкин. Чучкаларнинг хазм килиш 
органларида кунгиз хазм булиб, ичидаги макраканторинхус акателласи 
ингичка ичакка борганда хартумини кинидан чикариб, 36 та илмоклари 
билан ичак шиллик каватига ёпишиб олади. Ёпишган жойда ривожланиб, 
жинсий вояга етади. Инвазион личинкаларнинг дефинитив хужайин 
организмига тушиб, жинсий вояга етган паразитга айланиши 70-110 кун 
давом этади. Чучка организмида 10 ойдан 23 ойгача яшайди.

Макраканторинхлар келтириб чикарадиган касаллик макраканторинхоз 
деб аталади. Бу касаллик айрим жойларда табиий манба холда ривожланиб, у 
билан асосан 10 ойдан ошган чучкалар касалланади. Чучка болалари катта 
ёшдагиларига караганда бир мунча купрок зарарланади. Бунинг сабаби ёш 
чучкалар катта чучкаларга караганда ерни ковлай бошлайди, инвазия манбаи
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май (март) ва тилла кунгизлар личинкалари одатда 12-15 см чукурликда 
булади.

Май кунгизлари личинкалик ва гумбаклик даврида 60% гача 
макраканторинхус билан зарарланиши аникланган булиб, хар бир хашаротда 
130 тагача акантелла булиши мумкин. Тилла кунгизлар эса табиий шароитда 
25-100% зарарланиб, битта хашаротда 136 тагача акантелла булиши 
аникланган. Макраканторинхоз чучка организмида ноябрь-март ойларида 
юкори даражада ривожланади. Бу даврда хайвоннинг иштахаси бузилади, 
кон аралаш ичи кетади, жуда ориклаб, усиши ва ривожланиши сусаяди. 
Купинча касаллик хайвонни нобуд булишига олиб келади.

Макракантаринхоз Узбекистон шароитида факат ёввойи чучкаларда 
(80%) учраши аникланган. Касалликка карши курашишда асосан 
профилактик чораларга асосланилади. Жумладан, гунгни биотермик ишлов 
бериш, чучкани далага чикармаслик, зарарланган чучкаларни йукотиш каби 
тарбирлар амалга оширилади.

кушлар филиколлези. Бу касалликни Filikollis anatis келтириб 
чикаради. Паразит урдак ва куплаб сув хамда боткоклик кушларини ингичка 
ичагида паразитлик килади.

118-расм. Акантоцефалларнинг ривожланиш цикли
Паразит уртача катталикда, колбасимон шаклда, гавдаси усимталар 

билан копланган. Личинкаси узун, бармоксимон, сенциллаларида хартуми 
шарсимон, юлдузсимон илмоклар билан копланган. Эркаклари гавдасининг 
олдинги кисми усимталар билан копланган. Самкасининг узунлиги 10-25 мм, 
эни 4 мм, окиш рангда, хартумида илмоклари 18 катор булиб жойлашган.
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Тухуми 0,062-0,70 мм узунликда булади. Самецларининг узунлиги 6,0-8,0 
мм, эни 1,4 мм, шакли ипсимон, ок рангда булади.

Оралик хужайини сув хутикчаси (кискичбакасимон) -  Asellus 
aquaticus. Ривожланиш цикли полиморфусларга ухшайди. Оралик хужайин 
организмида 24-260С да 25 кунда акантелла личинкасига айланади. Кушлар 
ичагида 29-30 кунда жинсий вояга етади. Кушлар иссик фаслда зарарланади.

Сув хутикчаси бир йилдан ортик яшайди, шу даврда инвазия унинг 
организмида сакланади. Filikollus хартуми билан кушнинг ичагини 
зарарлайди ва шамоллашлар пайдо булади. Куш усиш ва ривожланишдан 
оркада колади, кучсизлик сезилади. Полиморфозга ухшаш профилактик 
чораларга амал килиш лозим.

Резервуар хужайин иштирокда ривожланадиган турларининг ривожла
ниш цикли иккинчи марта мураккаблашган. Жумладан, эхиноринхинлар 
кенжа синфининг вакили Corynosoma crumosum тюленларни ичагида 
паразитлик килади. Оралик хужайини ёнсузар -  (Pontoporeia авлоди), 
резервуар хужайини баликлар хисобланади. Ёнсузарни баликлар ейди, 
ёнсузар хазм булади, акантелла эса тезда баликнинг мускули ёки тана 
бушлигига утади. Балик организмида акантелла ривожланмайди. Балик 
организмида 80-100 тагача акантелла булиши мумкин. Тюленлар нохосдан 
ёнсузарни ютиб скребнини оралик хужайиндан узига юктириб олади. 
Тюленлар асосан баликлар билан озикланади ва балик, яъни резервуар 
хужайин оркали тюлень купрок скребнини узига юктиради.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

акантоцефалларнинг умумий белгилари ва классификациясини айтиб беринг.
2. Акантоцефалларнинг ургочилик жинсий органларини айтинг.
3. Акантоцефалларнинг эркаклик жинсий органларини айтинг.
4. Акантоцефалларнинг уругланиши ва личинкалари турларини айтиб 

беринг.
5. Акантоцефалларнинг эмбрионал ривожланишини тушунтиринг.
6. Акантоцефалларнинг постэмбрионал ривожланишини айтинг.
7. Акантоцефалларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
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10-БОБ. ХАЩ АЛИ ЧУВАЛЧАНГЛАРНИНГ (ANNELIDA) 
КУПАЙИШИ ВА ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

10.1. Куп тукли х,алкали чувалчангларнинг (Polychaeta) купайиши ва
индивидуал ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Куп тукли халкали 
чувалчангларнинг купчилиги алохида жинсли булиб, уларнинг жинсий 
органлари ясси ва юмалок чувалчангларнинг жинсий органларига нисбатан 
содда тузилган. Айрим турларида жинсий безлар гавданинг барча 
сегментларида, баъзиларида маълум сегментларида, купчилик турларида эса 
гавданинг факат охирги сегментларида жойлашган. Жинсий безлар 
перитонеал эпителий тукимасидан ривожланади. Гонадалар эпителий 
хужайралари билан копланган булиб, жинсий хужайралар (тухум ва 
сперматозоид) етилиши бошланиши билан эпителий усади ва жинсий 
хужайралар тана бушлигига (целомга) чикади. Целомдаги суюкликда эркин 
сузиб юриб, шу ерда сперматогенез ёки овогенез жараёнлари охирига етади. 
Айрим полихетларда жинсий канал булмайди ва жинсий хужайралар гавда 
деворини ёриб ташкарига чикади. Купчилик турларида жинсий канал 
нефридияга бирлашиб кетган. Демак, нефридия айирув ва жинсий 
хужайраларни ташкарига чикариш вазифаларини бажаради.

Полихетларнинг купчилигида уругланиш ташкарида содир булади, 
уларда копуляция содир булмайди. Saccоcirrus авлоди вакилларининг 
ургочиларида уруг кабул килувчи халта, эркакларида копулятив органи 
булиб, уларда копуляция жараёни содир булади.

Полихетларнинг купчилигида эпитокия ходисаси учрайди. Жумладан, 
Nereis жинсий вояга етиши билан узгара бошлайди, яъни гавдасининг 
жинсий хужайра етиштирмайдиган олдинги кисми аток, халкаларида жинсий 
хужайра етиштирадиган орка кисми эпиток деб аталади. Гавдасининг бу 
икки кисми ташки белгиларига кура хам бир-биридан фарк килади (119- 
расм).

Бу фарклар купрок эпиток кисмдаги халкаларда яккол сезилади, яъни 
бу кисмдаги туклар купайиб ва йугонлашиб параподиялари сузишга ёрдам 
берадиган органга айланади. Бу сегментлардаги ичаклар дегенерацияга 
учрайди, мускуллари редукцияланади ва бундай нереидларнинг шакли 
гетеронереида деб аталади. Булар жинсий вояга етмаган формасидан фарк 
килиб, пелагик хаёт кечиради ва денгиз суви юзасига чикиб купаяди.

417



119-расм. Х,алкали чувалчанглар жинсий органларининг тузилиши
(В.А.Догель, 1981)

Палоло (Eunie v ii'id is^  эпиток кисми жуда узун (20 см дан узун) 
булиб, у аток кисмдан ажралади ва сувда эркин сузиб юради. Бу ходиса 
йилнинг маълум вактида содир булади ва сув юзасига жуда куплаб чикиб 
колади. Палоло октябрь, ноябрь ойларида Тинч океанида, айникса Самоа ва 
Фиджи ороллари атрофидаги сув юзасига чикиб колади. Шу пайт махаллий 
ахоли уларни куплаб йигиб олади ва истеъмол килади. Айрим турларида 
олдинги ва орка кисмлар бир-биридан ажралади ва олдинги кисмнинг орка 
сегменти регенерацияга учраб, дум хосил булади. Орка кисмнинг олдинги 
учида янгидан бош кисм пайдо булади.

Autolytus, Myrianida ва бошкаларида эпиток кисмда аток кисмдан 
ажралмасдан бош кисм пайдо булади, яъни битта хайвон регенерация зонаси 
билан туташиб турган иккита хайвон куринишида булади. Баъзан биринчи 
жинсий индивид ажралмасдан регенерация зонасидан 2-, 3- ва хоказо 30 
тагача бир-бири билан бирлашиб турган жинсий индивидлар хосил булиши 
мумкин. Улар жинсий вояга етгандан кейин бир-биридан ажралади. Шундай 
килиб, полихетларда регенерация ходисаси кучли ривожланган.

Ривожланиши. Полихетлар тухуми тула ва спиралсимон 
майдаланади. Дастлаб икки марта меридионал майдаланиш натижасида 4 та 
тахминан бир хил A, B, C, D бластомерлар хосил булади. Булардан B 
бластомердан эмбрионнинг корин томони, D бластомердан елка томони 
пайдо булади. Кейин бу 4 та бластомерлар 4 та юкори кичик (анимал) ва 4 та 
пастки йирик (вегетатив) бластомерларни хосил килади. Кичик 
бластомерлар микромерлар, йириклари эса макромерлар деб аталади. 
Микромерлар 1a, 1b, 1c, 1d, макромерлар эса 1A, 1B, 1C, 1D деб
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белгиланади. Шундан кейин майдаланиш яна давом этиб, бластомерлар сони 
ортиб бораверади. Хосил булаётган бластомерлардан 1a 1A бластомернинг 
устига, 1b 1B бластомерни устига ва хакозо жойлашади. Натижада 
бластомерлар спиралсимон жойлашади. Шунинг учун бундай майдаланиш 
спиралсимон майдаланиш деб аталади (120-расм).

Ривожланишнинг дастлабки даврларидан бошлаб хар бир бластомер- 
нинг кейинги такдири аник булиб колади. Умуман, дастлабки уч марта 
майдаланишдан хосил булган микромерлар личинканинг эктодерма 
каватини, 4-майдаланишдан хосил булган бластомерларнинг биттаси (4d) 
целомик мезодермани, 4-майдаланишнинг бошка бластомерлари ва 
макромерларнинг барчаси энтодермани хосил килади. Натижада шарсимон 
эмбрион пайдо булади. Бластоцелга энтодермал бластомерларнинг вегетатив 
кутбда катламланиши туфайли гаструла содир булади. Г астропор вегетатив 
кутбда, эмбрионнинг корин томонининг экваторида жойлашади ва кейинрок 
огиз тешигига айланади. Унинг карама-карши томонидан порошица 
очилади. Шундай килиб, эмбрион полихетларга хос булган трохофора 
личинкасига айланади. Трохофора личинкаси тузилишига кура умуман 
чувалчангга ухшамайди.

Трохофора планктон, киприклари ёрдамида сувда сузиб юрадиган 
личинка булиб, ранги ялтирок, гавдаси шарсимон ёки эллипссимон шаклда 
булади. Олдинги (анимал) кутбида эктодермал хужайралардан тузилган 
корамтир пластинкада жойлашган сезувчи киприклари бор. Огзининг 
олдинги кисмининг экваторида киприклар туплами, яъни прототрох 
жойлашган. Айрим турларида огиздан кейин хам унча куп ривожланмаган 
киприклар туплами бор. Ичаклари огиздан бошланиб, порошица билан 
тугайди ва учта булимдан иборат. Олдинги ва орка ичак эктодермадан, урта 
ичак эса энтодермадан хосил булади. Ичак билан гавда девори уртасида 
бирламчи тана бушлиги жойлашган. Ичакларнинг четидан кичик жуфт 
протонефредия утади.

Личинканинг мезодермал мускул толалари бластопор ёнида 
жойлашган мезенхима хужайраларидан хосил булади. Мезодермал 
куртакнинг (сомитнинг) яна бири ичак ёнида жойлашган ва у 4d 
бластомерлардан хосил буладиган мезобластлардан (телобластлардан) 
ривожланади. Маъум вактдан кейин трохофорада метаморфоз жараёни 
бошланади. Личинканинг орка (вегетатив) ярим шар кисми усиб, 
сегментлари сони 13 тагача етади. Хар бир сегментда параподиялар ва 
киприклар пайдо булади. Шу даврда хар иккала мезодермал хужайралар тез 
купайиб, ичакнинг ёнида иккита мезодермал бушликни хосил килади. Тезда
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ташки сегментация таъсирида мезодермал бушлик хужайралари хар бир 
сегмент атрофида тупланиб жойлашади. Бу хужайралар калинлашиб, 
бушлик хосил булади. Кейинчалик бу бушлик иккиламчи тана бушлиги, 
яъни целомга айланади. Бу мезодермал бушлик ёки сомитлар тери-мускул 
халтасигача усиб соматоплевра, ичакнинг устки ва остки томонигача усиб 
спланхноплеврани хосил килгунча усади. Х,ар бир сегментдаги целомни бир- 
биридан ажратиб турадиган икки каватли диссепимент парда хосил булади. 
Целомни гавда деворидан ва ички органлардан ажратиб турадиган 
перитонеал эпителий сомитларнинг деворидан хосил булади. Ичаклар 
мезентерийларга осилгандек туради. Бу мезентерийлар жуфт сомитларнинг 
жуфтлашган жойидан хосил булади. Елка ва корин мезентерийлари уртасида 
бушлик булиб, ундан елка ва корин кон томирлари шаклланади. Шундай 
килиб, хар бир сегментнинг узининг жуфт целомик бушлиги пайдо булади. 
Трохофора метаморфози даврида корамтир пластинка хужайраларининг бир 
кисми тери остида тупланиб бош мияни хосил килади. Корин томонидаги 
эктодерма валикларида корин нерв стволи жойлашади. Кейинчалик улар 
бош мия билан богланиб кетади. Шунингдек, эктодермадан куз, пальпилар 
хосил булади.

Шундай килиб, сегментлашмаган бирламчи тана бушликли трохофора- 
дан гавдаси сегментлашган, метамер целомли навбатдаги метатрохофора 
личинкаси пайдо булади. Метатрохофоранинг гавдаси бош (простомиум), 
бир канча тана сегментлари ва анал (пигидиум) хамда унинг охиридаги 
порошицадан иборат. Бош кисми трохофоранинг деярли узгармаган огиз 
олди ярим шаридан бошланади. Анал трохофора гавдасининг энг охирги 
кисми булиб, бирламчи мезодермал хужайралардан кейинги кисмини уз 
ичига олади. Шундай килиб, метатрохофора гавдасининг иккита булими 
(бош ва анал) тана сегментларидан кескин фарк килади. Бу сегментларнинг 
мухим жихати шундаки, уларнинг хаммаси бир вактда пайдо булади.

Метатрохофора маълум вакт узгармасдан сувда сузиб ёки бирор 
жисмга ёпишиб яшайди ва маълум вактдан кейин яна метаморфозга учрайди. 
Аналнинг олдинги кисмида усиш зонаси пайдо булади ва ундаги хужайралар 
тез булиниб купаяди. Унинг олдинги кисмидаги хужайралар хам тезрок 
булиниб купаяди ва тез усади, лекин дифференциаллашмаган тукимадан 
иборат булади.
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120-расм. Полихетларнинг ривожланиши. 1 -  биринчи майдаланиш;
2 -  саккиз хужайрали боскичга утиши; 3-5 -  саккиз бластомерлик даври;

6 -  бластула; 7 -  гаструла; 8-9-10 -  трохофора; 11 -  нектохета (бластомерлар 
ичидаги сон ва харфлар бластомерлар белгиланган) (А.К.Дондуа, 2004)

Ана шу кисмдан янги сегментлар хосил булиб, гавдасининг олдинги 
кисмига жойлашади. Бу жараён жинсий вояга етган индивидда канча 
сегмент булса, шунча сегмент хосил булгунча давом этади. Баъзан бирламчи 
мезодермал хужайралар усиш зонасида сакланиб колиб, усишни 
таъминлайди. Аммо купчилик холатларда бу хужайралар целом хосил 
булишига сарфланиб кетади ва мезодермал хужайралар усиш зонасидаги 
эктодермадан янгидан хосил булади. Мезодермал бушликдан кетма-кет 
жуфт целомик халта хосил булади. Х,ар бир янгидан хосил булаётган сегмент 
шундай целомик халта билан таъминланади ва аста-секин бирламчи тана 
бушлигини сикиб чикаради. Целомнинг тери-мускул халтаси томони 
эктодерма билан, ички томони ичак-мускул билан чегараланади. Шундай 
килиб, бирламчи тана бушлиги целомга (иккиламчи тана бушлигига) 
айланади. Х,ар бир сегментдаги целомик халта навбатдаги сегментнинг 
целоми билан диссепимент парда оркали ажралиб туради.

Мезодерманинг тери-мускул кавати томонидан гавда мускуллари, 
ичак-мускул кавати томонидан ичак мускуллари, гавда деворидан
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перитонеал эпителий ва жинсий воронка (целомодукт) хосил булади. Хар 
бир сегментда параподий, унинг ички корин томонида корин нерв стволи, 
корин нерв ганглияси, айирув органлари шаклланади.

Халкали чувалчанглар дефинитив сегментларининг пайдо булиши 
иккиламчи ходиса хисобланади. Метаморфоз жараёнида дастлаб 
метатрохофора сегментлари, кейин бошка органлар пайдо булган. Бу 
ходисани П.П.Иванов метамериянинг иккиламчи келиб чикиши назариясида 
исботлаб берган. П.П.Иванов метатрохофоранинг унча куп булмаган 
дастлабки сегментларини постларвал сегментлардан фарклаш учун ларвал 
(личинка) сегментлар деб атади. Ларвал сегментлар бирданига хосил 
булиши, сегментация ташки органлардан бошланиши, жинсий безлар ва 
жинсий воронка йуклиги, баъзан целомда метамерлик йуклиги билан фарк 
килади. Постларвал сегментлар хосил булиши жараёнида усиш зонасидаги 
мезодерма сегментацияланади, кон айланиш, жинсий без ва жинсий воронка 
хосил булади.

Шундай килиб, жинсий вояга етган метамер чувалчанг гавдаси 
куйидаги кисмлардан иборат булади: 1) трохофоранинг олдинги ярим 
шаридан хосил булган бош ёки простомиум; 2) бир неча ларвал сегментлар;
3) куплаб постларвал сегментлар; 4) трохофора личинкаси гавдасининг 
охиридан хосил булган анал булими ёки пигидиум.

Олигомер чувалчанглар гавдасида факат ларвал сегментлар булади. 
Шунинг учун улар купчилик холатларда метатрохофора личинкасига 
ухшайди. Метатрохофоранинг кейинчалик личинкалик даври чузилиб, 
чувалчангсимон шаклга келади. Барча полихетларда хам тухумдан 
трохофора личинкаси чикмайди. Баъзи турларида трохофора личинкасига 
мос боскичлар тухум ичида утиб, тухумдан метатрохофора ёки нектохета 
личинкалари чикиши мумкин. Нектохета гавдаси икки булимдан иборат 
булиб, олдинги булими трохофоранинг олдинги булимига ухшайди, орка 
булими эса бир неча сегментлардан иборат булади.

10.2. Кам туклиларнинг (Oligochaeta) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Полихетлардан фарк килиб, 
олигохетлар гермафродит ва жинсий органлари мураккаб тузилган. Ёмгир 
чувалчангининг жинсий органлари 9-15 сегментларда жойлашган. Эркаклик 
жинсий органлари 10-11 сегментларда жойлашган икки жуфт уругдондан 
иборат. Уругдонлар диссепимент парданинг катламланишидан хосил булган 
учта уруг халта билан копланган. Хар бир уругдон атрофини уруг олиб
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кетувчи канал воронкалари ураб туради. Бу каналлар уруг каналига айланиб 
15-сегментдан ташкарига очилади (121-расм).

Уругдон ва уруг воронкасига жуда катта 3 жуфт уруг халталари 
бирлашади ва улар 9, 10, ва 12-сегментларда жойлашган. Тулик етилмаган 
уруг хужайралари уругдондан уруг халтасига тушади ва шу ерда тулик 
етилган сперматозоидга айланади. Сперматозоидлар кушилиш пайтида 
воронка ва уруг йули оркали ташкарига чикарилади.

Ургочилик жинсий органлари кичик жуфт тухумдонлардан иборат 
булиб, 13-сегментда жойлашган. Шу сегментдан тухум йули воронкаси 
бошланиб, 14-сегментдан ташкарига очилади. Шунингдек, 9- 10- сегмент- 
ларда жойлашган икки жуфт уруг кабул килувчи халта хам булиб, улар 
кушилиш пайтида спермани кабул килиб олади.

121-расм. ЁмFир чувалчанги жинсий органларининг тузилиши.
1 -  УPУF кабул килувчи халта; 2 -  уруFдон; 3 -  уруF йули воронкаси;
4 -  тухумдон; 5 -  тухум йули; 6 -  уруF йули; 7 -  корин нерв занжири;

8 -  уруF халтаси; 9 -  уруF халтаси буш л^и, 1Х-Х1Усегментлар (В.Ф.Натали,
1975)

Олигохетларнинг 32-37-сегментларида жойлашган куплаб бир 
хужайрали безлардан ажраладиган секрет котиб, халкасимон (муфта) 
куринишга келади ва уругланишдан кейин икки томони ёпилиб, тухум 
гумбагини хосил килади. Шунингдек, бу безлардан ажраладиган оксилли 
суюклик гумбак ичида ривожланаётган эмбрион учун озука сифатида 
сарфланади.

Купайиши ва ривожланиши. Жинсий вояга етган иккита чувалчанг 
гавдасининг олдинги кисми билан шундай жуфтлашадики, хар иккаласининг
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уруг кабул киладиган 9- 10- сегментлари бир-бирига мос келади (122-расм). 
Кейин белбоглар ажратадиган секрет котиб халка (муфта) хосил булади. Хар 
иккала чувалчанг 15-сегментидан сперматозоидни ташкарига чикаради. 
Мускулларининг кискариши туфайли махсус новчадан сперма муфта оркали 
уруг кабул килувчи халтага утади. Шундай килиб, иккита чувалчанг бир- 
бирига сперма алмаштириб олади ва шилимшик муфтадан чикиб кетади.

Кейинчалик бу чувалчангларнинг хар бири гумбак учун зарур булган 
моддали янги муфта хосил килади. Чувалчангнинг тулкинсимон харакати 
туфайли янги муфта бош томонга силжиб келади. Муфта 14-сегментга 
келганда тухум, кейинрок уруг кабул килгичдан сперма муфтанинг ичига 
куйилади. Муфтанинг ичида уругланиш содир булиб, муфта чувалчангнинг 
бошидан тушиб, икки томони ёпилади ва гумбак хосил булади. Олигохетлар 
тугри (метаморфозсиз) ривожланади.

122-расм. ЁмFир чувалчангининг купайиши. А -  копуляция; Б -  тухум 
куйиши; В -  уруFланиши; Г -  Fумбак х,осил булиши (Р.Барнс ва б., 1992)

Олигохетлар жинссиз йул билан хам купаяди. Олигохетларнинг 
жинссиз купайишининг битта усули архитомия булиб, бунда олигохет 
гавдаси икки кисмга булинади. Маълум вактдан кейин олдинги (бош) кисм 
учун дум, орка (дум) кисм учун бош хосил булади. Архитомияда булиниш ва 
регенерация биргаликда содир булади, яъни ажралган кисмдан хам органлар 
(бош ва дум) хосил булади, хам жарохатлар тикланади. Олигохетларда 
жинссиз купайишнинг яна бир тури паратомия булиб, бу усул Stylaria 
lacustris турида учрайди. Буларнинг гавдасини бир неча булакларга булиб 
ташласа, хар бир булагидан мустакил чувалчанг шаклланади, яъни 
регенерация содир булади.
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Гумбакнинг ичида эмбрион ривожланиб, ундан тулик шаклланган 
чувалчанг чикади. Тубан олигохетларнинг (Naidomorpha) гумбагини ичида 
сув булиб, битта гумбакда бир нечта эмбрион ривожланади. Тухуми 
сариклик моддасига бой булиб, спирал майдаланади. Елка D бластомери 
йириклиги билан бошка бластомерлардан фарк килади ва эмбрион 
шаклланишида мухим ахамиятга эга. Шу бластомердан мезодермал 
телобласт, 4 жуфт эктодермал телобласт хосил булиб, улардан тери коплами 
ва нерв системаси пайдо булади.

Юксак олигохетларнинг (Lumbricomorpha) гумбаги оксилли озик 
моддаларга бой, лекин тухумида сариклик моддаси кам булади. Шунинг 
учун гумбак ичидаги эмбрион оксил билан фаол озикланганлиги учун 
“яширин личинка” деб аталади. Эмбрион гумбакдан чикиш олдидан узгариб 
ёш чувалчангга айланади.

Олигохетлар чучук сувларда ёки ер юзасида яшайди, айрим турлари 
денгизларда учрайди. Чучук сувларда яшайдиганлари сув тубида урмалаб 
ёки инларига гавдасининг охирги кисмини чикариб тулкинсимон 
харакатлантиради ва шундай килиб нафас олишини кучайтиради. Ер юзасида 
яшайдиганлари кундузи инларида, кечаси нам жойларга, ёмгир пайтида 
ташкарига чикади, иссикда гавдаси куриб колмасиги учун инларига кириб 
олади.

10.3. Зулукларнинг (Hirudinea) купайиши ва индивидуал ривожланиши
Жинсий органларининг тузилиши. Зулуклар гермафродит хайвонлар 

булиб, уларнинг барчасининг жинсий органлари деярли бир хил тузилган ва
10- хамда 12-сегментларида жойлашган. Тиббиёт зулуги (Hirudo 
medicinalis)нинг эркаклик жинсий органлари гавдасининг уртасида 9 жуфт 
уруг халтасидан иборат. Уруг халтаси куп булиб, уларнинг бир нечтасининг 
бир халтага (жойга) йигилиши иккиламчи ходиса хисобланади. Уруг 
халтасидан ингичка уруг олиб кетувчи канал бошланиб, умумий уруг 
каналига куйилади. Уругдон ортигидан чиккан уруг йуллари битта каналга, 
бу каналлар эса мускулли кушилиш органига ва ундан ташки жинсий 
тешикка келади. Айрим турларида кушилиш органи гавдадан чикиб турган 
найга ухшайди.

Зулукларда хам белбог сегментлари булиб, улар факат купайиш 
даврида билинади. Ургочилик жинсий органлари халтада жойлашган бир 
жуфт тухумдондан иборат булиб, улардан бошланадиган тухум йуллари 
бирлашиб киска бачадон ва мускулли кинни хосил килади. ^ин 11-
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сегментнинг ён томонидан ташкарига очиладиган ташки жинсий тешикка 
очилади ва эркаклик жинсий тешигидан кейинда жойлашади (123-расм).

Зулукларнинг жинсий органлари олигохетларнинг жинсий органарига 
ухшайди. Олигохетларда хам, зулукларда хам жинсий органлар целомда 
жойлашган. Бу ухшашликни махсус гумбакнинг ичида тухум куйиш ва 
эмбрионал ривожланишнинг шу гумбак ичида утишила, хам куриш мумкин. 
Буларнинг фарки шундаки, олигохетларда уругланиш ташки, яъни 
гумбакнинг ичида, зулукларда эса уругланиш ички булади. Айрим турларида 
сперматофорали пакетларини чувалчангнинг бири иккинчисининг терисини 
устига куяди. Маълум вакт терининг устига туради ва сперма таркибидаги 
биологик фаол моддалар ёрдамида терини юмшатиб, ундан утади хамда 
ургочилик жинсий органларига боради. Бундай холатда уругланиш ички 
булади ва бу ходисани тери оркали уругланиш деб аталади. Зулукларда 
урчишнинг бу турини биринчи марта А.О.Ковалевский аниклаган.

Hirudinidae оиласининг айрим турларида копулятив органи булади. 
Копуляция пайтида бу орган оркали ургочилик жинсий органига 
сперматозоид киради. Гумбак белбог сегментларининг терисидаги безлардан 
ажралиб чикадиган секретлардан хосил булади. Тиббиёт зулугида 9-11 
сегментлар белбог сегментлари хисобланади. Уругланган тухум гумбакнинг 
ичига тушади. Гумбак каттик, девори пергаментли моддадан иборат. Гумбак 
сув тубига ёки сув утларига ёпишиб олади.

Зулукларнинг ривожланиши олигохетлар ривожланишига ухшайди. 
Хартумли зулукларнинг эмбрионал ривожланиши Naidomorpha ривожлани- 
шига ухшайди, жагли зулукларда “яширин личинка” даври булади. Гумбак 
ичидаги личинкада киприклар ва протонефридия ривожланган булади. 
Зиготанинг майдаланиши олигохетлар тухумининг майдаланишига жуда 
ухшайди, яъни спирал майдаланиш содир булади. Эмбрион вараклари 
телобластик йул билан хосил булади.
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123-расм. Зулуклар жинсий органининг тузилиши.
А -  ичаги олиб ташланган; Б -  ички тузилиши; 1 -  OFиз сурFичи;

2 -  жаFлар; 3 -  бош ганглий; 4, 5 -  корин нерв занжири;
6, 27 -  метанефредий; 7 -  унг ён лакун; 8 -  кушимча без; 9 -  куйикиш органи; 
10 -  уруF чикариш найи; 11 -  уруFдон усимтаси; 12 -  тухумдон; 13 -  кин; 14, 15 

-  уруFДOннинг олдинги жуфти; 16 -  ковук;
17 -  уруFдонларнинг кейинги жуфти; 18 -  тананинг олдинги кисми;

19 -  OFиз; 20 -  х,алкум; 21 -  ютиш безлари; 22 -  ичак халталари биринчи 
жуфти; 23 -  ичак халталари унинчи жуфти; 24 -  орка ичак; 25 -  т у р и  ичак; 
26 -  орка сурFич; 28 -  тери; 29 -  халка мускуллари; 30 -  буйлама мускуллар; 

31 -  паренхима (О.Мавлонов, Ш.Хуррамов, 1998)
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Макромер D жуда катта ахамиятга эга булиб, ундан бош кисмнинг 
эктодерма хосилаларидан ташкари барча органлар хосил булади. Шу 
макромердан 5 жуфт йирик телобластлар хосил булиб, улар 10 та 
хужайралар катламини хосил килади. Бу каватлар эмбрионнинг корин 
томонига якинрокда жойлашади. Уларнинг иккитасидан мезодермал кават, 
иккитасидан нерв халкаси, колган олтитасидан эктодерма хосил булади.

Зулукларнинг хар бир гумбагининг ичида битта, айрим турларида 10 
тагача личинка ривожланади. Тиббиёт зулугининг гумбаги 2 см узунликда 
булиб, битта гумбакнинг ичида 20 тагача личинка ривожланади. Айрим 
зулуклар (Helobdela stagnalis) гумбагини корнида олиб юради. Шундай 
килиб, зулукларда эркин личинкалик даври булмайди. Гумбак ичида 
ривожланаётган эмбрионда личинкалик органлари (киприклар, 
протонефридия) булади. Личинка гумбак ичидаги суюкликда яшайди ва 
кейинчалик метаморфоз содир булади. Метаморфоз даврида личинкалик 
давридаги органлари йуколиб, дефинитив органлар пайдо булади ва 
гумбакдан ташкарига чикади. Тиббиёт зулуги уч йилда жинсий вояга етади 
ва бахорда купаяди. Г.Г.Шеголов зулукларни лаборатория шароитида 1-1,5 
йилда жинсий вояга етказиш методикасини ишлаб чиккан.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

халкали чувалчангларнинг умумий белгилари ва классификациясини айтиб 
беринг.

2. Х,алкали чувалчангларнинг ургочилик жинсий органларини айтинг.
3. Х,алкали чувалчангларнинг эркаклик жинсий органларини айтинг.
4. Х,алкали чувалчангларнинг уругланиши ва личинкаларининг 

турларини айтиб беринг.
5. Х,алкали чувалчангларнинг эмбрионал ривожланишини 

тушунтиринг.
6. Х,алкали чувалчангларнинг постэмбрионал ривожланишини айтинг.
7. Х,алкали чувалчангларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
8. Полихетлар купайиши ва ривожланишининг узига хос 

хусусиятларини айтинг.
9. Олигохетлар купайиши ва ривожланишининг узига хос 

хусусиятларини айтинг.
10. Зулукларнинг купайиши ва ривожланишининг узига хос 

хусусиятларини айтинг.
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11-БОБ. МОЛЛЮСКАЛАРНИНГ (MOLLUSCA) КУПАЙИШИ ВА 
ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

11.1. ^ориноёклиларнинг (Gastropoda) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. ^ориноёкли моллюскалар айрим 
жинсли (олджабралилар) ва гермафродит (упкалилар, орка жабралилар) 
булиши мумкин. Тубан кориноёклиларнинг жинсий безларининг махсус 
чикарув йули йук. Уларнинг жинсий бези унг буйрагига очилади. Жинсий 
безлари битта тухумдон ёки битта уругдондан, гермафродит турларида 
гермафродит безидан иборат, гермафродит бези хам тухум, хам уруг 
хужайраларни хосил килади, унинг хам канали битта булади.

Эркак моллюскаларда уруг йули ва мускулли кушилиш органи бор. 
Ургочи моллюскаларнинг тухум йули кенгайиб бачадон ва уруг кабул 
килувчи халтани хосил килади. Жинсий йуллари анча мураккаб тузилган. 
Ток шилликкуртининг гермафродит безидан умумий жинсий канал 
бошланади. Бу каналга алохида оксил безининг суюклиги куюлади, унинг 
секретидан тухум кобиги хосил булади. Жинсий йулнинг куп кисми 
кенгайган булиб, у тухум йули вазифасини бажаради, ингичка, лекин камрок 
кисми уруг йули вазифасини бажаради. Кейинчалик бу умумий канал тухум 
йули ва уруг йулига ажралади. Уруг йули мускулли кушилиш органи 
(пенис)нинг ичидан утади. Тухум йули кенгайиб бачадонни хосил килади. 
Бачадон кин оркали клоакага очилади. Шунингдек, кинга уруг кабул 
килувчи халта ва “севги уки” халтаси хам очилади. “Севги уки” халтасида 
охакли игналар булиб, бу игналарни отиб, кушилиш пайтида бошка 
индивидни кузгатади, яъни эструс хосил килади (эструс-куйикиш). 
Шунингдек, кинга узунчок без секрети хам куйилади, бу секретдан тухум 
пучоги хосил булади (124-расм).

Моллюскаларда иккита индивид бир-бирини уруглантиради, яъни 
сперматозоидини алмаштириб олади. Пениснинг асосига уруг йулидаги 
хивчинли бездан ажраладиган секрет хам куйилади. Бу секрет 
сперматозоидни капсулага ураб сперматофора холатига олиб келади (125- 
расм).

Ривожланиши. ^ориноёкли моллюскаларнинг купчилигида ички 
уругланиш содир булади. Уругланган тухумини пергаментли ёки ялтирок 
моддали пилланинг ичига куяди. Тухумининг ривожланиши Polychaeta 
тухумининг ривожланишига ухшайди. Майдаланиши тула, лекин тенг 
булмаган, спирал типда амалга ошади.
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Майдаланиш натижасида макромерлар A, B, C, D ва шуларга мос 
туртта микромерлар хосил булади. Мезодерманинг асосий кисми макромер 
D ва унинг хосиласи булган 4d бластомердан хосил булади. Целомик 
мезодерма иккита мезодермал каватнинг хужайраларидан пайдо булади. 
Тубан Prosobranchia туркуми вакилларидан огизолди киприкли (прототрох) 
трохофора личинкаси етилади. Кейин трохофора елканли ёки велигер 
личинкасига айланади. Prosobranchia ва Opisthobranchia кенжа синфларининг 
купчилик вакилларининг тухумидан елканли личинка чикади.

124-расм. ^ориноёкли моллюскаларнинг тузилиши. 1 -  OFиз;
2 -  церебрал ганглия; 3 -  плеврал ганглия; 4 -  париетал гангия;

5 -  висцерал ганглия; 6, 7 -  осфрадий; 8, 9 -  ктенидий; 10 -  жигар;
11 -  жинсий без; 12 -  анус; 13 -  перикардий; 14 -  кон томирлар

(Р.Барнс ва б., 1992)

Елканли личинка огзининг олдида 2-4 та ён пластинкали усимта ва 
киприклар туплами булади. Пластинкалар мерцателли елкан хосил килади, 
личинканинг номи хам шундан олинган.

Елканли личинкада жинсий вояга етган моллюскага хос булган бир 
нечта белгилар бор. Унинг елка томонида эктодермадан хосил булиб 
калинлашган жой пайдо булиб, у кейинчалик калинлашади ва чиганок безига 
айланади. Унинг уртасидан чиганокнинг шохсимон кисми хосил булади. 
Кейин у чиганокнинг юза кисмига чикиб, уса бошлайди. Г авдасининг корин 
томонида, огиздан оркада оёк дунгликлари, унда эса эктодермадан хосил
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буладиган статоцитлар жойлашган. Огизнинг олдида пайпаслагичлари ва 
кузлари бор.

Эктодермадан хосил буладиган чиганок бошлангичи оркасидаги 
катламланган жойи мантия бушлигини ёпиб туради. Елканли ва велигер 
личинкаларга хос булган характерли хусусият уларнинг корин томонида 

оёклар ва елка томонида чиганок хосил булишидир. Велигер дастлаб, 
билатериал симметрик шаклда булади. Анал тешиги огиз тешиги билан бир 

каторда, гавдасининг охирида жойлашган. Бу даврда личинкада торсия, яъни 
ички бушлик билан чиганок киска вактда соат стрелкасига 180O0 карши 

айланади. Бу жараён давомида чап томон тез усади, унг томон эса деярли
усмайди.

Севги ук,и халтаси

125-расм. Кориноёкли молюскалар жинсий органларининг тузилиши
(В.Ф.Натали, 1975)

Бу торсия натижасида анал тешиги ва мантия бушлиги билан боглик 
булган органлар (жабра, юрак, буйрак ва бошкалар) олдинга, бош томонга 
силжийди. Натижада ичаклар халка хосил килиб, нерв стволи чалкашиши 
(плевропариетал коннектив), яъни хиастоневрия хосил булади. Плеврал 
ганглия бу чалкашишнинг тагида, париетал ганглия эса устида жойлашади. 
Унг ва чап томоннинг нотекис усиши унг томон органларининг 
редукциясига ёки тулик йуколишига олиб келади. Крриноёклиларда 
ассимметрия ана шундай йул билан пайдо булади. Чиганокнинг 
спиралсимон айланиши кейинчалик пайдо булади. Моллюскалар целомик 
аметамер трохофор хайвонлардан келиб чиккан (126-расм). Купчилик чучук 
сув ва куруклик кориноёкли моллюскалари тугри ривожланади, яъни 
тухумдан жинсий вояга етган моллюскага ухшаш организм чикади (127- 
расм).
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11.2. Пластинка жабралилар ёки икки паллалиларнинг (Lamellibranchia 
ёки Bivalvia) купайиши ва индивидуал ривожланиши

126-расм. Моллюскаларнинг филогенетик шажараси (Hickman, 2008)

Жинсий органларининг тузилиши. Пластинка жабралиларнинг 
купчилиги айрим жинсли, аммо гермафродит турлари хам бор. Жинсий 
безлари жуфт ва тана паренхимасида, оёкларини устида жойлашган. 
Купчилик турларида жинсий каналлар оёкларининг асосидан, айирув 
тешигининг ёнидан ташкарига очилади. Гермафродит турларида тухумдон 
ва уругдони алохида-алохида ёки бир жуфт гермафродит бездан иборат. 
Купчилик пластинка жабралиларнинг ургочилари биттадан тухумини сувга 
ташлайди ва уругланиш сувда содир булади. Чучук сувларда учрайдиган
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тишсиз, перловица тухумини ташки жабрасига куяди, шу ерда личинка 
чикгунча сакланади.

127-расм. Молюскалар эмбрионининг майдаланиши 
(А.К.Дондуа, 2004)

Ривожланиши. Пластинка жабралиларда уругланиш ташки булади. 
Зиготанинг майдаланиши Gastropoda зиготасининг майдаланишига ухшайди. 
Натижада трохофора типидаги личинка хосил булади. Кейин трохофоранинг 
елкасида дастлаб бир бутун пластинка шаклидаги чиганок шаклланади 
кейинчалик чиганокнинг урта чизигидан букилиб, шу жойида лигамент 
хосил булади ва икки паллали чиганокка айланади.

Трохофора бир канча узгаришлардан кейин куплаб моллюскаларга хос 
булган елканли велигер личинкасига айланади (128-расм). Трохофоранинг 
юкори кисми узун киприклар билан копланган диск, яъни сузишга ёрдам 
берадиган елканга айланади. Бу дискнинг уртасида сезувчи киприклар 
жойлашган. Велигер икки паллали чиганокдарининг уртасидан елканларини 
чикариб, сувда сузиб юради. Елканларининг тузилиши жинсий вояга етган 
моллюсканинг елканига ухшайди. Унинг бошлангич оёги, мантияси, нерв 
системаси, ошкозони, жигари ва бошка органлари ривожланган, лекин 
айирув органлари протонефридия типида булади. Вакт утиши билан бу 
личинка сув тубидаги турли жисмларга ёпишиб яшайди ва жинсий вояга 
етган моллюскага айланади (129-расм).
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128-расм. Велигер личинкасининг тузилиши. 1 -  оёк; 2 -  куз;
3 -  статоцитлар; 4 -  эмбрионал ч^ан ок; 5 -  парус (Р.Барнс ва б., 1992)

Чучук сувларда яшайдиган тишсиз ташки ва ички жабраларининг 
уртасига тухум куяди. Шу ерда она организмидан кескин фарк киладиган 
глохидий личинкаси ривожланади. Глохидийнинг чиганок пластинкаси 
айлана шаклда, унинг корин томонининг четларида уткир, кайрилган бир 
жуфт тишлари бор. Юмалок чиганок паллаларини ёпиб турувчи мускуллари 
жинсий вояга етган моллюскалардаги каби иккита эмас, балки битта булади. 
Оёги ва жабралари ривожланмаган. Личинканинг корин томонининг 
уртасидаги биссус безларидан узун ва ёпишкок биссус иплари чикиб туради. 
Ёнидан баликлар сузиб утаётганда биссус иплари ёрдамида баликнинг 
сузгич канотларига ёки жабраларига ёпишиб олади. Баликнинг териси 
каттиклиги туфайли личинка ёпишган жойдаги эпителий усиб, личинкани 
коплаб (камраб) олади. Глохидий хосил булган бу шишнинг ичида бир неча 
хафта озикланади, яшайди ва усиб, аста-секин ёш моллюскага айланади. 
Баликнинг терисидаги шиш ёрилиб, ёш моллюска сув тубига тушади. 
Шундай килиб, эволюция жараёнида тишсизнинг индивидуал 
ривожланишида озикланиш билан боглик булган вактинчалик паразитизм ва 
секин юриб моллюсканинг таркалишини таъминлаш учун хизмат киладиган 
боскичлар пайдо булган.

11.3.Бошоёкли моллюскаларнинг (Cephalopoda) купайиши ва
индивидуал ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Бошоёкли моллюскалар алохида 
жинсли, айрим турларида жинсий диморфизм ходисаси яхши ривожланган. 
Масалан, Argonauta самеци самкасига нисбатан анча кичик булади. Жинсий 
безлари ток булиб, целомда жойлашган. Етилган жинсий хужайралари 
целомда тупланиб, жинсий каналлар оркали ташкарига чикарилади. Жинсий
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каналлари дастлаб жуфт булади, айрим турларида факат чап жинсий канали 
булади (130-расм).

129-расм. Икки паллали моллюскалар ичинкаларининг тузилиши.
А -  трохофора личинкаси; Б -  велигер личинкаси; В -  дрейссенанинг 

урмаловчи личинкаси; Г -  устрицанинг урмаловчи личинкаси;
Д -  субстратга ёпишган ёш устрица; 1 -  киприклар туплами;

2 -  прототрох; 3 -  OFиз; 4 -  орка киприклар туплами; 5 -  парус;
6 -  ч^анок; 7 -  мантия буш л^и йули; 8 -  ретрактор мускули; 9 -  ичак; 10 -  

жигар; 11 -  кристалл таначалар халтаси; 12 -  анал тешиги; 13 -  оёк 
ганглияси; 14 -  оёк (Л.В.Белоусов, 2005)

Бошоёклиларнинг жинсий каналлари мураккаб ва узгарувчан 
тузилишга эга. Sepia каракатицасининг уруг йули кенгаювчи уруг халтаси ва 
сперматозоидни сперматофорага айлантирадиган эпителийдан иборат. Уруг 
халтасидан кейин уруг йули яна ингичкалашади ва порошицадан ташкарига 
очиладиган сперматофора халтасини хосил килади. Бошоёклиларнинг уруг 
хужайралари бир-бири билан ёпишиб, калин кобикка уралади ва 
сперматофорани хосил килади. Сперматофора халтаси сперматозоид билан 
тулади ва огзи мураккаб тузилган копкок билан ёпилади. Сперматофорадан 
махсус канал оркали сперматозоидлар ташкарига чикади.

Ургочилик жинсий органлари калта тухум йули ва унга куйиладиган 
унча катта булмаган тухум йули безидан иборат. Жинсий тешиги целом 
бушлигига очилади. Бу бушликка яна иккита жуфт ва битта ток нидаментал
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безларнинг йули хам очилади. Бу безларнинг секретидан тухум пучоги хосил 
булади.

Уругланиш, одатда, ургочисининг мантия бушлигида содир булади. 
Эркак моллюскаларнинг пайпаслагичаридан бири бошкаларидан фарк 
килиб, у копулятив орган вазифасини бажаради. Унинг ривожланган 
сургичлари ва усимталари булади. Пайпаслагичнинг ичида махсус 
терисимон халта шаклланади. Пайпаслагичнинг охирида узун ипи булиб, 
ташки мухит билан иккита ип оркали богланади. Пайпаслагич бушлиги 
сперматофора билан тулади. Аргонавтлар кушилганда жинсий пайпаслагич 
узилиб тушади ва маълум вакт эркин сузиб юриб, кейин ургочисининг 
мантия бушлигига киради. Кейинчалик сперматофорани ургочилик жинсий 
йулига киритади. Ж.Кювье биринчи марта жинсий пайпаслагични ургочи 
индивид мантия бушлигидан топганда уни кандайдир паразит, деб 
хисоблаган ва “гектокотил (юзта сургич)” деб номлаганлиги учун хозир хам 
бошоёклиларнинг жинсий пайпаслагичи гектокотил деб аталмокда. Аммо 
Аристотель Кювьедан 2000 йил олдин осьминогнинг узгарувчан 
пайпаслагичини билган ва уругланиш жараёни учун унинг ахамиятини тугри 
таърифлаб берган.

Ривожланиши. Бошоёклилар тухумининг сариклик моддасига 
бойлиги ва каттик кобик билан копланганлиги эмбрионал ривожланишига 
таъсир этган. Уругланган тухумини хар хил жисмларга ёпиштириб куяди. 
Майдаланиш тула, дискодиал йуналишда боради, яъни бластомерларнинг 
анимал кутбидаги сарикликдан холи булган кисми майдаланади. Эмбрион 
ривожланиши асосан анимал кутб хисобидан амалга ошади, чунки бош 
кисми сариклик томонда жойлашган, орка кисми эса эркин харакатланади. 
Сариклик эктодерма ва мезодермадан ажрала бошлайди. Эмбрион усган сари 
сариклик сарфланиб, унинг микдори камаяди ва сариклик халтаси 
кичиклашиб бораверади. Пайпаслагичлари огиздан оркада икки катор булиб 
жойлашади. Эмбрионал ривожланишнинг барча боскичлари тухумнинг 
ичида утади. Тухумдан чиккан ёш моллюска жинсий вояга етган даврига 
ухшайди.
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130-расм. Бошоёкли малюскалар жинсий органларининг тузилиши 
А. Эркак осминог: 1 -  гектокотил ипининг охири; 2 -  гектокотил халтаси; 3 -  

гектокотил букилиши; 4 -  воронка; 5 -  букилиш.
Б. Эркак осминог жинсий органи: 1 -  ташки жинсий тешик; 2 -  мускул; 3 -  

спермотофорли халта; 4 -  простата бези; 5 -  целом халтаси;
6 -  уруFдон; 7 -  уруF йули тешиги; 8 -  уруF йули; 9 -  уруF халтаси;

10 -  уруF халтаси ва простата безининг бирлашиши; 11 -  жинсий каналнинг
кенгайиши.

В. Осминогнинг урFOчилик жинсий органи: 1 -  тухум йули;
2 -  тухумдонни ушлаб турадиган боFлам; 3 -  тухумдон; 4 -  тухумдон йули 

бези; 5 -  урFOчилик жинсий тешиги (В.Ф.Натали, 1975)

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

моллюскаларнинг умумий белгилари ва классификациясини айтиб беринг.
2. Моллюскалар жинсий органларининг тузилишини айтинг
3. ^ориноёкли моллюскалар жинсий органларининг тузилишини 

айтинг.
4. Пластинка жабрали моллюскалар жинсий органларининг 

тузилишини айтинг.
5. Бошоёкли моллюскалар жинсий органларининг тузилишини айтинг
6. Моллюскаларнинг уругланиши ва личинкаларининг турларини 

айтиб беринг.
7. Моллюскаларнинг эмбрионал ривожланишини тушунтиринг.
8. Моллюскаларнинг постэмбрионал ривожланишини айтинг.
9. Моллюскаларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
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12-БОБ. БУГИМОЁКЛИЛАРНИНГ (ARTHROPODA) КУПАЙИШИ ВА
ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

12.1.Кискичбакасимонларнинг (Crustacea) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Кискичбакасимонлардан муйлов 
оёклилар гермафродит, бошкалари айрим жинсли булиб, жинсий диморфизм 
яхши ривожланган. Айрим кискичбакасимонларда эркакларининг 
(артемияда) шакли узгарган антенна ва антенуллалари ургочисини тутиб 
туриш вазифасини бажаради. Дарё кискичбакаси эркагининг корин кисми 
ургочисиникига нисбатан ингичка, биринчи ва иккинчи кориноёклари эса 
копулятив органга айланган.

Айрим примитив кискичбакасимонларнинг жинсий безлари жуфт 
булиб, иккита халта ва улардан бошланиб ташки мухит билан богланган 
жинсий найлардан иборат. Баъзи турларида иккита жинсий безлари кушилиб 
кетган, лекин жинсий найлари бир жуфт булади. Уруг йулининг деворидаги 
безлардан ажраладиган секрет уруг хужайраларни бир-бирига ёпиштириб, 
анча йирик уруг копчиги -  сперматофорани хосил килади. Копуляция 
жараёнида эркаклари сперматофораларини ургочисининг жинсий тешигига 
киритиб куяди ёки унинг атрофидаги усимталарга осиб (ёпиштириб) куяди. 
Ургочиларининг 6-, эркакларининг 8-корин сегментида жинсий тешиги бор.

Купчилик кискичбакаларда наслига гамхурлик килиш ходисаси 
учрайди, яъни уругланган тухумини жинсий тешиги атрофида ёки 
кориноёкларига ёпиштириб олиб юради. Кискичбакаларнинг махсулдорлиги 
хам хар хил булади. Масалан, дарё кискичбакасининг самкаси 200 та тухум 
куяди, омарнинг самкаси кориноёкларида 90 000 та тухумини олиб юра 
олади, Callinectes sapidus краби 2 млн тагача тухум куяди. Кискичбакалар 
сперматозоидининг тузилиши ва хаёт кечириши кизикарли булади. 
Malacostraca сперматозоиди харакатсиз булади. Масалан, Galathea 
сперматозоиди иккита овал халтада жойлашган булиб, учта усимта 
чикадиган ингичка пояча билан бирлашган. Сперматозоиднинг боши 
тухумнинг ичига киришига ёрдам беради, овал халтанинг дум томонидаги 
булими “дум капсуласи” деб аталади. Сперматозоид тухум йулига кирганда 
ёнидан утаётган тухумларнинг бирига капсуласи билан ёпишади. Шу пайт 
“дум капсуласи”нинг охирида алохида тешик пайдо булади. Бу тешик 
оркали атрофидаги суюклик капсуланинг ичига киради. Капсула ичидаги 
дилдирок модда суюкликни узига шимиб, шишади ва ичкарига бу моддалар 
сигмасдан босим ортиб, ичкаридан ташкарига отилиб чикади. Бу “портлаш”
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туфайли сперматозоид тескари томонга интилиб, боши билан тухум 
хужайрани ичига кириб колади. Сперматозоиднинг думи узилиб ташкарида 
колади, боши ва буйин кисми эса тухумнинг ичига киради. 
^искичбакаларнинг сперматозоиди оддий тузилган булиб, уругланиш 
одатдагидек содир булади. Айрим кискичбакаларнинг сперматозоиди жуда 
узун булади. Масалан, Ostracoda сперматозоиди 6 мм булиб, хайвонни 
узидан 10 баробар узун ва бу хайвонот оламидаги энг узун сперматозоид 
хисобланади (131 -расм).

Жабраоёклилар кенжа синфи вакилларининг тухум хужайраси 
уругланмасдан, яъни партеногенез йули билан хам ривожланади. Баъзи 
турлари самкаларининг жинсий тешиги атрофида махсус уруг кабул килгичи 
булиб, унда уруг хужайра сакланади. Жинсий тешик тананинг турли 
кисмларида жойлашган. Дарё кискичбакаси эркакларининг жинсий тешиги 
бешинчи жуфт юриш оёклари коксоподитларида, ургочиларида эса учинчи 
жуфт юриш оёклари коксоподитларида жойлашган (132-расм).

131-расм. Циклопнинг тузилиши

Эмбрионал ривожланиши. ^искичбакасимонарнинг тухумида 
сариклик моддаси куп булади. Агар тухумида сариклик кам (Copepoda) 
булса, халкали чувалчангларнинг тухуми каби тула, лекин нотекис 
майдаланади. Бундай холатда ривожланишнинг дастлабки боскичида
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бластомерларнинг биттаси энтодерма ва мезодермал телобластни хосил 
килади. Шунингдек, хатто саккизта бластомерлик даврида хам жинсий 
органлар шаклланганлиги аникланган.

Айрим кискичбакаларнинг тухумида сариклик моддаси куп булиб, 
тула булмаган, аммо юзаки майдаланади. Агар кискичбакасимонларнинг 
тухуми изолецитал типда тузилган булса, майдаланиш спирал типда, 
телолецитал типда булса, майдаланиш радиал йул билан боради. Юзаки 
майдаланиш тухумида сариклиги куп булган юксак кискичбакасимонларда 
кузатилади. Уларнинг ядроси юзага чикиб бластодермани хосил килади. 
Бластодерма хосил булгандан кейин эмбрионнинг вентрал томонига 
йигилган хужайралардан эмбрион диски хосил булади. Айрим турларида бу 
диск эмбрионнинг юзасига чиккан хужайраларнинг амебасимон харакати 
туфайли хосил булади. Айрим паразит эшкакоёклиларнинг тухуми нотекис 
майдаланади. Йирик ва сариклиги куп булган тухум энтодермани, 
кейинчалик яна майдаланиб эктодерма ва мезодермани хосил килади.

132-Расм. Дарё кискичбакаси жинсий органларининг тузилиши.
А. 1 -  уруFдоннинг жуфт кисми; 2 -  уруFдоннинг ток кисми; 3 -  уруF йули; 4 -  
уруF чикарувчи канал; 5 -  жинсий тешик; 6 -  орка кукрак оёFининг асоси. Б. 
1 -  сперматозоид хивчинининг капсуласи; 2 -  буйин кисми (В.А.Догель, 1981)

Кискичбакасимонларда гаструляция хам турли йуллар билан содир 
булади. Жумладан, мезодерма ва энтодерма иммиграция, инвагинация 
усуллари билан хосил булади. Аникланишича, айрим турларида гаструляция 
икки боскичда содир булиб, энтодерма ва мезодерма хар хил вактларда 
хосил булади. Жабраоёкли кискичбакада (Arthemia salina) гаструляция
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шундай усул билан содир булади. Дастлаб бу хужайраларнинг эмбрионнинг 
орка томонига иммиграцияси содир булиб, мезодермани хосил килади. 
Циклопларда кейинрок бластуланинг таркибида энтодермал ва мезодермал 
стомодеум булган эпителиал девори инвагинацияланади.

Баъзи кискичбакасимонларда гаструляциядан олдинрок эмбрион 
дискининг хар хил кисмида жойлашган бластомерларнинг такдирини 
аниклаш мумкин. Жумладан, Hemimysis lamornae эмбрионида V-симон 
шаклдаги дог бор. Унинг урта кисмидан жинсий хужайралар, каудал 
кисмидан энтодерма, латерал эктотелобластдан мезодерма хосил булади.

Хосил булаётган эмбрион вараклари сегментланади. Унинг олдинги 
кисми яхши ривожланган булиб, бош ва ундаги кузларни хосил килади. 
Кейинги кисмидан дастлаб акрон ва антенна хамда мандибула хосил булади. 
Мезодерма баъзи жойларида целомик халтанинг икки каторини хосил 
килади. Аммо кейинчалик унинг баъзи жойлари бузилиб, мезодермал 
органларнинг (мускул, юрак ва бошкалар) хосил булишига сарфланади. Тана 
деворининг баъзи жойларида эса целомик девор сакланиб колади, баъзи 
жойлари бирламчи тана бушлиги (эпителий хужайралар билан 
чегараланмаган) сифатида колиб кетади. Шунинг учун бундай тана бушлиги 
аралаш, яъни миксоцел тана бушлиги дейилади. Баъзи турларида мезодерма 
сегментацияси йуколади, целом шаклланмайди.

Шундай килиб, кискичбакасимонларнинг эмбрионал ривожланиши 
жараёнида гавда тузилиш режасининг таркиб топиши майдаланиш типига 
ёки гаструляция усулига боглик эмас, яъни бир хил гавда тузилиш режаси 
хар хил усуллар билан хосил булиши мумкин. Майдаланиш ва 
гаструляциянинг бундай хар хил усули билатериал-симметрик ривожланиш 
ва эмбрионда уч жуфт куртак (антеннула, антенна ва мандибула) хамда бош 
кисм хосил булишига олиб келади. Эмбрионнинг орка кисмида эктодермал 
ва мезодермал телобластда усиш зонаси жойлашган булиб, ундан гавданинг 
кукрак ва абдоминал сегментлари хосил булади. Тухумда кандайдир 
сигналлар системаси булиб, у морфогенетик жараёнлар йуналишини 
белгиласа керак. Одатда, кискичбакасимонларнинг эмбрионал ривожланиши 
науплиус личинкаси хосил булиши билан тугайди. Аммо юксак 
кискичбакасимонларда науплиус боскичи тухумнинг ичида утиб, эмбрионал 
ривожланиш ёш хайвон ёки личинка хосил булиши билан тугайди. Унинг 
гавдасида нафакат науплиус, балки усиш зонасида эктобласт ва мезобласт 
хосил буладиган метанауплиус сегменти хам булади. Кискичбакасимонлар 
ривожланишининг генетик дастурини, молекуляр-биологик механизмини 
чукуррок урганиш келажак авлоднинг вазифасидир.
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Постэмбрионал ривожланиши. Уругланган тухумнинг ривожланиш 
йуналиши тухумдаги сариклик моддасининг микдорига боглик. Тухумида 
сариклик моддасининг микдори кам булган кискичбакалар тухуми тулик, 
спиралсимон майдаланади. Агар тухум тула майдаланса, постэмбрионал 
ривожланиш метаморфоз йули билан боради. Тухумдан кичик науплиус 
личинкаси чикади. Унинг тузилиши жуда примитив, дефинитив органлари 
постэмбрионал ривожланиш боскичида пайдо булади.

Агар кискичбакасимонларнинг тухумида сариклик моддаси куп булса, 
бундай тухумлар юзаки майдаланади. Буларда личинкалик даври тулик 
тухум кобигининг ичида утади ва тухумдаги сариклик моддаси хисобидан 
озикланиб, тухумдан тулик шаклланган ёш кискичбака чикади, лекин жуда 
кичик булади. Бундай ривожланиш тугри ривожланиш дейилади ва у баъзи 
дафниялар, мизидлар ва дарё кискичбакасига хосдир.

Метаморфоз йули билан ривожланадиган кискичбакасимонларнинг 
хар хил гурухларида метаморфоз хар хил утади. Улар личинка даврларининг 
сони ва тузилиши билан бир-биридан фарк килади. Кискичбакасимонлар- 
нинг купчилик гурухларини (жабраоёклилар, муйловоёклилар, креветкалар) 
тухумидан ташки томони сегментлашмаган науплиус личинкаси чикади. 
Унинг уч жуфт оёги: битта усимтали антенулла, икки тармокли антенна ва 
мандибуладан иборат. Антенна жинсий вояга етган вакилларидаги каби 
огиздан олдинда эмас, кейинрокда жойлашган. Науплиуснинг ток науплиал 
кузи бор. Науплиус гавдасининг охирида анал тешиги, ундан олдинрокда 
усиш зонаси жойлашган. Усиш зонасидан янги сегментлар ва унинг 
усимталари гавданинг бошидан охирига караб тартиб билан: дастлаб 
максилляр, кейин кукрак ва корин сегментлари хосил булади. Максилляр ва 
кукрак сегментлари хосил булган личинка метанауплиус деб аталади. 
Метанауплиус узгариб жинсий вояга етган кискичбакага айланади. 
Циклопларда учинчи -  копепоид личинкалик даври хам булади.

Ривожланишида метаморфоз тулик ифодаланадиган юксак 
кискичбакаларда, айникса креветкаларда дастлабки личинкалик даврлари 
науплиус ва метанауплиус булиб, буларнинг айрим турларида яна махсус 
протозоеа ва зоеа личинкалик даврлари хам булади. Протозоеа личинкалик 
даврининг мухим хусусиятлари: 1) мураккаб фасеткали кузларининг пайдо 
булиши; 2) оёкжагларининг ривожланиши; 3) гавдасининг бошкукрак ва 
корин кисмларга дифференциаллашуви. Зоеа даври протозоеадан навбатдаги 
кукрак оёклари пайдо булиши ва бошкукрак хамда корин кисмларининг 
янада купрок дифференциаллашганлиги билан фарк килади. Буларнинг 
мухим ухшашлик жихати, кукрак оёклари зоеада хам, протозоеада хам икки
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усимтали булади. Зоеа боскичи хар хил турларида турли хил усимталари, 
туклари булиши билан фарк килади. Аммо бу фарклар эволюция жараёнида 
личинканинг планктон шароитга мослашганлиги муносабати билан пайдо 
булган иккиламчи ходисадир.

Креветкаларда зоеа личинкалик давридан кейин мизид даври 
бошланади. Бу личинка гавдасининг шакли ва бугимларга булиниши билан 
жинсий вояга етган кискичбакага ухшайди. Мизид даврининг энг характерли 
хусусияти кориноёкларининг булиши, аммо кукрак оёкларининг икки 
усимталилигини сакланиб колиши хисобланади. Бир неча линькадан кейин 
мизид ёш креветкага айланади. Айрим юксак кискичбакасимонларнинг 
ривожланиши киска йул билан боради. Масалан, крабларда тухумдан 
бирданига бошкукрак кисмида йирик усимта хосил булган зоеа личинкаси 
чикади. Ундан крабнинг кейинги ривожланишига хос булган мегалоп 
личинкаси пайдо булади. Мегалоп крабга анча ухшаш булади. Барча 
Ecdysozoa каби кискичбакасимонларнинг гавдасини коплаб турадиган 
эпителий хужайралари кутикулага айланади ва усиши тухтайди. Усиш факат 
линькалар оралигида, янги сегментлар хосил булганда содир булиши 
мумкин.

12.2.Ургимчаксимонларнинг (Arachnida) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Ургимчаксимонлар турли-туман 
ва асосан куруклик хайвонларидир. Ургимчаксимонлар алохида жинсли 
хайвонлар булиб, жинсий диморфизм ургимчаклар ва каналарда яхши 
ривожланган. Ургимчакларнинг самеци самкасига нисбатан кичик булади. 
Самецларининг педипальпи кушилиш органига айланган. Жинсий безлари 
жуфт булади, лекин купчилик турларида жуфт безлар кисман кушилиб, ток 
органга айланган. Масалан, чаёнлар эркагининг бир жуфт уругдони бор, 
лекин ургочиларининг тухумдонлари бир-бирига кушилиб кетган булиб, 
эшик рамкаларининг шаклига ухшайди (133-расм).

Ургимчакларнинг самкасида корин сегментидан ташкарига очиладиган 
уруг кабул килувчи халтаси булади. Шунингдек, бу канал бачадонга махсус 
канал оркали очилади. Эркаклари сперматозоидини педипальпининг махсус 
кушилиш кисми (органи) оркали ургочисининг уруг кабул килувчи 
халтасига юборади. Ундан сперматозоид бачадонга бориб, уругланиш содир 
булади. Каналарнинг айрим турларида партеногенез ходисаси хам учрайди. 
Баъзи чаёнларда уругланиш ички булади ва тирик тугади, янги тугилган ёш 
чаёнларни онаси елкасида олиб юради (134-расм).
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Купайиши. Ургимчаксимонларнинг ривожланиш типлари хам турли
туман булиб, купчилигининг уругланган тухуми тугри (метаморфозсиз) 
ривожланади. Сувда яшайдиган ургимчаксимонларда ташки ва ички 
уругланиш, шунингдек сперматофора ёки копулятив органи оркали 
уругланиш содир булади. Сперматофора халтача шаклида булиб, эркаклик 
жинсий безларидан ажраладиган секрет билан аралашиб ташкарига чикади. 
Бу суюклик сперматозоидни куриб колишдан химоя килади, 
харакатланишини енгиллаштиради. Сохта чаёнлар ва куплаб каналарнинг 
эркаги сперматофорасини тупрокка куяди, самкаси эса уни ташки жинсий 
органи ёрдамида жинсий йулларига киритиб олади. Шу даврда эркаги хам, 
ургочиси хам хар хил уйин ва харакатлардан иборат булган “севги раксига” 
тушадилар. Купчилик ургимчаксимонларнинг эркаги хелицераси ёрдамида 
сперматофораларини ургочисининг жинсий тешигига киритиб куяди, аммо 
айрим турларида копулятив органи бор. Баъзи турларида жинсий органлар 
билан боглик булмаган гавда кисмлари копулятив орган вазифасини 
бажаради.

3 -  сурувчи ошкозон; 4 -  юрак; 5 -  клоака; 6 -  анус; 7 -  ургимчак усимтаси; 8 
-  трахея; 9 -  ургимчак бези; 10 -  жинсий тешик; 11 -  уруF кабул килувчи 

тешик; 12 -  корин нерви; 13 -  оёк; 14 -  OFиз;
15 -  хелицера; 16 -  педипальп (Кеснер, 1991)

куйиб купаяди. Аммо чаёнлар, сохта чаёнлар, айрим каналарда тирик тугиш 
ходисаси кузатилади. Буларнинг тухуми йирик, сарикликка бой булиб, 
купчилигининг тухуми центролецитал, айрим чаёнларда телолецитал типда 
тузилган. Майдаланиши дискодиал, тула булмаган ва юзаки йул билан 
боради. Уругланган центролецитал типдаги тухум ядроси кетма-кет,

16

6

133-расм. Ургимчак самкасининг тузилиши. 1 -  кузи; 2 -  мияси;

Эмбрионал ривожланиши. Ургимчаксимонларнинг купчилиги тухум
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хужайра булинмасдан, яъни цитотомия содир булмасдан 2, 4, 8 ва хокозо 
ядроларга булинади. Бу ядролар кейин хужайра четига чикиб, атрофини 
цитоплазма ураб олади ва кичик хужайралар хосил булади. Сариклик уртада 
колиб, атрофида бластомерлар жойлашади. Бластомерлар ана шу уртадаги 
сариклик моддасидан трофобластлар ёрдамида озикланади ва бластомерлар 
эмбрионнинг юзасига чикиб, дастлаб бластодермани, кейин бластулани 
хосил килади.

134-Расм. Ургимчаклар жинсий органларининг тузилиши.
А -  чаён; Б -  салпуг; В -  ургимчак; Г -  кана; 1 -  уруFдон; 2 -  уруF йули; 3 -  

уруF канали; 4 -  кушимча без (Р.Барнс ва б., 1992)

Агар тухум дискодиал майдаланса, эмбрион вараклари деламинация 
(чаёнларда) усули билан хосил булади. Юзаки майдаланишда 
гаструляциядан олдин эмбрионнинг булажак вентрал томонига хужайралар 
тупланиши туфайли дастлаб эмбрионал диски хосил булади ва кейин 
бушликка чикади. Эмбрион бушлигининг кейинги кисмида хужайралар 
эктобласт ингрессияси натижасида мезэнтодерма хосил булади ва кейинрок 
энтодерма ва мезодермага ажралади. Айрим кискичбакасимонларда 
мезодерма иккита манбадан хосил булади. Бирламчи мезодерма хосил 
булгандан кейин бир неча “ларвал” сегментларга булинади. Эмбрионнинг 
охирги кисмида усиш зонаси хосил булиб, унда эктобласт хужайралар 
миграция килиб, “постларвал” сегментларни хосил киладиган мезодермага 
айланади. Чаёнларда эмбрион диски хосил булиши билан эмбрион
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дискининг периферик кисмидан эмбрион кобиги, яъни амнион ва сероз 
кобиклар бошка органларга боглик булмаган холда хосил булади. Бу 
провизор органлар эмбрион ривожланишининг хавфсиз утишига ёрдам 
беради. Ургимчакларда бластокинез ёки реверсия ходисаси кайд этилган. 
Реверсия туфайли эмбрион бушлиги хосил булгунча эмбрионнинг елка 
томонида жойлашган сарикдик массаси, унинг вентрал томонига 
жойлашади. Бушликнинг симметрик булагининг бош ва думдан бошка 
кисми вентрал чизик буйича таркалиб, сариклик юзаси буйлаб харакатлана 
бошлайди. Тухумнинг юзаси ва таркалаётган булаклар уртаси эктодерма 
билан копланган булади. Эмбрионнинг латерал томони бирлашганда 
хужайралар харакати тухтайди.

Кискичбакасимонларнинг айрим турларида эмбрионнинг корин 
томонида куп каватли бластомерлардан иборат булган эмбрион каватлари 
хосил булади. Унинг ташки кавати эктодермага, урта кавати мезодермага, 
ички кавати энтодермага айланади. Кейинчалик бу каватлардан органлар 
хосил булади.

Эмбриондаги сегментлар сони жинсий вояга етган индивидга нисбатан 
купрок булади. Масалан, ургимчак эмбрионининг корин кисмида 12 та 
сегмент булади. Бу ургимчакчаён ва чаённинг корин сегментларига мос 
келади ва олдинги 4-5 тасида оёклари хам булади. Кейинги ривожланиши 
даврида барча корин сегментлари бирлашиб, бир бутун коринни хосил 
килади. Чаёнларнинг оёклари 6-олдкорин сегментида ривожланади. 
Уларнинг олдингисидан жинсий копкок, иккинчисидан тароксимон орган, 
кейингилари упка ривожланиши билан боглик булади. Булар шуни 
курсатадики, ургимчаксимонлар синфи вакиллари эволюция жараёнида 
бошкукрак ва корин кисмлари ривожланган, куп сегментли ва оёкли 
хайвонлардан (аждодлардан) келиб чиккан. Ургимчаксимонларнинг 
купчилик турлари тугри ривожланади, айрим каналарда метаморфоз 
ходисаси учрайди.

12.3.Х,ашаротларнинг (Insecta) купайиши ва индивидуал ривожланиши
Жинсий органларининг тузилиши. Хдшаротлар айрим жинсли ва 

уларда жинсий диморфизм ходисаси яхши ривожланган. Масалан, 
капалакларнинг эркаги ургочиларига нисбатан кичикрок ва рангида хам 
фарклар булади. Айрим кунгизларнинг (бугу кунгиз, шохли кунгиз) 
эркагининг танасида турли хил усимталари бор. Баъзи ургочи хашаротлар 
(чирилдоклар, темирчаклар, яйдокчилар)нинг корин кисмида тухум куйгичи 
булади. Айрим хашаротлар (одимчи капалаклар)нинг эркаклари канотли
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булиб, ургочилари-нинг канотлари кучсиз ривожланган ёки умуман, 
ривожланмаган.

Хдшаротларнинг жинсий органлари корин кисмида жойлашган. Самка 
ва самецларининг жинсий органлари: 1) жуфт жинсий бездан; 2) жинсий 
хужайраларни утказувчи каналлардан; 3) кушимча жинсий безлардан; 4) 
уругланиш жараёнининг содир булишига ёрдам берадиган мосламалар -  
самкаларида уруг кабул килувчи халта ва кушилиш халтаси, самецларида 
кушилиш органларидан иборат. Шунингдек, самкаларида хар хил тузилган 
тухум куйгичи хам бор.

Ургочилик жинсий органларининг асосий кисми тухумдондан иборат. 
Тухумдон жуфт без булиб, купчилик турларида узига хос тузилишга эга. Хар 
бир тухумдон бир нечта найчалардан иборат булиб, уларнинг эркин кисми 
ингичкалашган, тухумдонга бириккан кисми эса кенгайган. Бу найчалар 
барчасининг тухум йули умумий тухум йулига бирикади. Тухумдон 
найчаларининг сони хашаротларнинг систематикасида диагностик белги 
сифатида мухим ахамиятга эга. Уларнинг сони маълум тур хашаротда аник 
сонда булади, айникса серпушт хашаротларда бу найчаларнинг сони купрок 
булади. Масалан, суваракларнинг хар бир тухумдонида 16 та, асаларида 200, 
термитларда 2500 тагача шундай найчалар булади.

Тухум йулининг берк учки ингичка кисмида бирламчи жинсий 
хужайралар, яъни оогонийлар булади. Улар усиб, кейинчалик ооцитга 
айланади. Хар бир ооцит фолликула хужайралари билан уралган булади. 
Ооцитлар етилган сари тухум йули томонга силжиб бораверади. Баъзи 
турларининг тухум йулларида тухумни сариклик моддаси билан 
бойитадиган безлар хам булади. Тухум найчалари бирлашиб бир жуфт тухум 
йулини хосил килади ва улар бачадонга келади. Бачадон тухумни утказиш ва 
уругланиш жойи вазифаларини бажаради. Бачадонда уругланган тухумни 
капсулага урайдиган (суваракларда), кузача хосил киладиган 
(чигирткаларда), субстратга ёпиштирувчи (капалакларда) моддалар ишлаб 
чикарувчи безлар бор. Шунингдек, бачадонга уруг кабул килувчи халтанинг 
йули хам очилади. Уруг кабул килгич халтача шаклида булиб, сперманинг 
баъзан узок муддатларда сакланишига мослашган. Баъзи хашаротлар 
кушилишдан кейин анча вакт утиб, уругланган тухумини эволюция 
жараёнида таркиб топган мосламасига куяди. Масалан, асаларилар бир марта 
кабул килган спермани 4-5 йил, яъни бутун хаёти давомида саклаши ва 
уругланиш жараёнларида фойдаланиши мумкин. Кушилиш жараёнида 
сперма тугридан-тугри уруг кабул килгич халтага эмас, баки халтасимон 
кушилиш сумкасига, яъни бачадоннинг охиридан ёки олдинги кисмидан
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ташкарига очиладиган тешикка куйилади. Кушилиш сумкаси бачадон билан 
махсус канал оркали богланади. Уруг кабул килувчи халтаси булмаган 
ургочи хашаротлар (сувараклар) уругланишида самец спермани кушилиш 
халтасига киритиб куяди, ундан бачадонга утади. Уруг кабул килгич халтаси 
мавжуд булган хашаротлар уругланишида сперма кушилиш сумкасидан уруг 
кабул килгич халтага, ундан бачадонга утади.

Ургочилик жинсий органларига, шунингдек, саккизинчи ва туккизинчи 
сегментлардан ва шу сегментлар оёгининг рудиментидан хосил буладиган 
тухум куйгич хам киради. Тухум куйгич тухум куйиш усулига мос равишда 
хар хил тузилишга ва узунликка эга. У баъзан усимликларнинг барги ёки 
поясини ковлаб ёки хайвонларнинг терисини тешиб ичига тухум куйитттга. 
мослашган.

Ариларда ва турканотлиларда жинсий органларни ёпиб турадиган 
усимта хам узгарган тухум куйгич хисобланади. Ариларнинг туккизинчи 
сегмент рудиментларидан бу усимтанинг футляри хосил булади. Бу 
футлярда иккита игнача (стилет) жойлашган булиб, улар хам саккизинчи 
сегмент оёкларининг узгаришидан хосил булган. Бу футлярда хосил булган 
найча захар бези билан хам туташади (135-расм).

135-расм. Х,ашаротларнинг ички тузилиши. 1 -  кизилунгач; 2 -  сулак 
безининг резервуари; 3 -  сулак бези; 4 -  зоб; 5 -  мускулли ошкозон;

6 -  урта ичакнинг кур усимтаси; 7 -  урта ичак; 8 -  мальпиги найлари;
9 -  орка ичак; 10 -  туFри ичак; 11 -  уруFдон; 12 -  уруF йули;

13 -  кушимча без; 14, 16 -  трахея; 15 -  корин нерв занжири (В.А.Догель, 1981)
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Эркаклик жинсий органлари жуфт уругдондан бошланади. Бу 
уругдонлардан иккита уруг йули бошланади. Баъзи турларида уруг йулининг 
маълум жойи кенгайиб уруг халтасини хоси килади. Жуфт уруг йулларининг 
охирида эдеагус ёки пенис жойлашган. Уруг йулларида сперматозоидни 
сперматофорага айлантирадиган секрет ишлаб чикарувчи безларнинг хам 
йули очилади.

Ривожланиши. Хдшаротлар факат жинсий йул билан купаяди. 
Сувараклар бирданига 16 та тухум куяди ва бу тухумларни махсус 
копчикларга жойлаб, маълум вакт давомида судраб юради. Уй чивини бир 
мартада 150 тагача, хаёти давомида 600 га якин тухум куяди. 
Асалариларнинг маликаси бир кунда 1000 тагача, бутун хаёти давомида эса 
1,5 млн га якин тухум куяди. Асосан, хашаротларнинг тухуми уруглангандан 
кейин ривожлана бошлайди. Шунингдек, айрим хашаротларда партеногенез 
йули билан купайиш хам учрайди. Жамоа булиб яшайдиган хашаротлар 
партеногенез йули билан факат эркакларини хосил килади. Асалариларнинг 
ургочиси бир вактнинг узида хам уругланган, хам уругланмаган тухум 
куяди. Бу ходиса тухум куйиладиган катакларнинг тузилишига боглик 
булади. Ишчи арилар тайёрлаган катакларнинг бир кисми бошка арилар 
тайёрлаган катакларга нисбатан чукуррок ва шакли бошкачарок булади. 
Маликаси тухумини катакча тубига куйиш учун корин кисмини сикиб, 
тухум куйгичини чузади. Шунинг учун тухум куйгичнинг тешиги бекилиб, 
жинсий йуллардан чикаётган тухумга сперматозоид келмайди. Натижада 
уругланмаган тухум куяди. Бундай катакларга куйилган уругланмаган 
тухумлардан факат эркак арилар чикади. Юзарок тузилган катакларга 
куйилган уругланган тухумлардан эса озуканинг куплиги ва хилма- 
хиллигига караб ургочиси (маликаси) ёки ишчи арилар етилиб чикади.

Баъзан хашаротлар икки жинслилик ва партеногенетик авлодларнинг 
галланиши йули билан хам купаяди. Бу ходиса ургочиси канотсиз булган 
хашаротларда учрайди. Масалан, ёз давомида шираларнинг партеногенез 
йули билан тирик личинка тугадиган ургочилари ривожланади. Бу 
личинкалардан факат ургочи индивидлар ривожланади. Партеногенетик 
ургочи хашаротлар охирги бугинининг (кузнинг охиридаги) наслидан эса 
ургочи ва эркак хашаротлар етишади. Ургочи хашаротлар куйган уругланган 
тухумлар кишлаб колади ва бахорда улардан ургочилари чикади. Айрим 
чупсимонлар, ёнгокясарлар ва усимлик шираларининг эркаклари умуман 
номаълум, улар факат партеногенез йули билан купаяди.

Айрим хашаротлар (икки канотлилар) личинкалик даврида хам 
купаяди. Бу ходиса педогенез деб аталади. Масалан, Miastor пашшаларининг
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личинкалари кетма-кет педогенез йули билан личинканинг бир неча янги 
авлодини хосил килади. Охирги авлод личинкалари ривожланиб, эркак ва 
ургочи хашаротларни хосил килади. Уругланган тухумдан яна 
партеногенетик личинкалар ривожланади. Баъзи хашаротлар (яйдокчилар) 
купайишида полиэмбриония ходисаси учрайди. Бунда уругланган тухум 
майдаланишининг маълум боскичида бластомерлар бир неча мустакил 
ривожланадиган гурухларга ажралади ва бу гурухларнинг хар биридан 
алохида мустакил личинка, ундан организм ривожланади. Бу усул билан 
битта уругланган тухумдан 100 тагача, хатто ундан хам купрок эмбрион 
хосил булиши мумкин. Полиэмбриониянинг биологик ахамияти шундаки, 
паразит турларининг индивидлари сони кескин купаяди.

Хашаротларнинг бир мартага куядиган тухумлари сони хам турлича 
булади. Масалан, чивинлар бутун хаёти давомида 600, асалари бир кунда 
1000 та, хаёти давомида 1.500.000, термитлар бир кунда 30.000, хаёти 
давомида 10 млн тухум куяди.

Эмбрионал ривожланиши. Купчилик хашаротларнинг тухумида 
сариклик моддаси куп булиб, центролецитал типда тузилган, яъни 
ядросининг атрофида кам микдорда цитоплазма булиб, у марказда 
жойлашган ва атрофини куп микдордаги сариклик моддаси коплаб туради. 
Тухум ташки томондан мустахкам хитинли хорион билан, унинг тагида 
иккинчи сариклик кобиги билан копланган. Хорионнинг анимал кутбидаги 
микропиле тешигидан тухумнинг ичига сперматозоид киради.

Хашаротларнинг тухуми центролецитал типда тузилганлиги учун хам 
юзаки майдаланади. Уругланган тухум ядроси бир неча марта майдаланади 
ва киз ядролар цитоплазманинг марказидан плазматик иплар билан 
периферияга тортилади ва ташки томонга караб миграция килади. Натижада 
тухум кобигининг тагидаги юзаси бир кават бластомерлар билан копланади, 
яъни бластодерма хосил булади. Эмбрионнинг булажак корин томонида 
бушлик хосил булади. Кейинчалик эмбрион барча бластомерлардан эмас, 
балки эмбрион бушлигидаги бластомерлардан ривожланади. Кейин бу 
бушлик уртасидаги бластомерлар тез булиниб, унда ёрик пайдо булади. Бу 
эмбрион каватлари пайдо булишининг бошланиши хисобланади. 
Кейинчалик бу ёрик бекилиб, устидан копланган энтомезодермага эктодерма 
келади. Шу даврда эмбрион бушлигининг атрофидан ичкарига караб уса 
бошлайди. Икки томондан усиб, эмбрион бушлиги икки кават кобик билан 
копланади. Булар эмбрионнинг иккита кобиги булиб, ташкиси сероз, ичкиси 
амнион деб аталади. Амнион билан эмбрион уртасида суюклик билан тулган 
бушлик хосил булади. Бу амнион бушлиги деб аталади. Натижада эмбрион
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сариклик ичида ва ташки мухитдан ажратиб турадиган хорион хамда амнион 
ва амнион бушлигининг ичида колади. Тахмин килинишича, эмбрионнинг бу 
кобиклари дастлаб эмбрионнинг тухум ичига чукуррок жойлашуви туфайли 
пайдо булган бластокинез деб аталади. Бластокинез киска ва чала эмбрион 
кобиклиларга хос булиб, икки боскичдан иборат. Биринчи боскичи 
анатрепсис (грекча ана-юкори, трепсис-бурилиш) дейилади ва унда эмбрион 
сарикликка ботиб туради. Эмбрионнинг орка томони сарикликка ботиб 
180оС га бурилади. Крбикнинг орка томони олдинга караб харакатланиши 
туфайли эмбрион U-симон шаклга келади ва кейин тугри чизик шаклига 
келиб, бош кисми оркага караб колади. Эмбрионнинг ташки эктодермаси 
сариклик ичига кириб амнионни, ташкарида колган эктодермадан сероза 
хосил булади. Бластокинезнинг иккинчи боскичи кататрепсис (грекча ката- 
юкоридан пастга, трепсис-бурилиш) булиб, бунда тескари жараён, яъни 
сегментлашган ва усимталари хосил булган эмбрион сарикликнинг юзасига 
чикади. Эволюцион жихатдан нисбатан ёш турларда бластокинез учрамайди 
(О.М.Иванова-Казас,1995).

Эмбрион ривожланиши даврида гонадалар хам шаклланади.Жинсий 
хужайралар димуниция туфайли жуда эрта, баъзан хатто майдаланишнинг 
дастлабки боскичларида хосил булади. Примитив туркумларида бирламчи 
жинсий хужайралар эмбрионал ривожланишнинг кейинги боскичларида, 
юксак хашаротларда майдаланиш жараёнида ва бастодерма даврида хосил 
булади. Тухумнинг орка кисмига тушган ядро атрофини поляр плазма ураб, 
поляр хужайра хосил булади ва тухумнинг юзасига чикади. Гаструляция 
жараёнида бирламчи жинсий хужайра эмбрионнинг ичига киради ва урта 
ичакнинг оркасига жойлашади. Эмбрион кобигининг тортилиши даврида 
жинсий хужайра орка томондан олдинги томонга харакатланиб утади. 
Гонаданинг соматик кисми латерал мезодермадан хосил булади. Гонадага 
миграция килаётган бирламчи жинсий хужайрани махсус оксиллар узига 
жалб килади. Дрозофилада гонада куртаги 5- корин сегментида жойлашган.

Бу жараёнлар билан биргаликда эмбрион бушлигида сегментация хам 
содир булади. Дастлаб бош, кейин кукрак ва корин сегментлари хосил 
булади. Бош ва корин кисмида олдинги ва орка ичаклари шакллана 
бошлайди ва барча сегментларда оёклари хосил булади. Эмбрионнинг ташки 
ва ички сегментлари бир-бирига мос келади, целом хосил булади. Акрон ва 
тельсондан ташкари барча сегментларда мезодермик сомитлар пайдо булади. 
Кейин целом деворининг маълум кисмлари бузилиб, миксоцел, яъни аралаш 
тана бушлиги пайдо булади. Эмбрион сегментацияси билан параллел 
равишда иккита эктодерма валиги кушилиб, нерв системасини хосил килади.
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Целом деворининг бузилишидан хосил булган колдикдан мезодермал 
органлар, энтодермадан эса урта ичак хосил булади. Эмбрионнинг ички 
органлари ва тукималари шаклланиши нихоясига етади. Эмбрион 
ривожланиши даврида сариклик моддаси хисобидан озикланади. Эмбрионал 
ривожланишнинг охирида сариклик кобиги ёрилади ва сурилиб кетади. 
Тухумдан шаклланган личинка чикади.

Личинкасининг тузилиши. Жинсий вояга етган хашаротдан личинка 
гавдасининг кичиклиги, айрим органларининг шаклланмаганлиги ва 
массасининг камлиги билан фарк килади. Личинкада жинсий органлар тулик 
етилмаган, канотлари ва бошка айрим органлари йук, имаго (лотинча imago- 
чизги, портрет) шаклланмаган булади. Шунингдек, личинканинг махсус 
органлари булиб, бу органлар унинг усиши ва ривожланишини 
таъминлашга, захира озик моддалар туплашига ёрдам беради (136-расм). 
Хашаротларнинг эпителиал коплами каттик кутикуляр экзоскелетга 
айланади. Личинканинг усиши ва ривожланиши линька даврида содир 
булиб, линька даврида кутикула ва гавда коплами уртасидаги алока узилади. 
Линькадан кейин, навбатдаги кутикула хосил булгунча гавда усади. 
Хашаротларда линька жараёнини личинканинг проторакал безидан ишлаб 
чикариладиган экдизон гормони бошкаради. Экдизон гормони таъсирида 
личинканинг гиподермаси ва кутикуласи бир-биридан ажралади. Линька 
жараёнининг содир булишини махсус танача (corpona allata) ишлаб 
чикарадиган ювенил гормони назорат килади. Агар бу танача хирургик йул 
билан олиб ташланса, линька эртарок тугаб, пакана хайвон пайдо булади. 
Агар ёш личинкадан махсус танача каттарок личинкага трансплантация 
килинса, личинка линька даврини тезрок босиб утиб жуда йирик хашарот 
пайдо булади.
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136-Расм. Х,ашаротларнинг личинкалари

Х,ар бир линкадан кейин экзоскелет хосил булиб, усиш тухтайди. 
Кутикуляр экзоскелет хосил булиши имагинал боскичгача давом этади. 
Баъзи хашаротларда линькалар сони катъий детерминациялашган ва куп 
эмас (6 мартагача), айримларида яшаш мухитига боглик булиб, 20 дан 40 
мартагача линька содир булиши мумкин. Hemimetabolaнинг ювенил 
(лотинча juvenilis -  ёш) формаси курукликда яшайдиган хашаротларда 
нимфа (грекча нумфа -  келинчак), сувда яшайдиганларида (бахорикорлар, 
кунли-лар) наяда (грекча наидас -  сув келинчаги) деб аталади. Нимфа ёки 
наяда усиб имагога айланади.

Holometabolaларда личинка жинсий вояга етган формаларидан кескин 
фарк килади ва чувалчангга ухшайди. Нимфадан фарк килиб, буларнинг 
личинкаси усиш ва ривожланиш жараёнида узининг личинкалик хусусият- 
ларини саклаб колади. Вояга етган хайвоннинг белгилари, яъни гавда 
сегментацияси, канотлар, оёклари гумбак даврида хосил булади. Личинка- 
нинг ривожланиши даврида унинг тукималари полиплоидизацияланади, 
личинка вояга етган организмга айланиши даврида хромосомалари диплоид 
наборга айланади. Личинка метаморфози хар хил булади. Масалан, куплаб 
пашшалар ва турканотлилар метаморфози даврида личинкалик гиподерма
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емирилади ва имагинал гиподерма билан алмашинади. Личинканинг лабиал 
бези емирилади, гистолиз ва фагоцитоз туфайли мускуллари кайта курилади, 
трахеяси янги куринишга келади. Метаморфозда апоптоз хам мухим 
ахамиятга эга булади.

Жинсий вояга етган организмнинг дефинитив органлари имагинал 
диск иштирокида ёки личинканинг алохида тупланган диплоид имагинал 
хужайраларидан хосил булади. Имагинал диск ва гистобласт 
дифференциациям гумбак боскичида тегишли гормонал сигнал олингандан 
кейин содир булади. Хужайра спецификацияси (инглизча specification- 
аниклаш) бластодерма боскичида содир булади. Спецификация дейилганда, 
детерминациянинг эрта, оркага кайтадиган боскичи давомида хужайранинг 
бирламчи дастурланган такдирининг намоён булиши тушунилади. Имагинал 
дискни хосил килувчи хужайра спецификациясининг хусусияти бу 
хужайраларнинг олдиндан-оркага ва дорсо-вентрал укда кандай жойлаши- 
шига боглик. Бу имагинал дискни хосил килувчи детерминациялашган 
хужайралар амалда пролиферацияланмайди, аммо личинкалик даврида бу 
хужайралар булиниши тикланади ва дискнинг усишини таъминлайди. 
Дрозофилада 10 жуфт асосий имагинал диск ва битта ток жинсий органни 
хосил килувчи диск булади. Дрозофиланинг канотларини хосил килувчи 
имагинал диск 60 минг хужайрадан, оёкнинг имагинал диски 10 минг 
хужайрадан иборат булади.

Тухумдан чиккан личинканинг имагинал диски эпителиал усма 
шаклида хосил булади. Имагинал дискнинг бир неча тури бор. Кутикула 
тагидаги имагинал диск содда, юза ва эркин жойлашган. Чукуррок 
жойлашган дисклар мураккаб тузилган. Гумбак боскичида экдистерон 
гормони таъсирида имагинал диск ташки томонга кайрилиб жойлашади. 
Дискнинг марказий кисми маълум бир органнинг дистал, периферик кисми 
эса проксимал кисмини хосил килади.

Постэмбрионал ривожланиши. Постэмбрионал ривожланиш 
дейилганда, тухумдан личинка чикишидан ёки эмбрион тугилишидан табиий 
улимгача булган барча жараёнлар йигиндиси тушунилади. Тухумдан чиккан 
хашаротлар личинкасининг ривожланиши турли йуналишлар билан боради. 
Тубан тузилган муйловсизлар (Protura) туркуми вакилларининг тухумидан 
чиккан ёш хашаротнинг корин булимидаги учта охирги сегментларининг 
етилмаганлиги билан жинсий вояга етган формасидан фарк килади. Бу 
сегментлар линькадан кейин хосил булади. Демак, тухумдан чиккан хашарот 
гавдасининг шаклланиши охирига етмаган булади. Постэмбрионал 
ривожланиш даврида гавдада янги сегментлар хосил булиши анаморфоз
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(грекча анаморфозис -шаклнинг бузилиши) деб аталади. Бундай 
ривожланиш тубан хашаротлар ва купоёкларга хосдир (137-расм).

Ёпикжаглилар кенжа синфи бошка вакилларининг тухумидан чиккан 
ёш хашарот жинсий вояга етган даврига жуда ухшаш булганлиги учун 
уларнинг усиши ва ривожланиши давомида хеч кандай метаморфозга хос 
булган мухим узгаришлар содир булмайди. Уларнинг ривожланиши 
метаморфозсиз, тугри йуналишда содир булади. Буларнинг гавда 
сегментлари сони тулик булади, линька оркали гавдаси усади. Жинсий вояга 
етганида линька содир булиши оркали гавдасининг узгариши 
протометаболия (грекча протос -  биринчи, морфос -  узгариш) деб аталади.

Бунда тухумдан чиккан ёки тугилган ёш хайвон ота-онасига ухшайди, 
аммо гавдаси бош, кукрак ва корин кисмларга ажралмаган булади. 
Ривожаниши жараёнида пуст ташлаб, гавдаси кисмларга ажралади. Тубан 
бирламчи хашаротлардан оёкдумлилар ёки подуралар (Podura) ёки 
(Collembola), диплуралар ёки икки думлилар (Diplura), килдумлилар 
(Thisanura), баъзи кунлилар (Ephemeroptera) ва бошка хайвонлар 
ривожланиши протоморфозга мисол булади. Протометаболияга эпиморфоз 
синонимдир.

137-расм. Х,ашаротларнинг чала узгариш йули билан ривожланиши
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Канотли хашаротлар (Pterygota) ривожланиши узгариш, яъни 
метаморфоз (грекча метаморфозис-узгариш) йули билан боради. 
Метаморфозли ривожланиш дейилганда, тухумдан чиккан личинканинг 
организми тулик кайта курилиб, кейин вояга етган хашаротга ёки имагога 
айланиши тушунилади.

Тухумдан чиккан личинка ёки нимфа анатомо-морфологик ва 
физиологик жихатдан ота-она формаларига ухшамайди, маълум кайта 
куришдан кейин ота-онасига ухшайди ва жинсий вояга етади. Личинка 
махсус органларга эга булиб, бу органлар жинсий вояга етган формаларда 
булмайди. П.П.Иванов личинкани эркин яшашга ёрдам берадиган махсус 
органларга эга булган организм, деб таърифлайди. Шунинг учун 
личинканинг кейинги ривожланиши даврида жинсий вояга етган даврдаги 
прогрессив органлар хосил булиши билан биргаликда личинкалик даврдаги 
органлар редукцияси содир булади. Агар организмнинг бундай кайта 
куришлари боскичма-боскич утса, уни эволюцион метаморфоз дейилади. 
Халкали чувалчанглар ёки кискичбакасимонларда шундай булади. Агар бу 
жараён киска вактда содир булса, буни катастрофик метаморфоз дейилади. 
Айрим содда хайвонлар, ясси чувалчанглар ривожланиши шу йул билан 
содир булади. Баъзан дегенератив жараёнлар прогрессив жараёнлардан 
устун туради ва буни некробиотик метаморфоз дейилади. Масалан, 
асцидиялар, кискичбакасимон сакулинларда ривожланишнинг йуналиши шу 
йул билан боради. Бунда личинка тузилишининг умумий дегенерацияси ва 
хайвон харакатида пауза кузатилади. Метаморфознинг иккита типи 
фаркланади.

А. Чала узгариш ёки туликсиз узгариш йули билан ривожланиш 
гемиметаморфоз (Hemimetamorphos). Бунда тухумдан чиккан хайвон жинсий 
вояга етган хайвонга ухшайди, лекин гавдасининг кичиклиги, жинсий 
органларининг тулик етилмаганлиги ва баъзи органларининг йуклиги билан 
жинсий вояга етган хайвондан фарк килади. Бундан кейинги ривожланиш 
даврида, масалан, хашаротлар бутун умри давомида 4-5 мартадан 40 
мартагача пуст ташлайди. Ана шу пуст ташлаш (туллаш) туфайли гавда 
катталашади, органлар шаклланиши нихоясига етади. Чала узгариш йули 
билан ривожланадиган хашаротлар 3 та: тухум, личинка ёки нимфа, имаго 
ёки жинсий вояга етган даврларни босиб утади (138-расм). Буларга 
хашаротларнинг кунлилар, ниначилар, сувараклар, бешиктерватарлар, тугри 
канотлилар, тери канотлилар ва бошка туркумлари киради. Чала узгариш 
йули билан ривожланишнинг хам 2 та типи бор.

456



1. Гипоморфоз -  Hypomorphosis (грекча хипо -  паст, морфос -  шакл). 
Бундай йул билан ривожланадиган хайвонлар личинкаси гавдасининг 
кичиклиги, баъзи органларининг ривожланмаганлиги билан жинсий вояга 
етган формасидан фарк килади. Бу эволюция жараёни канотларини йукотган 
хашаротларга тааллукли булиб, уларга иккиламчи канотсизлар, 
момикхурлар ва битлар туркумларининг вакиллари киради. Канотларининг 
йуклиги туфайли личинкаси ва имагоси бир-бирига ухшайди. Аммо 
гавдасининг хажми, личинканинг муйлов сегментларининг камлиги, ранги, 
церкисининг тузилиши билан вояга етган формаларидан фарк килади. 
Личинкаси билан имаго даврининг ухшашликлари ва бир хил хаёт 
кечирганлиги туфайли якин вактларгача уларнинг ривожланиши тугри 
ривожланиш деб юритилар эди.

2. Гиперморфоз -  Hupermorphosis (герекча гипер -  юкори, морфос -  
шакл). Бундай йул билан ривожланадиган хайвоннинг личинкалик даври 
узок вакт давом этади. Шунинг учун баъзи олимлар гиперморфозни чала ва 
тулик метаморфозларнинг оралик формаси булиб, эволюция жараёнида 
тулик узгаришли ривожланиш гиперморфоздан келиб чиккан, деб 
хисоблайдилар. Ривожланишнинг бу тури тенг канотли хашаротлар 
туркумининг окканотлилар, калкондорлар оилаларига, трипслар туркумига 
хосдир. Улар личинка даврининг охирида тинч холатга утади, яъни 
овкатланмайди, харакатланмайди. Бундай холатни ёлгон гумбак ёки гумбак 
хам дейилади. Бундай личинка эса купинча нимфа дейилади. Бу личинка ва 
тинч нимфа бир-бирига ухшашлиги билан тулик узгаришли хашаротларнинг 
личинка ва гумбагидан фарк килади. Шунинг учун гиперморфозни чала 
узгаришли ривожланишнинг чузилган-узайган йуналиши, деб атаса хам 
булади.

Б. Тулик узгариш йули билан ривожланиш ёки тулик метаморфоз -  
голометаморфоз (Holometamorphosis). Бундай ривожланишда тухумдан 
чиккан личинка ташки ва ички тузилишига кура ота-она формаларига 
мутлако ухшамайди. Бундай личинка чин личинка ёки курт деб аталади ва 
баъзи личинкага хос органларнинг мавжудлиги, жинсий вояга етган 
даврдаги органларнинг йуклиги билан фарк килади. Бундай ривожланишга 
баъзи хашаротлар, амфибиялар ривожланиши мисол булади.

Метаморфоз даврида хайвонларнинг хаёт тарзини узгартириши 
(булутлар, ковакичлилар, мишанкалар, асцидияларда планктон хаёт 
кечиришдан утрок яшашга утиши, саккулиналарда эркин яшашдан 
паразитликка утиш), яшаш мухитини узгартириши (амфибияларда сувдан 
курукликка утиши) кузатилади. Экологик мухитнинг узгариши баъзан
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хайвонлар филогенезига хам таъсир этган. Шунинг билан биргаликда бу 
холат мухим биологик ахамиятга хам эга. Жумладан, утрок хайвонларнинг 
планктон личинкалари ёки паразит хайвонларнинг эркин яшайдиган 
личинкалари хайвоннинг табиатда таркалишини таъминлайди. Шунинг учун 
личинкаларнинг тузилиши ва хаёти палингенетик ва ценогенетик 
хусусиятларга эга. Масалан, нинатанлиларнинг личинкалари учун хос 
булган билатериал симметрия ва уч жуфт целомик халта мосланиш учун 
эмас, балки уларнинг эволюция жараёнида билатериал симметрик уч 
сегментли хайвонлардан келиб чикканлигини билдиради. Денгиз 
юлдузларининг узун киприклари, голотуриянинг узун куллари планктон 
хаёт кечириши муносабати билан иккиламчи пайдо булган ходиса, деб 
каралмоги керак.

Метаморфозли ривожланиш хайвонот оламида кенг таркалган ходиса 
хисобланади. Содда тузилган булутлар, ковакичлилар метаморфоз йули 
билан ривожланганлиги учун баъзи олимлар метаморфоз куп хужайралилар 
онтогенезида дастлаб пайдо булган ходиса, деб хисоблайдилар (И.И.Ежиков 
1939, А.А.Захваткин 1949).

Эволюция жараёнида куплаб хайвонлар метаморфозли ривожланиш- 
дан тугри ривожланишга утган. Бу жараён тухумда сариклик моддасининг 
купрок тупланиши туфайли хайвонлар онтогенезининг маълум кисми тухум 
пустининг ичида утишига имконият яратилган. Натижада личинканинг 
эмбрионизацияси, яъни эркин хаёт кечиришдан эмбрионал ривожланишга 
утган, личинка учун хос булган тузилишнинг хаммаси йуколган, ри
вожланиш йуналиши соддалашган, чунки личинканинг кайта курилиши 
йуколган.
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A n o p h e le s  C u le x

Личннк»

4

138-расм. Анофелес пашшасининг ривожланиш цикли

Тухумдан ота-онасига ухшайдиган кичик хайвон чикади. Аммо 
метаморфоз иккинчи марта пайдо булган холатлар хам учрайди. Масалан, 
хашаротларнинг тулик узгаришли метаморфози иккиламчи пайдо булган 
ходисадир. Берлезе-Ежиков назариясига кура, хашаротларда бу ходиса 
тухумда сариклик моддасининг камайиши муносабати билан пайдо булган. 
Чунки озик моддалар камлиги туфайли эмбрионал ривожланиш даврида 
жинсий вояга етган давр учун хос булган органлар тулик шаклланмайди.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

бугимоёклиларнинг умумий белгилари ва классификациясини айтиб беринг.
2. ^искичбакасимонлар жинсий органларининг тузилишини айтинг.
3. Ургимчаксимонлар жинсий органларининг тузилишини айтинг.
4. Хашаротлар жинсий органларининг тузилишини айтинг.
5. Бугимоёклиларнинг уругланиши ва личинкаларининг турларини 

айтиб беринг.
6. Бугимоёклиларнинг эмбрионал ривожланишини тушунтиринг.
7. Бугимоёклиларнинг постэмбрионал ривожланишини айтинг.
8. Бугимоёклиларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
9. Хашаротларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
10. Хашаротлар ривожланиш циклининг келиб чикиши ва 

эволюциясини айтиб беринг.
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13-БОБ. НИНАТАНЛИЛАРНИНГ (ECHINODERMATA) КУПАЙИШИ 
ВА ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

13.1. Иккиламчи OFизлиларнинг пайдо булиши
Билатериал хайвонларнинг учинчи гурухи иккиламчи огизлилар 

(Deuterostomia) XX-асрнинг бошларида индивидуал ривожланишнинг 
морфологик хусусиятларини инобатга олган холда алохида гурух сифатида 
ажратилган эди. Иккиламчи огизлиларга Нинатанлилар (Echinodermata), 
Чала хордалилар (Hemichordata), Хордалилар (Chordata) киради (139-расм). 
Иккиламчи огизлиларнинг асосий фаркли белгиси сифатида огиз ва анал 
тешигининг, шунингдек мезодерманинг хосил булиш усуллари асос килиб 
олинган. Бирламчи огизлиларда бластопор огиз тешигига, иккиламчи 
огизлиларда эса огиз бластопорга боглик булмаган холда, унинг карама 
карши томонидан хосил булади. Иккиламчи огизлиларда бластопор анал 
тешигига ёки эмбрионнинг орка томонидаги нерв-ичак каналига айланади. 
Аммо айрим хайвонларда бу конуниятдан четга чикиш холатлари 
кузатилганлиги учун хам бластопор такдири бирламчи ва иккиламчи 
огизлилар учун универсал таъриф була олмайди. Шундай булишига 
карамасдан, иккиламчи огизли хайвонларнинг онтогенези жараёнида огиз 
корин томонда, бластопордан олдинда хосил булади (В.Н.Беклемишев, 
1964). Эмбрионнинг устки томони ёпиклиги огиз тешиги жойлашишини 
олдинги, нейроген томондан унинг карама карши, контрнейроген томонида 
жойлашишига олиб келади. Огиз тешигини гавданинг контрнейроген 
томонида жойлашуви ва огиз тешигини гавда юзасига чикиши 
контрнейроген томонни вентрал, огирлик кучи марказ томонга жойлашувига 
олиб келган. Бу хордалилар эволюцияси жараёнида вояга етган хайвоннинг 
дорсо-вентрал укининг узига хос инверсияси сифатида кабул килинмокда 
(В.В.Малахов, 1982). Иккиламчи огизлилар эволюцияси гавданинг 
дефинитив полярлигининг узгариши билан боглик. Иккиламчи огизлиларда 
огиз анимал сохада, нейроген соха дорсал томонга жойлашади.
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Chordata
Г -------------------- — ------------------------------------------------------------------- ---- “ ~ i

Tuntcata Cephalochordata Vertebral

139-расм. 18S рДНК кетма-кетлиги ухшашлиги асосида иккиламчи 
OFизлиларнинг филогенетик алокаси (Wada, Satoh, 1994)

Тубан иккиламчи огизлиларнинг узига хос хусусияти мезодерманинг 
энтероцел усулда хосил булишидир. Бундай холатда мезодерма эпителиал 
халтача шаклида хосил булиб, архентерон деворидан ажралиб туради. 
Бирламчи огизлиларда мезодерманинг телобластик усулда хосил булиши 
узига хос хусусиятидир. Бунда майдаланиш жараёнида мезотелобласт 
хужайраларнинг пролиферацияси туфайли мезодерма хосил булади.

Билатериал хайвонларда мезодерма хар хил усуллар билан пайдо 
булади. Умурткалиларда мезодерма эмбрион кобиги хужайраларининг 
иммиграцияси натижасида хосил булади. Бирламчи ва иккиламчи 
огизлиларнинг примитив вакилларида мезодерма телобластик ва энтероцел 
усуллар билан хосил булади.

Нинатанлиларнинг узига хос хусусиятларидан бири гавдаси хар хил 
пластинка ва игналардан тузилган биоминерал эндоскелетдан иборат булиб, 
улар бириктирувчи тукимада ётади. Нинатанлиларнинг яна битта хусусияти 
амбулакрал системасининг, яъни харакат органларининг локомотори 
вазифасини бажарувчи сувли томирларининг булишидир.
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13.2. Нинатанлиларнинг (Echinodermata) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Нинатанлилар жинсий органларининг тузилиши. Купчилик 
нинатанлилар алохида жинсли, аммо жинсий диморфизми яхши 
ривожланмаган. Айрим турларида радиал симметрияга мос равишда беш 
жуфт, баъзи турларида ундан хам куп гонадалари булади. Денгиз юлдузлари, 
офиурлар ва лилияларда жуфт уруг йуллари интеррадиусга очилади. Денгиз 
типратиканларида хар бир жуфт уруг йуллари бирикиб ток жинсий йулга 
айланади ва анус атрофидаги жинсий пластинкага очилади. Жинсий 
системасининг симметрияси шаклсиз типратиканларда бузилади. Чунки 
уларнинг хар бир радиациясида биттадан гонада булади, голотурияда эса 
битта ток гонада булади.

Нинатанлиларда уругланиш ташки булади, куплаб индивидлари 
тупланиб бир жойда яшайди. Шу даврда жинсий хужайраларини сувга 
чикаради (тухумли сув, сперматозоидли сув хосил булади) ва ташки 
уругланиш содир булади. Маълум вактдан кейин уругланган тухумдан 
планктон личинка чикади. Тирик тугадиган турларида уругланган тухум она 
организмининг махсус чунтакчасида-чикариш камерасида ривожланади. 
Чикариш камерасининг каналидан тулик шаклланган ёш индивид чикади. 
Она индивид бу ёш индивидни маълум вакт уз организмида олиб юради. 
Денгиз юлдузлари, типратиканлар, голотурияларда насл учун гамхурлик 
шундай ифодаланади.

Денгиз юлдузлари, офиурлар, голотурияларда регенерация ходисаси 
яхши ривожланган. Денгиз юлдузларининг хар бир булинган нурлари ва 
дискидан янги организм пайдо булиши мумкин. Шунингдек, бу хайвонлар 
жинссиз йул билан, яъни она организми бир неча булакларга булиниб, хар 
бир булагидан алохида янги организм ривожланади. Нинатанлиларда 
аутотомия ва у билан боглик булган регенерация ходисаси хам учрайди. 
Денгиз юлдузларига ва офиурларга йирткич хайвонлар хужум килганда 
нурларини ташлаб юбориши, голотурия гавдасининг охирги кисмини 
майдалаб ташлаши ёки бутун ички органларини анал тешигидан ташкарига 
чикариб ташлаши мумкин.

Эмбрионал ва постэмбрионал ривожланиши. Нинатанлиларнинг 
ривожланиши мураккаб билатериал личинкали метаморфоз йули билан 
боради. Тухумининг майдаланиши тула, радиал, баъзан тенг, аммо денгиз 
типратиканларида тенг булмаган типда утади. Зигота боскичида 
цитоплазмасида учта кават хосил булиб, улардан личинкалик даврининг 
эктодерма, энтодерма ва мезенхима каватлари хосил булади. Эмбрионнинг
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16 та бластомерлик даврида уртача катталикдаги (мезомер) 8 та 
бластомердан эктодерма, 4та йирик бластомерлардан (макромер) энтодерма,
4 та кичик бластомерлардан (микромер) мезенхима, яъни ривожланаётган 
личинканинг бириктирувчи тукимаси хосил булади. Швециялик Свен 
Герстадиус (1939) денгиз типратиканининг эмбрионини 64 бластомерлик 
даврида хар хил бластомерларини изоляциялаб тажриба утказган. Анимал 
бластомерлар изоляцияланганда, таркибида факат эктодермал хужайралари 
булган кичик бластуласимон эмбрион хосил булган. Бундай эмбрион 
“доимий бластула” деб номланади. Чунки фаол сузиб юради, аммо уларнинг 
ривожланиши давом этмайди, гаструляция содир булмайди, киприкли 
эктодермал хужайралардан бошка хужайралар хосил булмайди. Вегетатив 
ярим шар хужайраларидан экто-, энто ва мезодерма хосил булади. Денгиз 
типратикани эмбриони хужайралари спецификациясида асосий вазифани 
микромерлар бажаради. Жумадан, микромерлар энтодерма хосил булишини 
индукциялайди. Герстадиус тажрибаларининг курсатишича, мезомер ва 
микромерларни бирлаштирилса, презумтив эктодерма хужайраларининг бир 
кисми энтодермал куртакка айланиб плутеус шаклланади. Агар эмбрионнинг 
16 бластомерлик даврида микромерлар анимал ярим шарга кучириб 
утказилса, энтодерма хам вегетатив, хам анимал кутбда хосил булади. 
Шунга мос ривишда иккита инвагинация ва иккита архентерон соха пайдо 
булади. Архентерон (грекча арх-ичак) бирламчи ичак ёки овкат хазм килиш 
найи хисобланади. Эмбрион ривожланишининг дастлабки даврида 
бластуланинг хар хил сохасидаги хужайралар спецификацияси туфайли 
бластуланинг охирида бешта соха: орал эктодермаси, аборал эктодермаси, 
скелетоген хужайра хосил килувчи йирик микромерлар, целомик 
мезодермани хосил килувчи кичик микромерлар, ичакни хосил килувчи ва 
бир кисми иккиламчи мезенхимага айланувчи вегетатив пластинка сохалари 
хосил булади (E.Davidson, 1989, 1991). Бластуланинг хосил булиши 
эмбрионнинг эпителизацияси билан боглик булиб, унда махсус 
хужайраларнинг алокаси ва ички хамда ташки хужайра матрикси пайдо 
булади. Шунингдек, бластула хужайраларида махсус фермент хосил булиб, у 
сарикдик кобигининг ёрилишини тезлаштиради ва фаол сузиб юрувчи 
бластуланинг ташки мухитга чикишини осонлаштиради (140-расм).
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140-расм. Нинатанлиларнинг ривожланиш цикли

Нинатанлиларда майдаланиш туфайли хивчинли типик бластула хосил 
булади. Ана шу хивчинлар ёрдамида бластула харакатланади ва у харакатчан 
целобластула деб аталади. Бластуланинг энтодермал урта ичак хосил 
буладиган пастки (вегетатив) кутби катламланиб (инвагинация), бластула 
гаструлага айланади. Бластопор личинканинг охирида жойлашади. 
Мезодерма иккита куртакдан хосил булади. Биринчидан, гастрал 
катламланишнинг бошланишида бошка бластомерлардан ажралган майда 
бластомерлар бластоцел бушлигига чикиб, мезенхима хужайраларининг 
хосил булишига ва тупланишига олиб келади. Иккинчидан, мезодерманинг 
асосий кисми энтодермал урта ичакдан хосил булади. Ичакнинг юкори ёпик 
учки томони кайрилиб, олдинги ичак эктодермадан хосил булади. Шундай 
килиб, ичаклар тулик хосил булади.

Гаструляциянинг кейинги боскичида архентерон хужайралар кайта 
силликланиб, ичаклар ингичка ва узун булиб колади. Архентероннинг 
учидаги иккиламчи мезенхима тушиб кетиб, унинг хужайралари узун 
ипсимон филоподияни (лотинча filum-ип, грекча nous-оёк) хосил килади. 
Тахмин киинишича, бу хужайралар архентерон ва бластула девори билан 
туташади ва филоподий кискариши туфайли архентерон тортилади. 
Иккиламчи мезенхима бирламчи ичакнинг булажак орал томонга букилиши
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оркали морфогенетик жараёнларда иштирок этади. Архентерон букилиши 
натижасида эктодермага якинлашади ва стомодеумни хосил килади. Бу 
билан бир вактда гаструланинг анимал сохаси кискаради, вегетатив сохаси 
кенгаяди, личинка конуссимон призма боскичига утади. Бу боскичда орал- 
аборал ук аник билинади, вегетатив соха ва бластопор личинканинг корин 
томонига жойлашади. Эмбрионнинг анимал-вегетатив уки спецификацияси 
туфайли эктодерма, энтомезодерма ва скелетоген мезенхима хосил булиши 
гаметогенез жараёнида юзага келса, орал-аборал укининг жойлашуви 
уругланишдан кейин, майдаланиш даврида аник булади. Бунда оксидланиш- 
кайтарилиш жараёнларининг интенсивлиги хам мухим ахамиятга эга булади. 
Оксидланиш жараёнларининг кучайиши орал кисмнинг хосил булишини 
тезлаштиради, оксидланишнинг пасайиши эса аборал соханинг хосил 
булишини тезлаштиради (141-расм).

Ясси д с и ги ! тилратикани

141-расм. Турли хил нинатанлилар

Нинатанлилар метаморфоз йули билан ривожланади, аммо айрим 
турларида личинкали ривожланиш йуколган. Метаморфозли ривожланишда 
гаструляциядан кейин личинка шаклланади ва у вояга етган оганизмга 
айланади. Личинкали ривожланишнинг иккита типи бор. Планктотроф 
личинкали ривожланишда майда планктон организмлар билан 
озикланадиган диплеврула личинкаси хосил булади, лецитотроф личинкали
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ривожланишда оогенез даврида тухумда сариклик моддаси сифатида 
захираланган озик моддага бой булган тухумдан личинка ривожланади. 
Планктотроф личинка пелагик хаётга мослашиш учун хар хил мосламаларга 
эга булади. Денгиз юлдузида бипиннария, голотурияда аурикулярия, денгиз 
типратиканида плутеус, ундан эхиноплутеус, офиурларда плутеус, ундан 
офиоплутеус личинкалари пайдо булади. Лецитотроф личинкали 
ривожланишда факат долиолярия личинкаси хосил булади.

Нинатанлиларда бластопор ёки унинг урни порошицага айланади, огиз 
эса унинг карама-карши томонидан алохида катламланиш натижасида хосил 
булади. Порошица корин томонга силжийди ва личинка билатериал 
симметрияли булиб колади. Личинканинг киприклар туплами факат огзи 
атрофида сакланиб колади. Бу личинка нинатанлиларнинг деярли барча 
вакиллари учун хос булган диплеврула личинкаси деб аталади. Диплеврула 
личинкасининг бундан кейинги ривожланиши давомида турли даражада 
узгариши билан бир-биридан фарк килади. Диплеврула билатериал 
симметрияли хайвон булиб, бу эволюция жараёнида нинатанлилар 
билатериал-симметрик, метамер целомли хайвонлардан келиб чикканлигини 
билдиради.

Диплеврула узгариб иккинчи личинкалик даврига утади. Бу давр 
нинатанлиларнинг хар хил синфларида бир-биридан фарк килади. Масалан, 
типратиканларда эхиноплутеус, офиурларда офиоплутеус, денгиз 
юлдузлари-да бипиннария, голотурияларда аурикулярия, лилияларда 
долиолярия личинкалари хосил булади. Бу личинкаларнинг деярли 
барчасида радиал кисм ва киприклари булади. Айрим нинатанлиларда яна 
бир неча личинкалик даврлари булади. Тирик тугадиган турларида 
личинкалик даврлари булмайди.

Голотурияларда диплеврула камрок узгаради ва аурикулярия 
личинкасига айланади. Аурикуляриянинг гавдаси овал шаклда, огзи корин 
томонида, киприкли, гавдаси куплаб бурилишлардан иборат. Денгиз 
типратикани ва офиурларда киприклари ухшаш булиб, бу даврдаги личинка 
умумий ном билан плутеус деб аталади. Плутеуснинг иплари 4 жуфт узун 
кулларида жойлашган. Хар бир кулида охакли ингичка игначалари 
жойлашган. Кейинчалик кулларининг улчами узунлашади, шунинг учун 
киприклари ёрдамида сувда сузиб, личинканинг сувга чукишига йул 
куймайди.

Денгиз юлдузларининг бипиннария личинкасининг огизолди 
киприклар туплами икки четга -  преорал ва огиздан кейинги халкаларни 
хосил килади. Кейинги боскичларда бипиннариянинг киприк каторлари
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букилиб, гавдасининг олдинги кисмида учта махсус булим, яъни 
брахиолалар хосил булади. Буларни “куллар” хам дейилади ва кейин 
бипиннария брахиолярияга айланади. Денгиз типратикани ва офиурларда 
жинсий вояга етган организм узи личинкасининг марказий кисмидан хосил 
булади. Немертинларга ухшаб жинсий вояга етган давр гавдасининг хосил 
булишида личинканинг бошка кисмлари катнашмайди ва улади. 
Плутеуснинг чап томонида эктодерма кенгайиб, йугонлашиб эмбрионал 
дискни хосил килади.

Нинатанлиларда метаморфоз, яъни личинканинг жинсий вояга етган 
организмга айланиши личинка организми тузилишининг чукур кайта 
курилиши, симметрия типининг узгариши, ташки куриниши ва ички 
тузилишининг мутлако янгидан ташкил булиши билан боради. Шунинг учун 
метаморфозли ривожланишнинг бундай йуналиттти катастрофик метаморфоз 
деб аталади.

Эктодерма каватидан тери эпителийси, нерв системаси, сезги 
органлари, олдинги ва орка ичаклар хосил булади. Личинка мезенхимасидан 
терининг бириктирувчи тукимали кавати, скелет ва мускуллар пайдо булади. 
Энтодерма каватидан факат урта ичак ва унинг хосилалари хосил булади. 
Огиз хосил булишидан олдин бирламчи ичак таркибидан целомик мезодерма 
ажралади. Бу жараён хар хил нинатанлиларда турлича кечади. Купинча 
целом халтаси архентерон учида (ток энтероцел) пайдо булади, баъзан целом 
халтаси бирламчи ичакнинг ён деворида жуфт булиб хосил булади. Денгиз 
типратикани личинкасининг ток халтаси унг ва чап целомга булинади. Улар 
уз навбатида олдинги аксоцелга, урта гидроцелга ва орка соматоцелга 
булинади. Чап аксоцел ва гидроцелдан амбулакрал система ривожланади. 
Унг аксоцел ва гидроцел купинча дегенерацияга учрайди, соматоцел 
мезентерий ва целомнинг чегерасини хосил килади.

Шундай килиб, целом мураккаб узгаришларга учраб, целомнинг орка 
жуфт халтасидан жинсий вояга етган организмнинг целоми хосил булади, 
дастлабки икки жуфти эса редукцияланади. Олдинги чап целом халтасидан 
асосан амбулакрал система хосил булади. Дастлаб бу халталар бир-бири 
билан туташган булади, олдингиси эса гидропор оркали ташкарига очилади. 
Кейинги ривожланиши давомида хар иккала халта букилиб, олдинги ичакни 
коплаб олади ва амбулакрал системанинг халкасимон каналини хосил 
килади. Халкасимон каналда бешта чунтаксимон букилиш хосил булади. 
Кейин улар кучли чузилади ва амбулакрал системанинг оёги ва радиал 
каналига айланади. Олдинги халтанинг бир кисми ва гидропорадан 
мадрепорали пластинка кушилган тошли канал хосил булади. Тошли канал
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ёнида целомнинг бир кисмидан ук орган, псевдогемал система ва жинсий 
система куртаги хосил булади. Псевдогемал система каналининг 
чегараларида бирламчи тана бушлиги колдикларидан кон айланиш 
системаси пайдо булади. Личинканинг кейинги метаморфози тананинг 
асосий укининг узгариши билан боглик. Масалан, денгиз юлдузлари ва 
типратиканларнинг дастлаб огзи атрофида жойлашган мадрепори тананинг 
олдинги елка томонидаги анус ёнида жойлашади, огиз корин томоннинг 
уртасида жойлашади. Шундай килиб, гавданинг елка томони аборал, корин 
томони орал томонга айланади. Шунингдек, радиал симметрия деярли барча 
органлар системаси тузилишида намоён булади.

Нинатанлилар ривожланишининг тахлили шуни курсатадики, улар 
эмбриогенезининг характерли хусусияти радиал майдаланиш, мезодерма 
каватнинг энтероцел усулда пайдо булиши, иккиламчи огиз хосил 
булишидан иборат. Постэмбрионал ривожланиши даврида билатериал 
симметрияли диплеврула личинкаси хосил булиб, кейинчалик у радиал 
тузилиш элементларига эга булган бошка личинкага айланади. Личинкадан 
жинсий вояга етган нинатанлилар катастрофик метаморфоз, яъни билатериал 
симметриядан гавда уки узгариб радиал симметрияли тузилишга утади. 
Хдйвонот оламида факат нинатанлилар онтогенези даврида гавда 
симметрияси ривожланишининг дастлабки даврида радиалдан (бластула, 
гаструла даврларида) билатериал (диплеврула даврида) ва яна жинсий вояга 
етган даврда радиал симметрияга узгаради. Шунингдек, нинатанлиларнинг 
иккиламчи огизлиларга хос булган примитив ва прогрессив 
морфофизиологик хусусиятлари бир-бири билан алмашиниб туради. Бу 
айникса, нерв, кон айланиш, жинсий органлари системалари ривожланишида 
яккол сезилади. Нинатанлиларда махсус нафас олиш, айирув органлари йук. 
Буларнинг примитивлиги хужайра ичида овкат хазм булиши, жинссиз 
купайиш хусусиятига эгалиги билан изохланади. Бу жараёнларнинг 
молекуляр-генетик механизмлари хозирча урганилмаган.

Нинатанлилар метаморфози даврида билатериал личинка гавдасидан 
булажак дефинитив организмнинг радиал симметрик гавдаси шаклланади. 
Бу имагинал диск ёки имагинал куртак деб аталади. Денгиз типратиканида 
бу гидроцелнинг кайта курилиши, шунингдек эктодерманинг чап томонга 
катламланиши оркали содир булади. Натижада амнион кобик хосил булади 
ва баъзи турларида бутун гавдани ташки томондан ураб олса, айримларида 
ташки мухит билан алокаси сакданиб колади. Нинатанлиларнинг узига 
хослиги амбулакрал, псевдогемал, мураккаб тери скелети каби 
органларининг мавжудлигидир. Эволюция жараёнида кам харакат киладиган
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хаётга мослашиши радиал симметрия, химоя воситалари (скелет, захарли 
безлар, аутотомия), амбулакрал системалар, ниналар, нурлар ёрдамида 
харакатланиш, овкатланиш адаптацияси, ривожланишида таркатувчи 
боскичининг пайдо булишига олиб келган.

Назорат саволлари
1. Умурткасизлар зоологиясидан олган билимларингизга асосланиб 

нинатанлиларнинг умумий белгилари ва классификациясини айтиб беринг.
2. Нинатанлиларнинг ургочилик жинсий органларини айтинг.
3. Нинатанлиларнинг эркаклик жинсий органларини айтинг.
4. Нинатанлиларнинг уругланиши ва личинкаларининг турларини 

айтиб беринг.
5. Нинатанлиларнинг эмбрионал ривожланишини тушунтиринг.
6. Нинатанлиларнинг постэмбрионал ривожланишини айтинг.
7. Нинатанлиларнинг ривожланиш циклини тушунтиринг.
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14-БОБ. ХОРДАЛИЛАР (CHORDATA) РИВОЖЛАНИШ ЦИКЛИНИНГ
АСОСИЙ ЙУНАЛИШЛАРИ

14.1. Хордалилар ривожаниши
Хордалиларнинг тубан вакилларидан асцидиялар гермафродит булиб, 

жинсий ва жинссиз, яъни куртакланиш йуллари билан купаяди. Куртакланиб 
купайишда уларнинг корин томонида столон деб аталувчи куртак хосил 
киладиган буртма пайдо булади. Шу буртмадан куртаклар хосил булиб, хар 
бир куртакдан алохида индивид пайдо булади. Улар колония булиб ёки якка 
холда яшаши мумкин. Бошскелетсизлардан ланцетник айрим жинсли булиб, 
етилган жинсий хужайраларини сувга чикаради, уругланиш сувда содир 
булади. Тугаракогизлилар айирим жинсли булиб, уларда хам уругланиш 
сувда содир булади. Тогайли баликлар айрим жинсли булиб, уругланиш 
ички булади. Тирик тугувчи вакилларида эмбрион тулик шакллангунча 
бачадонда ривожланади.Тухум куйиб купаядиган турларида эса тухумини 
калин пардага ураб ташкарига чикаради. Суякли баликлар асосан айрим 
жинсли, денгиз окуни, денгиз караси каби жуда оз турлари гемафродит 
хисобланади. Амфибиялар айрим жинсли булиб, метаморфоз йули билан 
ривожланади. Уларнинг купайиши ва ривожланиши асосан сувда ёки нам 
жойларда утади. Шундай килиб, тубан хордалилар тухумининг тузилиши 
эволюция жараёнида уларни сувда ва нам жойларда яшаб купайишига 
мослашган. Курукликда яшашга утган умурткалилардан судралиб 
юрувчилар айрим жинсли булиб, уларда ички уругланиш содир булади, 
тугри ривожланади. Кушлар айрим жинсли, яхши химояланган тухум куйиб 
купаяди. Тухумдан жужа ёки жиж бола очиб чикади. Сутэмизувчилар 
жинсий органлари бошка хайвонларга нисбатан мураккаб тузилган булиб, 
улар айрим жинсли, боласини сут билан бокади.

Шундай килиб, юксак даражада ривожланган умурткали хайвонлар- 
нинг купайиши ва индивидуал ривожланиши хам эволюция жараёнида 
такомиллашган. Бу такомиллашиш куйидаги йуналишларда борган. 
Эволюция жараёнида хордалилар тухумининг ичида ёки она организмида 
эмбрион ривожланишини хавфсиз утишига ёрдам бериб, эмбрионал давр 
тугаши билан уз фаолиятини тугатадиган провизор (вактинчалик) органлар 
пайдо булган. Жумладан, эктодермадан хосил буладиган сариклик халтаси 
сариклик моддасини ураб туради. Сариклик халтаси деворидаги мезенхима 
хужайраларида озик моддалар дастлабки кайта ишланиб, эмбрионни 
озиклантириш ва нафас олишига ёрдам беради. Шунингдек, сариклик
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халтаси деворларидаги мезодерма хужайралари эмбрионни кон билан 
таъминлашда иштирок этади.

Умурткали хайвонлар эмбрион ривожланиши даврида амнион парда 
хосил булишига караб улар 2гурухга булинади: 1. Анамниялар, буларга 
тугарак огизлилар, баликдар ва амфибиялар киради хамда уларнинг эмбрион 
ривожланиши даврида амнион парда хосил булмайди. 2. Амниоталар, 
буларга рептелиялар, кушлар, сут эмизувчилар киради ва уларнинг эмбрион 
ривожланиши даврида амнион парда хосил булади. Бу икки гурухнинг 
фарклари куйидагилар: 1. Анамниялар тухуми сувда, амниоталар тухуми эса 
курукликда ривожланади. Баъзи амниоталар (тошбакалар, тимсохлар) сувда 
яшаса хам тухуми курукликда ривожланади. 2. Амниоталар тухуми 
курукликда ривожланишга мослашган, яъни тухуми бирламчи, иккиламчи, 
учламчи кобиклар билан копланган булади. Анамнияларнинг тухуми эса 
ёпишкок, юпка парда билан копланган. 3. Анамниялар ривожланишининг 
маълум кисми тухум ичида утади, кейин тухум кобигини ёриб ташкарига, 
сувга чикади, амниоталарда эса эмбрион ривожланиши билан провизор 
органлар хосил булади, эмбрион ривожланиши курукликда ёки она 
организми химоясида утади. 4. Анамниялар ва амниоталарнинг жинсий 
вояга етган формалари хам бир-биридан фарк килади. Жумладан, тери 
коплами, тузилиши, хаёт кечириши эволюция жараёнида узгарган.

Амниоталарнинг эмбрионал ривожланиши даврида амнион ва сероз 
кобиклар хосил булиб, улар эмбрионни ташки томондан ураб туради. 
Амнион билан хомила уртасидаги суюклик хомила учун сувли мухит яратиб, 
хомиланинг эркин ривожланишига шароит яратади, суюкликдаги моддалар 
концентрациясини тартибга солиб туради

Анамниялардан амниоталарнинг келиб чикиши. Эволюция 
жараёнида баъзи амфибияларда личинкасиз ривожланиш пайдо булган. 
Амфибияларда амнион ва аллантоис пайдо булмайди. Амнион ва аллантоис 
эволюция жараёнида дастлаб судралиб юрувчиларда пайдо булган. Чунки 
уларнинг ривожланишида метаморфоз йули билан ривожланиш учрамайди. 
Эволюция жараёнида хайвонлар ривожланишининг йуналишини узгартириб, 
тухумини курукликда куйиш оркали ривожланиш юксак умурткали 
хайвонларнинг ер юзида кенг таркалишига олиб келган. Амфибиялар турли 
хил экологик мухитда яшашга мослашган. Аммо уларнинг териси ялангоч, 
шилимшик модда билан копланган булиб, нафас олишида иштирок этади. 
Чунки уларнинг упкаси организмнинг кислородга булган талабини тула 
кондира олмайди. Терисининг ялангоч булиши организмни куриб колишдан 
саклай олмайди. Шунинг учун улар нам ва сувга якин жойларда хаёт
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кечиради. Курбакаларнинг хаёти асосан курукликда утади. Уларни хатто 
чулларда хам учратиш мумкин. Аммо курбакаларнинг хам купайиш ва 
ривожланиш жараёни сувда утади. Шунинг учун курбакалар хам бахорда 
сувга якин жойларда яшайди. Узбекистонда кенг таркалган кук 
курбакасининг итбалиги 50-60 кундан кейин курбака шаклига эга булади. 
Унинг думи бир кунда йуколади ва нафас олиш усули узгариб, упка оркали 
нафас олишга утади. Шундай килиб, утхур итбаликдан йирткичлик билан 
озикланадиган курбака пайдо булади. Аммо амфибияларнинг баъзи турлари 
бошка усуллар билан хам ривожланади. Масалан, гвинея бакасининг тухуми 
анча йирик, терисимон пуст билан копланган булиб, улар тухумини хар хил 
чукурчаларда куядилар. Тухумдан чиккан ёш индивид итбалик булмай, 
балки жинсий вояга етган индивиднинг шаклига ухшайди. Бундай шаклда 
булишининг сабаби уларнинг метаморфоз даври тухумнинг ичида 
утишидир.

Судралиб юрувчилар ташки мухит шароитига амфибияларга нисбатан 
яхширок мослашган булиб, уларнинг табиатда кенг таркалганлиги бунинг 
исботи хисобланади. Амфибиялар ва рептилияларнинг бир-биридан фаркини 
уларнинг ривожланиш даврларини бир-бирига таккослаш оркали билиш 
мумкин. Амфибиялар ривожланиши эмбрион ва личинкалик даврлардан, 
рептилиялар ривожланиши эса эмбрион, хомила олди ва хомила даврлардан 
иборат. Эволюция жараёнида амниотик тухумлар пайдо булишининг 
зарурлиги хакида бир неча гипотезалар бор. Жумладан, Ромер(1957) 
фикрича, амниотик тухумлар рептилиялар курукликка чикишидан анча 
олдин пайдо булган ва кургокчилик билан боглик булган. Кургокчилик 
шароитида тухумнинг пучоги унинг куриб колишидан ва зарарланишидан 
химоя килувчи восита сифатида пайдо булган эволюциянинг махсулидир. 
Тихен (1960) амниотик тухумнинг келиб чикишини кургокчилик ёки 
курукликка чикиш билан боглашни нотугри деб хисоблайди. Унинг 
фикрича, амниотик тухумнинг пайдо булишига Тошкумир давридаги тропик 
иклим сабаб булган. У уз фикрининг исботи сифатида суви куп ва доимий 
зах ерларда яшайдиган айрим амфибияларнинг курукликда тухум куйишини 
келтиради. Амниотик тухумнинг кандай пайдо булганлигидан катъий назар, 
эволюция жараёнида бундай тухумнинг пайдо булиши рептилиялардан 
кушлар ва сут эмизувчилар келиб чикишига асос булган. Эволюция 
жараёнида сут эмизувчилар тараккиёти аста секин мураккаблашиб борган. 
Сут эмизувчилардан урдакбурун, ехидна, проехиднанинг ривожланиши 
кушлар ва судралиб юрувчиларнинг ривожланиши каби тухум куйиш йули 
билан боради. Сут эмизувчиларнинг бундан кейинги эволюцион тараккиёти
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копчиклилар вакилларининг келиб чикиши билан боглик. Копчиклилардан 
вергин оппосумининг хомиладорлиги 12 кун, калта думли кенгуруда эса 27 
кун давом этади. Буйи 3 м келадиган кенгурунинг янги тугилган боласи 
ёнгокдек катталикда булиб, жуда ночор булади. Америка оппосуми 57 
кундан кейин боласини сутдан чикариб, копчикдан ташкарида яшашга 
ургатади. Бу вактда боласининг катталиги уй сичконича булади. 
Копчиклиларнинг тухумида сариклик моддаси камлиги ва аллантоиснинг 
жуда кичиклиги туфайли эмбрион бачадонда киска вакт ичида ривожланади. 
Йулдошли сут эмизувчиларнинг келиб чикиши ва эволюцияси даврида 
уларнинг жинсий органларида баъзи узгаришлар пайдо булган. Жумладан, 
куп насл берадиган вакилларида икки шохли бачадон пайдо булган. Бундай 
содда бачадон копчиклилар учун хам хосдир. Бир шохли бачадон сут 
эмизувчиларнинг факат 3 та туркуми: ялковлар, куршапалаклар ва 
приматлар, жумладан одамда булади. Копчиклилар ва йулдошлиларнинг 
ривожланиш усуллари хам бир-биридан фарк килади.

Йулдошли сут эмизувчиларнинг эмбрион ривожланишининг дастлабки 
даврларида трофобласт хосил булади. Бу провизор (вактинчалик) орган 
эмбрионни озиклантиришдан ташкари уни ураб турувчи кобик вазифасини 
хам бажаради. Копчиклиларда эса тухумнинг узидан кобик пайдо булади. 
Бундан ташкари, копчиклилар тухумида оксилли модда хам мавжуд. 
Копчиклилар ва йулдошлилар эмбриони ривожланиши дастлабки даврининг 
фарки шундаки, копчиклиларда майдаланиш бачадонда бошланса, 
йулдошлиларда бу жараён тухум йулларида бошланади. Тухум йулларида 
эмбрион безли хужайралардан ишлаб чикарилган секрет билан озикланади. 
Эмбрионда 8 та бластомер пайдо булгандан кейин, уларнинг 4 таси 
эмбрионнинг атрофида жойлашиб трофобластларга айланади ва озик 
моддаларни эмбрионга етказиб беради. Трофобласт грекча тропе -  бокиш, 
озиклантириш, бласт -  куртак, яъни эмбрионни озиклантирувчи хужайра 
деган маънони билдиради. Йулдошлиларда тухум йуллари вазифасининг 
маълум даражада узгариши уларнинг тухумидаги учламчи кобикнинг 
йуколишига сабаб булган. Судралиб юрувчилар ва кушлар тухум 
йулларининг безлари тухумнинг учламчи кобигини хосил киладиган 
моддаларни ишлаб чикариш вазифасини хам бажаради. Учламчи кобик 
таркибига оксил, юпка пергаментсимон ва охаксимон моддалар киради. Сут 
эмизувчиларда эса тухум йулларининг безлари ривожланаётган эмбрионга 
озик модда ишлаб чикариб беради. Ана шу озик моддани эмбрионга етказиб 
бериш учун трофобластлар эртарок хосил булади. Типратиканларда 
трофобластлар эмбрионнинг 16 бластомерлик даврида, Америкада

473



яшайдиган сакровчи кемирувчида эса 4 бластомерлик даврида хосил булади. 
Шундай килиб, эволюция жараёнида анамниялардан амниоталар пайдо 
булиши айрим эмбрионал мосламаларнинг хосил булишига олиб келган.

Аллантоис ёки сийдик копи рептилиялар, кушлар ва сут эмизувчилар 
эмбрионида хосил булади. Аллантоис томирлари эмбрионни зарур кислород 
билан таъминлаш, айирув органи вазифаларини бажарадиган эволюцион 
мослама хисобланади.

Йулдошнинг хосил булиши. Эмбрион билан она организми уртасида 
алока богланиши плацентация дейилади. Бу алока йулдош ёки бола урни 
хосил булиши оркали урнатилади. Йулдош хосил булишида эмбрионнинг 
вактинчалик органлари иштирок этади. Уругланиш содир булгандан кейин 
бластоциста (эмбрионнинг имплантацияга тайёр булган даври) бир хафта 
ичида имплантация, яъни бачадон деворига трофобластларнинг 
ворсинкалари оркали ёпишади ва катта хавфли давр утади. Аммо бу хавф 
йулдош хосил булгунча давом етади. Х,омила билан она организми 
уртасидаги алока йулдош оркали боглангандек мустахкам булмайди. 
Иккинчи томондан трофобласт эмбриондан келаётган токсин моддаларни 
нейтраллай олмайди. Бу моддалар она жигарига келиб нейтралланади. 
Одамларда хомиладорликнинг 78-80-кунларига келиб йулдош хосил булади.

Имплантациядан кейин блостодермик пуфакчанинг усиши билан 
йулдошли хайвонларда эмбрионнинг озик моддаларга булган эхтиёжи ортиб 
бораверади. Ривожланишнинг бошлангич даврларида эмбрион озик моддани 
она организмидан трофобласт оркали олади. Трофобласт иккита босим кучи 
таъсирида булади, яъни унга ташки томондан она организми 
тукималарининг босими таъсир этса, ички томондан амнион суюклигининг 
босими таъсир этади. Бу босимларнинг таъсири трофобласт деворидаги 
хужайраларнинг нормал усиши ва купайишига халакит беради. Натижада 
трофобластларнинг устки томони тугунчали, усимтали, ворсинкасимон 
булиб колади. Бу бирламчи ворсинкалар булиб, уларга мезенхима 
хужайралари кушилиши натижасида ташки эпителий билан копланган 
усимтага айланади. Трофобластда ворсинкалар хосил булгандан кейин бу 
тузилма хорион ёки сероза деб аталади. Хорион ворсинкаларининг 
жойлашишига караб йулдош хар хил булади. Улар эмбрионнинг корин 
кисмининг рупарасида ёки атрофида жойлашади. Хорионнинг ичкари 
томонини аллантоис коплайди. Шунинг учун йулдошни хориоаллантоис деб 
биргаликда хам номланади.

Сут эмизувчиларда киндик йули куйидача хосил булади. Тухум куйиб 
купаядиган амниоталарга караганда сут эмизувчиларда тухумнинг сариклик
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халтаси кичикрок булади. Йулдошли сут эмизувчиларда энтодерма 
каватнинг асосий кисми ичакнинг хосил булишига сарфланади. Шунинг 
учун сариклик халтаси кичик булиб, аста-секин хажми камайиб боради ва 
ичак билан богланиб ингичка пояча хосил килади

Тухум куювчи сут эмизувчиларда тухум она организмида турган 
пайтида тухум узининг тешиклари оркали она организмидан озикланади. 
Шунинг учун уларнинг тухум куйишини “эрта тугуш” деб атаса хам булади. 
Халтали сут эмизувчиларда хорион бачадон шиллик кавати билан оддий 
бирикади. Буларда эмбрион бачадон безларидан ажралиб чикадиган, хорион 
эпителийси билан сурилиб, киндик томирлари оркали эмбрионга утадиган 
озик моддалар хисобига озикланади. Буларда озик моддалар окиб турадиган 
махсус орган йук. Шунинг учун халталилар йулдошли хайвонлар 
хисобланади.

Тугиш даврида хомила бачадон буйни оркали утаётганда, унинг 
кобиклари йиртилади ва ташкарига амнион суюклиги окиб чикади. 
Тугишдан кейин бачадонда шилимшик кобик эпителийси кайтадан 
тикланади. Аста-секин тухумдонда грааф пуфакчалари янгидан етила 
бошлайди, овуляция содир булади ва менструал цикл кайтадан тикланади.

Йулдошнинг барча турларида она ва эмбрион кони узаро кушилмайди. 
Агар бу конлар кушилса, иккала организм учун хам хавфлидир. Она 
конидаги оксиллар ворсинкаларнинг тусиги оркали ута олмайди. Шунинг 
учун оксиллар аминокислоталар холида эмбрионга утади. Йулдошнинг 
мухим вазифаларидан бири она ва эмбрион конидаги газлар алмашинуви ва 
нафас олиш жараёнини бошкаришдир. Йулдош ички секреция безларининг 
вазифасини хам бажаради. Йулдош эстероген, прогестрон ва гонодатроп 
гормонлар ишлаб чикариши мумкин. Бу гормонлар жинсий безларга, сут 
безига, эмбрионнинг усишига таъсир этади ва йулдошдаги коннинг ивишига 
йул куймайди. Йулдош она ва хомила уртасида газлар ва моддалар 
алмашинуви содир булишини таъминлайди, кон ивишининг олдини 
оладиган, эмбрионга инфекциялар, токсинлар киришига йул куймайдиган 
моддалар, шунингдек, эмбрион ва она организми ривожланиши учун зарур 
булган гормонлар ишлаб чикариш вазифаларини бажаради.

Хордалиларнинг постэмбрионал ривожланиши. Анамниялар 
гурухига кирадиган умурткали хайвонларнинг териси доимо нам булиб 
туради, сув ва газни яхши утказади, куп хужайрали тери безлари ишлаб 
чикарадиган шилимшик модда терини коплаб, намлаб туради. Х,имоя 
килувчи тангача ва копловчи суяклар терининг бириктирувчи тукимасидан 
келиб чиккан. Амниоталар гурухига кирувчи умурткали хайвонларнинг
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териси курук булиб, ундаги безлар кескин кискарган (сут эмизувчилардан 
ташкари), эпитермиснинг юза катламида шох моддалар хосил булади, яъни 
хужайраларида кератогиолин моддаси тупланади. Натижада тери сув ва 
газларни деярли утказмайди хамда бундай шох коплагич моддалар терини 
куриб колишидан саклайди.

Амниоталарнинг химоя килувчи терисидаги шох моддалар -  
тирноклар, тангачалар, патлар ва жунлар эпидермис хосилалари 
хисобланади. Анамниялардаги ён чизик органлари амниоталарда йук. 
Амниоталарнинг гавда булимлари хам юксак даражада диференциаллашиб, 
таянч функциясини бажарадиган жуфт оёкларнинг ук скелетига махкам 
бирикканлиги хам эволюция жараёнида уларнинг курукликда хаёт кечириши 
натижасида пайдо булган. Амниоталарнинг скелети тулик суякка айланган, 
умуртка погонасининг буйин булимида атлас ва эпстрофей умурткалари 
бошининг харакатчанлигини таъминлайди. Атлас халка шаклида булса, 
эпстрофейда атласнинг халкасига кириб турадиган тишсимон усимтаси бор. 
Буйин умурткаларининг шу хилда тузилганлиги учун хам уларнинг боши 
жуда харакатчан булади. Тана умурткалари уз навбатида кукрак ва бел 
булимларига ажралади ва ковургалар кукрак булимининг скелетини ташкил 
килади, улар туш суяги билан кушилиб амниоталарга хос булган кукрак 
кафасини хосил килади. Бунинг натижасида уларнинг олдинги оёклари 
кучли таянчга эга булади. Камида иккита умурткадан ташкил топадиган 
думгаза чанок камари билан махкам бирикиб, орка оёкка мустахкам таяч 
булади.

Ковургалар умуртка погонасига хам, туш суягига хам харакатчан 
бирикканлиги сабабли, шунингдек диафрагманинг мавжудлиги туфайли 
амниоталарнинг кукрак кафаси нафас олганда ва чикарганда кенгайиб 
торайиб туради. Бу эса упкани кенгайишига ва торайишига сабаб булади. 
Амниоталарнинг кон айланиш ва сийдик-таносил системалари хам анча 
дифференциаллашган. Кон айшланиш системасида юрак коринчаси кисман 
булсада унг ва чап булакларга ажралган хамда артериал ствол упка 
артериялари билан аорта ёйига булинади. Бу эса артериал кон билан веноз 
коннинг алохида-алохида окишига сабаб булган. Сийдик-таносил 
системасида тана буйрагининг урнига чанок буйраги хосил булади ва бу 
буйрак айирув органи вазифасини бажаради.Ургочиларида тана буйраги 
Вольф найи билан бирга умуман йуколиб кетади, эркакларда факат уруг 
чикариш функциясини бажарадиган Вольф найи сакланиб колади. 
Амниоталарнинг бош мияси хам анча кучли ривожланган. Айникса, 
уларнинг олдинги мия ярим шарлари билан миячаси яхши тараккий этган.
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Хордалиларнинг постэмбрионал ривожланиши даврида содир булган 
бундай прогрессив морфофизиологик узгаришлар уларни турли хил 
экологик шароитларда яшашига ва купайишига ёрдам берадиган эволюцион 
мосланишдир.

14.2.Хордали хайвонлар эмбриогенези
Хордалиларнинг индивидуал ривожланиши умурткасиз хайвонлар 

индивидуал ривожланишига нисбатан турли-туман эмаслигининг асосий 
сабаби, хордалиларнинг юксак даражада тараккий этганлиги, уларнинг 
эмбриони ота-она химоясида утишидир. Хордали хайвонларда индивидуал 
ривожланишнинг бирламчи эркин личинкали эмбриогенез, личинкасиз 
эмброгенез, тирик тугишли эмбриогенез турлари учрайди (4-жадвал).

Бирламчи эркин личинкали эмбриогенез. Тубан хордали 
хайвонлардан асцидиялар ва бош скелетсизларда бирламчи эркин личинкали 
эмбриогенез учрайди. Бундай личинкалар оркали ривожланиш 
умурткалиларнинг айрим тубан вакилларига хам хос булиб, улар нимфа 
дейилади. Чунки уларнинг дефинитив органлари содда тузилган булади. 
Тугарак огизлилардан миногаларда, баликлардан тогайли ганоидларда, икки 
хил нафас олувчи, куп канотли ва суякли баликларда, думли ва думсиз 
амфибияларнинг айрим вакилларида ривожланишнинг ана шу усули 
учрайди. Баъзи эркин личинкаларда овкат хазм килиш органлари булмайди. 
Бундай личинкалар турнинг табиатда таркалиши учун хизмат килади. 
А сцидияларнинг личинкалари шундай хусусиятга эга. Бу личинка тухум 
кобигини ёриб чикиши билан тезда сувнинг тагига тушади ва панжалари 
билан субстратга ёпишади хамда метаморфоз даври бошланади.

Амфибияларнинг эркин личинкасининг эмбрионал ривожланиши 
даврида бутун хайвонот олами учун умумий булган хусусиятлар билан 
биргаликда узига хос ривожланиш йули хам пайдо булган. Жумладан, 
кулранг баканинг эркин личинкаси ривожланишининг маълум даврига 
етгунча тухум кобиги химоясида ривожланади. ^обикдан чиккан пайтда куп 
тармокли ташки жабраси шаклланади ва дум мускуллари яхши 
ривожланади. Яшил бака ва кул бакасининг итбаликдари ривожланишининг 
дастлабки даврларида тухумдан чикади, яъни тухумдан чиккан пайтда 
личинкадан олдинги даврда булади. Уларнинг ичаклари ва жаглари тулик 
шаклланмаган, ташки жабралари халта шаклида булади. Яшил ва оддий 
курбакаларнинг итбаликлари ривожланишининг бундан хам эртарок 
боскичида тухумдан чикади. Улар маълум вакт сув тагидаги субстратга
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сургичлари билан осилган холда ёпишиб олиб, ривожланишини давом 
этдиришга мажбур булади.

Хулоса килиб айтганда, хайвонларнинг нимфа холидаги личинкаси 
тухум кобигидан чиккан пайтда анча содда тузилишга эга булади. Бу 
хусусиятига кура, улар тулик шаклланган личинкадан фарк килади.

С.Г.Крижановский (1949, 1956), Е.Н.Смирнов (1957), И.И.Смольянов 
(1957) ва бошкаларнинг суякли баликлар устида олиб борган тадкикотлари- 
дан маълум булдики, уларнинг эркин личинкали ривожланиши даврида уч 
хил мосланишлар пайдо булади. Мосланишнинг биринчи хили она 
организмида ривожланиш ва у билан богик узгаришлар тухумнинг 
катталиги, шакли, тухумнинг иккиламчи кобигининг тузилиши билан 
богликдир. Тухумдоннинг фолликула эпителийсининг хужайраларидан 
ажралиб чикадиган секретдан хосил буладиган кобик каттик, сирти 
усимтали, гадир-будир, хар хил шакл ва узунликдаги ёпишкок тукчалар 
билан копланган булади. Иккинчи гурух мосланишга икра (увилдрик) 
куйишга ёрдам берадиган экологик омиллар киради. Учинчи гурух 
мосланишларга эса личинка узининг тузилиши ва физиологик хусусиятлари 
киради.

Баликлар икрасини пана жойларга, узлари ясаган инларга куяди. 
С.Г.Крижановский (1949) баликларни уз икраларини сочиб ташлайдиган 
(пелагофил ва ярим пелагофил), икрасини усимликларга ёпиштириб 
куядиган (фитофил), икрасини тошлар устига куядиган (литофил), икрасини 
кум, тупрок устига куядиган (псаммофил) гурухларга ажратади.

Суякли баликлардан бир гурухи (жумладан, тиканли тахир балик) 
пластинка жабрали моллюскалар чиганогининг ичига 300 тагача икра куяди. 
Тухумдан (икрадан) чиккан ёш личинкаси чувалчангсимон шаклда булади. 
Унинг терисининг устида усимтали тангачалари булиб, усимталарнинг 
учлари орка томонга йуналган булади. Бу усимтали тангачалар личинка 
чиганокдан ташкарига чиккунча сакланиб туради. Личинка чиганокнинг 
ичида уч хафта давомида ривожланади ва кейин ташкарига чикади. 
Тангачаларнинг бундай тузилиши ва жойлашиши личинканинг моллюска 
жабра пластинкалари орасида харакатланишига ёрдам беради. Бу мослама 
ёрдамида личинка харакатланиб, узи учун зарур булган озука ва кислородни 
топиб олади. Акс холда личинка нобуд булади. Личинканинг боши ва унда 
жойлашган куз чукурчалари хайрон коларли даражада кичик булади. Бундай 
холатни улар яшайдиган жойга узига хос мосланиш деб караш мумкин.

Амур тахир балиги моллюсканинг хар бир чиганогининг ичига 10-15 
тадан икра куяди. Улар личинкаларининг тиканли тахир балик личинкасидан
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фарки шундаки, буларнинг личинкаси моллюска чиганогининг бушлигига 
таркалиб кетмасдан, тухум кобигидан чиккан жойида тупланиб туради. 
Сариклик халтасининг деворида махсус каварик жойлар булиб, улар 
личинканинг моллюска жабра тусиклари орасида туриб колишига ёрдам 
беради.

Суякли баликларнинг личинкаларида нафас олишга мосланиш хилма- 
хил булади. Жумладан, карпсимон баликларда бирламчи эмбрионал нафас 
олиш органи узунчок ва кенгрок кювьер найчаларидан иборат булади. 
Карпсимон баликларда нафас олиш органи билан богланган кон томирлари 
хам хилма-хил жойлашган булиб, улар оркадаги ёки анал тешиги ёнидаги 
сузгич канот бурмаларида жойлашган булади. Баъзиларида эса сариклик 
моддаси халтасидаги жуфт ичак ости веналарида, бошкаларида жабра 
копкоги жойлашган аортанинг глоид бурмаси оркали нафас олиш содир 
булади.

С.Г.Крижановский (1950) Байкал кули учун эндемик булган 
голомянкалар икки турининг купайишида узига хос мосланишлар пайдо 
булганлигини кайд этган. Булар тирик тугадиган баликлар булиб, улар 
бошка тирик тугадиган баликлардан фарк килади. Бу фарк шундан иборатки, 
бошка баликлар анча йирик бола тугса, голомянкалар майда личинка тугади. 
Бу личинка пелагик хаёт кечиради, яъни харакатчан булиб, сувдан овкат 
моддаларини топиб олиш хусусиятига эга булади.

Хулоса килиб айтганда, турли хил хайвонларнинг личинкалари 
экологик омилларга турлича мослашади. Бу эса турнинг сакланиб колишига, 
индивидлар сонининг ортишига ва ареалининг кенгайишига олиб келади. 
Бунинг натижасида эволюция жараёнида янги турлар пайдо булади.

Личинкасиз ривожланиш. Умурткали хайвонлардан тогайли 
баликлар (акулалар, скатлар, химералар), тугарак огизлилардан миксиналар, 
чутка канотли баликлардан латимерия личинкасиз эмбриогенез йули билан 
ривожланади. Айрим амфибиялар ва рептилияларда хам ривожланишнинг 
шу усули учрайди. Тухумли тирик тугадиган хайвонларда личинка хосил 
булишдан олдин тухум она организмида узок вакт давомида ривожланади. 
Бунда янги пайдо буладиган индивид она организми томонидан ишончли 
химоя килинади.

Оддий момо курбаканинг ургочиси куйган тухумларни эркаги 
оёкларининг уртасига олиб, уни уруглантиради. Кейин тухумлар билан 
бирга тупрокка кумилиб олади ва 11-17 кун тупрок ичида ётади. Шундан 
кейин сувга кайтиб келади ва сувда сузиши оркали тухум кобигидан озод 
булиб, итбаликлар чикишига ёрдам беради. Куйган икраларини ишончли

480



куриклаши туфайли уларнинг куядиган икрасини сони икрасининг сувга 
куядиган амфибияларга нисбатан кам булади. Оддий момо курбака купайиш 
мавсумида 3-4 марта икра куяди ва хар бир марта 40-100 тадан икра куяди. 
Улар бир мавсумда жами 400 тагача икра куйиши мумкин. Демак, уларнинг 
бир мавсумда куйган икраларининг сони тухумини курикламайдиган 
турларникига нисбатан 10 баробар кам булади. Масалан, кулранг бака бир 
мавсумда 2800-3000 тагача, кук бака 4000-6000, кук курбака 6000-10000 
тагача икра куяди.

Жанубий Америкада яшайдиган пипалар личинкасиз ривожланади. 
Улар икрасини сувга ташлаш пайтида ургочисининг клоакаси тескари 
агдарилиб ташкарига чикади. Уруглантирувчи эркаги эса ташкарига чиккан 
клоакани босиб, ундаги икраларни битта-битта ситиб ташкарига чикаради. 
Бу икралар кейин ургочисининг оркасига бир катор булиб тизилиб 
жойлашиб колади. Ургочиси 40 тадан 100 тагача икра куяди. Уларнинг хар 
бири пипанинг оркасидаги диаметри 10 мм дан 15 мм гача булган махсус 
чукурчаларга жойлашади. Натижада кушни тухумлар бир-биридан юпка 
сертомер парда билан ажралиб туради. Х,ар бир катакчанинг ички деворидан 
юпка дилдирок оксил кашами ажралиб чикиб, унинг устида кунгир рангли 
каттик катламни хосил килади. Ана шу кашам хар бир катакчанинг устини 
копкокдек ёпиб туради ва шу катакчанинг ичида тухумнинг ривожланиши 82 
кун давом этиб, кейин ёш хайвон ташкарига чикади. Ургочи пипа катакчалар 
колдикларини тошларга ва усимликларга ишкалаб тушириб юборади ва 
унинг елка томонида янги тери хосил булади. Амфибияларнинг бу усул 
оркали ривожланишини “теридаги бугозлик” деб аташ мумкин. Бунда 
ургочи хайвоннинг териси ривожланаётган эмбрионнинг нафас олишига 
ёрдам беради.

Жанубий Америкада яшайдиган митти дарвин бакасининг эркагида 
узига хос насл учун кайгуриш мавжуд. Эркак бака уругланган тухумини огиз 
бушлигига киргизиб олади ва ундан гох унг, гох чап овоз халатасига туша 
бошлайди. Халтачалар ичида итбаликлар усиб борган сари бу халтачалар 
итбалик гавдасига мос равишда чузилиб, хажми катталашади. Митти дарвин 
бакасининг тухумлари йирик булади, ургочилари куйган тухумлар сони кам 
(14 тадан 16 тагача) булади. Ёш бакалар тула шаклланган боскичга етгандан 
кейин овоз халтасидан ташкарига чикади.

Хулоса килиб айтганда, хайвонларда личинкасиз эмбриогенез келиб 
чикиши эволюция жараёнида тухумли тирик тугишнинг хар хил 
усулларининг пайдо булишига олиб келган. Юксак умурткали хайвонлардан 
судралиб юрувчилар ва кушлар, шунингдек тухум куйиш йули билан
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купаядиган сут эмизувчилар личинкасиз эмбриогенез йули билан 
ривожланади. Личинкасиз эмбриогенезни бирламчи эркин личинкали 
эмбриогенездан афзаллиги шундаки, бунда хар бир эмбрион ривожланиши 
даврида ташки мухитнинг зарарли таъсирларидан тухумнинг учламчи 
кобиги оркали химояланган булади.

Эмбрион, одатда, тухумдаги сариклик моддаси хисобига озикланади. 
Личинкасиз эмбриогенез даврида тухум ичига сув кириб туради. Курукликда 
яшайдиган хайвонлар тухуми оксидланиш жараёни учун зарур булган 
кислородни атмосферадан олади. Чучук сув ва денгизда яшайдиган 
хайвонлар тухуми эса сувда эриган кислороддан фойдаланади.

Юксак хайвонларнинг личинкасиз эмбриогенези даврида тухум 
саригидан ташкари она организмидаги безлар ишлаб чикарган моддалар, 
жумладан кушлар тухумининг оксили хам кушимча озик сифатида 
сарфланади. Бу ходиса биринчи марта М.Г. Рогозина (1961) томонидан 
аникланган.

Кушлар тирик бола тугишдан махрум булган хайвонлар хисобланади. 
Барча кушлар тухумдан чиккан боласининг холатига кура 2 гурухга 
булинади: жиш бола очадиган ва жужа очадиган кушлар. Жиш бола 
очадиган кушлар билан жиш бола тугадиган сут эмизувчилар ривожланиши 
уртасида маълум ухшашликлар бор. Уларнинг хар иккаласининг болалари 
мускуллари яхши ривожланмаган холда тугилади ёки тухумдан чикади. 
Патлари ёки жун коплами деярли булмайди. Улар нихоятда нимжон булиб, 
ота-онаси бокишга мажбур булади. Жиш бола очадиган кушларга 
чумчуксимонлар, бойкушлар, кундузги йирткич кушлар киради. Жужа 
очадиган кушлар эмбриони тухум ичида нормал ривожланиб, кейин 
тухумдан чикади. Уларнинг тухумдан чиккан болалари мускуллари яхши 
ривожланган, гавдаси пар ва патлар билан копланган булади. Жужа очадиган 
кушларга товуксимонлар, барча югурувчи кушлар, пингвинлар ва бошка 
кушлар киради.

Тирик туFишли ривожланиш. Ривожланишнинг бу усули куп 
жихатдан паразит личинкали ривожланишга ухшайди. Аммо тирик тугишли 
ривожланишда личинка бошка хайвон (хужайин) хисобидан эмас, балки она 
организми хисобидан озикланади. Шунинг учун бундай холатни паразитлик 
йули билан озикланиш деб булмайди. Бунда личинкага хос хусусиятлар 
тулик сакланиб колган. Чунки ривожланаётган организм учун озик манбаи 
тухумдаги сариклик моддаси эмас, балки она организми хисобланади. 
Уларнинг тухумида сариклик моддаси кам ёки умуман булмайди (алецитал).
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Тирик тугишли ривожланиш хайвонот оламининг уч типи 
вакилларида: мишанкалар, айрим бугимоёклилар (тропик чаёнлар) ва 
хордалиларда (тирик тугувчи асцидиялар, копчиклилар хамда йулдошли сут 
эмизувчиларда) учрайди. Буларнинг тухуми алецитал типда тузилган. Тирик 
тугувчи асцидиянинг тухуми нихоятда кичик булиб, диаметри 0,025 мм 
булади. Улар тухум йулларида йулдош хосил килиб ривожланади. Йулдош 
икки томондан хосил булади, яъни эмбрион томондан фолликула 
хужайраларидан, она организми томонидан эса тухум йулларининг эпителий 
хужайраларининг усиши туфайли хосил булади. Асцидияларнинг тухуми ва 
эмбриони икки кават хужайралар билан копланган булади. Ташки кавати 
фолликула хужайраларидан хосил булади. Ички кавати эса тестал 
хужайралар ёки калимоцит деб аталувчи хужайралардан иборат булади. Бу 
иккала каватнинг уртасида хорион хосил булади.

Копчикли ва йулдошли сут эмизувчилар эмбрионининг ривожланиши 
даврида мосланиш характерида булган бир канча хусусий белгилар пайдо 
булиши билан фарк килади. Таъкидлаш лозимки, копчиклиларнинг тухуми 
йулдошлиларнинг тухумидан анча йирик булиб, диаметри 0,25 мм булади.

Тухум куйувчиларнинг тухумида хосил буладиган учламчи кобик 
копчиклиларнинг тухумида хам хосил булади. Учламчи кобик асосан 
оксилдан иборат булиб, унинг устки кисми терисимон тузилишга эга. Бу 
оксилли кобик эмбрион ривожланишининг дастлабки даврида озука 
сифатида сарфланади. Масалан, оппосумнинг эмбриони бачадонда факат 13 
кун ривожланади. Кейинги ривожланиши копчикда давом этади ва боласини 
сут билан озиклантиради.

Йулдошли сут эмизувчилардан хашаротхурлар, ер казарлар ва 
кирпиларнинг тухуми жуда майда булиб, диаметри 60-70мк га тенг. 
Йулдошлилар эмбрионал ривожланишининг копчиклилар эмбрионал 
ривожланишидан фарки шундаки, йулдошлиларда эмбрионнинг 
озикланишини таъминлайдиган трофобластлар барвакт хосил булади.

Эволюция жараёнида тирик тугишли ривожланиш личинкасиз 
ривожланишдан келиб чиккан булиши мумкин. Эволюция жараёнида ташки 
мухит омиллари тирик тугиш йули билан ривожланишнинг пайдо булишига 
олиб келган асосий омил хисобланади. Баъзи сув илонларининг сувда хаёт 
кечириши, шунингдек, баъзи хайвонларнинг совук ёки иссик, шимолий ва 
тогли жойларда яшаши шу омиллар жумласига киради.

Тупрокнинг куруклиги ва тухум куйиш учун чукурчалар ковлаш 
имконияти йуклиги туфайли калтакесаклар, чарх илон, бугма илон ва бошка 
хайвонлар болаларини ер юзасида ёки пана жойларда асрайди. Дарахтлар
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устида яшайдиган чипор илон ва бошка илонлар хам эволюция жараёнида 
тирик тугишга мажбур булганлар. Тухум пусти юмшок, пучоги охаксиз ва 
юмшок, терисимон кобик билан копланган рептилияларда тухум оркали 
тирик тугиш ходисаси учрайди.

Кузатишлардан маълум булишича, турли хил мухит омиллари 
таъсирида бир турга кирадиган хайвонлар тирик тугиши ёки тухум куйиш 
оркали купайиши мумкин. Денгиз сатхидан 4000-5000 метр баландликда 
яшайдиган тибет тог юмалокбоши деб аталадиган калтакесак тирик тугади. 
Бу хайвон денгиз сатхидан 2000-3000 метр баландликда тухум куйиш оркали 
купаяди. Laserta vivipera деб аталувчи калтакесак ареалининг жанубида 
(Франция) тухум куйиб купаяди, ареалининг шимолида тухумли тирик 
тугади.

Купчилик тирик тугувчи рептилияларда тухумнинг йириклиги 
сакланиб колган. Айрим тирик тугувчи селяхияларда эмбрионнинг она 
организмидан озикланиши пайдо булган. Буларнинг хаммаси эволюция 
жараёнида тухум куйиш оркали купайишдан тирик тугиш оркали купайишга 
утишнинг оралик куриниши сифатида пайдо булган эмбрионал 
ривожланишнинг узига хос усули хисобланади.

14.2. Ривожланиш усуллари эволюцияси
Хдйвонот дунёсининг индивидуал ривожланишининг тахлилидан шу 

нарса маълум булдики, личинкали ривожланиш кенг таркалган булиб, 
денгизда яшайдиган хайвонларнинг купчилиги шу йул билан ривожланади. 
Жумладан, булутлар, ковакичлилар ривожланиши бунга мисол булади. 
Эволюция жараёнида чучук сув фаунаси денгиз фаунасидан келиб 
чикканлиги эътиборга олинса, ривожланишнинг хамма турлари личинкали 
ривожланишдан келиб чиккан ва улар иккиламчи ходиса сифатида 
каралмоги лозим.

Ковакичлилар, булутлар ва нинатанлиларнинг бластуласимон 
личинкаси денгиз хайвонларининг бирламчи эркин личинкаларининг жуда 
кадимги формасидир. Бластуласимон личинканинг гавда девори бир кават 
хужайралардан иборат булиб, унинг ташки томони киприклар билан 
копланган. Бу киприклар хивчинлиларнинг хивчинларига ухшаш булади. 
И.И.Мечниковнинг (1886) куп хужайралиларнинг келиб чикишига оид 
фагоцителла гипотезасига кура, хозирги куп хужайралилар хивчинлиларнинг 
ана шу вакилларидан келиб чиккан.

Бутун умри давомида субстратга ёпишиб яшайдиган хайвонларда 
эркин личинка хосил булиши уларни табиатда нисбатан бир текис
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таркалишига олиб келган эволюцион мосланишдир. Эволюция жараёнида 
ривожланиш йуналишларининг хилма-хиллиги пайдо булган. 
Ривожланишнинг бир усулидан унга якинрок булган бошка усуллари келиб 
чиккан. Жумладан, личинкасиз ривожланишдан эркин личинкали 
ривожланиш келиб чиккан.

Кузатишлардан маълум булишича, бир туркум ёки оилага кирадиган 
турларнинг купчилигида личинкали ривожланиш содир булади, аммо битта 
ёки бир нечта турларида личинкасиз ривожланиш учрайди. Масалан, куп 
тукли халкали чувалчанглар ана шундай хайвонлардан булиб, уларнинг 
денгиз сохилларида яшайдиган айрим турларида личинкасиз ривожланиш 
учрайди. Немертинларнинг денгизда яшайдиган купчилик турларида эркин 
личинкали ривожланиш содир булади. Аммо чучук сувларда яшайдиган 
айрим турларида личинкасиз эмбриогенез мавжуддир. Ун оёкли 
кискичбакаларда хам шундай ходиса кузатилади.

Бир турга кирадиган индивидларда баъзан личинкали ривожланиш 
(тухуми майда ва кам булган хайвонларда), баъзан личинкасиз 
ривожланиш(тухуми йирик, сариклик моддаси куп ва тухум сони куп булган 
хайвонларда) учраши хам кузатилган. Масалан, кискичбакалардан 
Palaemonetes varians шимолда сариклик моддаси кам булган тухум куяди ва 
метаморфоз йули билан ривожланади. Жанубда эса бу кискичбака нухатдек 
йирик тухум куяди ва личинкасиз ривожланади.

Узаро якин кариндош булган хайвонларда турли хил эмбриогенезлар 
пайдо булиши уларнинг яшаш шароити кескин фарк килиши билан 
изохланади. Кескин ихтисослашмаган паразитизм хусусиятига эга булган 
миногалар эркин личинкали эмбриогенез йули билан ривожланади. 
Ихтисослашган паразитлик билан хаёт кечирадиган миксиналар эса йирик 
тухум куйиб, личинкасиз эмбриогенез усули билан ривожланади. Буларнинг 
ривожланишида личинкасиз эмбриогенез эволюция жараёнида хайвоннинг 
химоя воситаси ва паразитизмга ихтисослашганлиги туфайли пайдо булган.

Чучук сувларда йирткич хайвонларнинг таъсири унча кучли 
булмаганлиги сабабли осётрлар, икки хил нафас олувчилар, куп канотлилар 
ва баликларнинг бошка куплаб турларида, амфибияларда личинкали 
ривожланиш сакланиб колган. Денгизлардан чучук сувларга утган 
хайвонларда хам личинкасиз эмбриогенез вужудга келган булиши мумкин. 
Полихетларнинг купчилик вакиллари, содда зулуклар ва чучук сув 
немертинлари шундай хайвонлар хисобланади. Яшаш учун кураш босими 
кучайган шароитларда личинкасиз ривожланиш вужудга келиши кузатилади.
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Бундай холатларда хайвонлар яхши химояланган тухум куйиш ёки уз 
ареалидан ташкарида купайишга утади.

Капсула ичидаги ривожланиш хам личинкасиз ривожланишдан келиб 
чиккан. Ёмгир чувалчангларининг купчилик турлари тухуми оксилли 
капсула ичида ривожланади. Бу оксил эмбрион учун озука хисобланади. 
Сувда яшайдиган кам тукли халкали чувалчанглар тухумида сариклик 
моддаси куп булиб, уларнинг ривожланиши личинкасиз эмбриогенез усули 
билан боради.

Кориноёкди моллюскалар, тошбакалар, кушлар ва сут эмизувчилар 
организмида паразитлик килиб хаёт кечирадиган зулуклар личинкасиз 
эмбриогенез йули билан ривожланади. Денгиз ва чучук сув баликларида 
паразитлик киладиган балик зулуклари ривожланшида гумбак хам хосил 
булади. Буларда хар бир капсула ичида биттадан тухум ривожланади. Балик 
зулуклари эволюциясининг бошлангич даврларида хар бир гумбак ичида бир 
нечтадан тухум куйган булиши мумкин. Кейинчалик эволюция жараёнида 
битта гумбак ичида биттадан тухум куйган зулуклар яшаб колган ва 
табиатда кенг таркалиш имкониятига эга булган. Эхтимол, бу жараёнга тез 
харакатланадиган каттик терили баликлар гавдасида паразитлик киладиган 
зулуклар билан кориноёкли моллюскалар организмидаги шароитлар ухшаш 
эмаслиги хам сабаб булгандир. Бунда Ч.Дарвин (1859) тахмин килган 
кушлардаги уя паразитизми ходисаси, яъни бошка куш уясига бир дона 
тухум куйишига ухшаш ходиса содир булади. Узбекистондаги 
чугурчукларга якин булган Америка уя паразит кушларининг кадимги 
турлари шу жихатдан оралик форма булган булиши мумкин. Баъзан бу 
кушларнинг узлари уя курадилар, баъзан эса бошка кушларнинг уясини 
эгаллаб оладилар. Натижада бегона уядаги куш болаларини уядан чикариб 
ташлайдилар. Бу кушлар узининг тухумини баъзан узи босиб ётади, баъзан 
эса паразитлик килади. Кушларнинг Molothrus авлодига мансуб турларда 
паразитизм мукаммалрок намоён булган. Бу кушлар уз тухумини доимо 
бошка кушлар уясига куяди. Аммо битта уяга 15-20 тагача тухум 
куйилганлиги учун куш уларнинг хаммасини босиб ёта олмайди. M.pecoris 
турида уя паразитизмининг каккулардагидек куриниши пайдо булган. Бу 
куш бегона уяга хеч качон биттадан ортик тухум куймайди. Шунинг учун 
улар тухумдан чиккан боласини озука билан нормал таъминлай олади.

Тирик тугиш оркали ривожланиш личинкасиз ривожланишдан келиб 
чиккан. Бундай ривожланишга умурткасиз ва умурткали хайвонларнинг 
куплаб вакиллари мисол булади.
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Онихофоралар тузилишидаги соддалик уларнинг курукликда хаёт 
кечиришга мослашганлигини билдиради. Бу эса уларни тирик тугишига 
ёрдам берадиган бир катор мосланишлар пайдо булишига олиб келган. Улар 
эмбрионини тула шаклланган ёш индивид хосил булгунча она организмида 
саклайди (П.П.Иванов, 1937). Бирламчи трахеялилар тухумининг катталиги
0,04 дан 2,0 мм гача узгариб боради. Биринчи гурух тухумларида сариклик 
моддаси жуда оз, иккинчи гурух тухумларида эса куп булади. Бу хайвоннинг 
Жанубий Америкада яшайдиган тирик тугувчи турининг 0,04 мм 
катталикдаги тухумидан буйи 2,2 см келадиган эмбрион ривожланади. Бу эса 
она организмининг учдан бир кисмига тенг демакдир. Янги Зеландия ва 
Австралияда яшайдиган бирламчи трахеяли хайвонлар диаметри 2 мм гача 
келадиган тухум куяди ва бу тухумдан буйи 2 мм келадиган ёш индивид 
очиб чикади. Демак, бу хайвонларда тирик тугиш анча тараккий этган 
ходиса хисобланади. Трахеялиларнинг тирик тугувчи турларида 
эмбрионнинг катталиги тухумнинг катталигига боглик булади. Йирик тухум 
куядиган хайвонларнинг бачадонида 4-6 та эмбрион ривожланиши мумкин. 
Трахеялиларнинг Австралияда яшайдиган тухумининг диаметри 0,5 мм га 
етмайдиган турини бачадонида 53 тагача эмбрион ривожланганлиги 
аникланган.

Умурткали хайвонларда тирик тугиш ходисаси дастлаб тухум 
куйувчиларда пайдо булган. Акуласимонлар, амфибиялар ва рептилиялар- 
нинг йирик тухумларини жинсий йулларда тутилиб колиши ва 
ривожланишининг давом этиши, кам булсада учраб турадиган ходисадир. 
Тухум пучогининг йуколиши хозирги копчиклиларда учрайдиган 
ривожланиш йулининг вужудга келиши учун жуда мухим сабаб булган. 
Копчиклиларда эмбрионни озик моддалар ва кислород билан 
таъминлайдиган орган аждодларига нисбатан такомиллашмаган. Шунинг 
учун уларнинг эмбриони тула ривожланмаган холда тугилади ва личинкалик 
даврида сут билан озикланиш учун махсус мосламалар (копчик) пайдо 
булган. Копчиклилар ривожланишида хам тухум куйувчилар 
ривожланишига хос булган белгилар мавжуд. Копчиклиларнинг тухуми 
тухум йулларини бир кунда босиб утади. Уларнинг тухуми оксил билан 
таъминланган булиб, пардасимон кобик билан копланган.

Йулдошлиларнинг хамма турларида эмбрионнинг она организмида 
ривожланиши узок вакт давом этади. Чунки уларда аллантоисли йулдош 
хосил булиб, бир канча боскичларни ана шу йулдош ёрдамида босиб утади. 
Копчиклиларнинг хомила боскичи эса копчик ичида утади ва аллантоисли 
йулдош йуклиги сабабли уларда факат сариклик халтаси йулдош хисобидан
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ривожланади. Йулдошли хайвонларнинг аллантоисли йулдоши факат 
хомилани кислород ва озик моддалар билан таъминлаб колмасдан, 
трофобластнинг кераксиз махсулотларини ташувчи орган сифатида хам 
мухим ахамиятга эга.

Хрмиладорликнинг бошлангич даврларида одам, баъзи маймунлар ва 
жирафанинг трофобластларида куп микдорда гонадотроп гормон учрайди ва 
улар сийдик билан ташки мухитга чикариб юборилади (Э.Дицфалузи, 1953).

Тадкикотлардан маълум булишича, бутун хомиладорлик даврида 
трофобластнинг хужайра элементлари бу гормонни ишлаб чикаради 
(Р.Ортман, 1960, Ж.Вебер, 1961). Тажрибаларда исботланишича, йулдош 
гипофизга боглик булмаган холда пролактин гормонини ва тухумдонга 
боглик булмаган холда эстероген гормонини ишлаб чикаради. Йулдошнинг 
эндокрин вазифасини бажариши ва трофобластнинг пайдо булиши 
йулдошли хайвонларнинг она организмида ривожланиш даврини 
узайтирувчи асосий восита булиб хизмат килган.

14.4. Организмларнинг филогенетик узгариш принциплари ва 
органларнинг мураккаблиги х,амда кимматлилиги

Эволюция жараёнида органларнинг тузилиши ва функцияси узгариб 
боради. Органлар функциясининг узгариши тузилишининг хам узгаришига 
олиб келади. Х,ар бир органнинг узгариши заминида ташки ва ички 
мухитнинг узгариши ётади. Органлар узгаришининг айрим томонлари
Ч.Дарвин асарларида хам баён этилган. Дарвиннинг фикрича, бошка 
баликларда хаво пуфаги мувозанат вазифасини бажарса, икки томонлама 
нафас олувчи ва парда канотли баликларда нафас олиш функциясини 
бажаради. А.Н.Севарцов Ч.Дарвиннинг бу фикрларини янада ривожлантирди 
ва бу масалани анатомик тузилишдан физиологик йуналишга бурди хамда 
А.Дорн, Л.Плате, Н.Клейнберг, Д.М.Федотов ва бошкаларнинг ишларини 
хулосалаб, органларнинг филогенетик узгариш принципларини аниклади ва 
уларни 2 гурухга булди:

1. Органлар асосий функциясининг факат микдор жихатидан 
узгаришига олиб борадиган эволюцион узгаришлар.

2. Органларнинг асосий функциясини сифат жихатдан узгаришига 
олиб борадиган эволюцион узгаришлар.

Филогенез жараёнида турли органларнинг бошидан кечириб утган хар 
кандай узгаришлари асосида доимо органларнинг мультифункционал 
хусусияти, яъни битта орган битта эмас, балки бир неча функцияни 
бажариши ётади. Аммо бу функциялардан бири асосий функция булиб, куп
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ишлатилади. Бошкалари эса иккинчи даражали функция хисобланади ва 
улар камдан-кам ишлатилади. Масалан, курукликда яшовчи сут 
эмизувчиларнинг оёклари биринчи навбатда юриш вазифасини бажаради, шу 
билан биргаликда улар сузиш, казиш, химоя ва хужум килиш вазифаларини 
хам бажаради. Курукликда яшовчи кушларда кейинги оёклар юриш 
вазифасини бажаради ва бу асосий функцияси хисобланади.

Органлар бажарадиган функциясининг микдор жихатдан узгариши 
куйидаги усулларда бориши мумкин:

1. Органлар функциясининг интенсивлашуви;
2. Органларнинг субституцияси (алмашинуви);
3. Функциялар сонининг камайиши.
1. Л.Платенинг органлар функциясини интенсивлашуви 

принципини биринчи марта Л.Плате томонидан 1924 йилда ишлаб чикилган 
эди. А.Н.Сверцов бу принципни иккига, яъни хужайра ва тукилмалар 
функциясининг интенсивлашувига булади. Хужайра ва тукима 
функциясининг интенсивлашуви органларнинг мультифункционал, яъни бир 
эмас, бир неча функцияларни бажариши хоссасига асосланади. Масалан, 
содда хайвонларда барча хаётий функциялар -  озикланиш, нафас олиш, 
таъсирланиш, харакатланиш, урчиш, айириш битта хужайра томонидан 
бажарилади, яъни унинг функцияси интенсивлашган.

Куп хужайрали организмларда функциянинг интенсивлашуви янада 
жадалрок боради. Филогенез жараёнида бирор орган вужудга келиши учун 
канча куп хужайра иштирок этса, унинг функцияси шунча интенсивлашган 
булади. Хар кандай куп хужайрали организмларнинг тукималарини ташкил 
этадиган хужайралар бажараётган функциянинг бири асосий булиб, 
бошкалари керакли вактда ишлатилади. Масалан, мускул филогенезида 
муртак хужайраларнинг харакатланиш функцияси интенсивлашиб, 
урчуксимон шаклга кирган ва жуда куплаб кискарувчи толалар хосил 
булган. Улар сонининг ортиши туфайли ясси мускуллар ривожланган. Бу 
мускул хужайралари учун бошка функциялар, масалан, айриш, таъсирланиш 
иккинчи даражали ахамияти эга булиб колган.

Органлар функциясининг интенсификацияси баъзан уларнинг 
прогрессив ривожланишига олиб келган. Масалан, умурткали хайвонларда 
нафас олишнинг интенсивлашуви газлар алмашинуви хажмининг ортиши 
билан упка эпителийсининг купайиши альвеолаларнинг микдор жихатдан 
купайиши хисобига руй берган. Илонлар ва оёксиз калтакесакларда 
гавданинг ихчамлиги аждодларига нисбатан мускул сегментлари сонининг
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ортиши, китлар сузгич функциясининг интенсивлашуви эса кушимча 
бармоклар сонининг ортиши хисобига амалга ошган.

2. Н.Клейнбергнинг органлар субституцияси (алмашинуви) 
принципи. 1868 йилда Н.Клейнберг томонидан аникланган бу принципга 
мувофик, эволюция жараёнида аждодларнинг маълум органи авлодларда 
худди уша функцияни бажарадиган бошка орган билан алмашинади. 
Масалан, жагли зулукларда кон томирлари кискарган булиб, уларнинг 
вазифасини лакунлар бажаради.

Хордали хайвонларнинг тубан формаларида хорда ук скелет 
вазифасини бажаради. Умурткали хайвонлар онтогенезининг маълум 
боскичида хордадан хеч нарса хосил булмайди. Скелет дастлаб тогайдан 
иборат булиб, кейинчалик суякка айланади.

Органлар субституциясига оид барча ходисаларда функцияни олдинги 
органга нисбатан мураккаб тузилган органлар бажаради. Масалан, 
кактусларнинг баъзи хилларида фотосинтез функциясини, яъни баргнинг 
вазифасини поя бажаради. Кушларнинг кадимги аждодларида тиш булган. 
Хрзирги замон кушларида тишлар атрофияга учраган. Уларнинг 
функциясининг тумшукнинг уткир четлари бажаради. Бу хам органлар 
функциясини алмашганлигидан ва уларнинг кимматлилигининг 
ортганлигидан далолат беради.

3. Функциялар сонининг камайиш принципи. Бу принцип 
А.И.Сверцов томонидан аникланган. Тарихий ривожланиш жараёнида 
организмнинг тузилиши унинг узгаришига сабаб булади. Масалан, от 
аждодлари тарихий ривожланиши туфайли беш бармокли формадан бир 
туёкли формага айланган. Сут эмизувчиларнинг сувда яшайдиган вакиллари 
булган китлар, тюленлар, моржларда олдинги оёклар узгариб, сузиш 
органига айланган ва уларда сузиш функцияси ривожланиши туфайли юриш 
ва бошка функциялар кискарган. Бу ходисалар филогенетик ривожланиш 
жараёнида маълум бир органнинг бир функцияси ривожланиб, бошка 
функциясининг редукцияланишига сабабчи булганлигини курсатади.

Органлар филогенетик узгаришининг иккинчи йуналиши улар 
бажарадиган функцияларнинг сифат жихатдан узгариши билан богликдир. 
Бу хам икки хилда булади:

1. Органлар бажарадиган функциянинг кенгайиши;
2. Органлар функциясининг алмашиниши.
1. Органлар бажарадиган функциянинг кенгайиши принципи.

1912 йилда Л.Плате томонидан аникланган бу принципга кура, борор орган 
бажариб келаётган биринчи даражали функция деярли узгармаса хам,

490



иккинчи даражали функциялар сони ортади. Масалан, икки паллали 
молюскаларда жабра нафас олиш функциясини бажариш билан бирга озик 
моддаларни сув окими билан огиз бушлигига хайдаш вазифасини хам 
бажаради, яъни уз функциясини кенгайтиради. Актинияларнинг муйловлари 
факат сезув органи булиб колмай, харакатланиш органи хам хисобланади. 
Кушлар тумшуги озикланишдан ташкари, патларни тозалаш, мойлаш, уя 
куриш ва химоя вазифаларини хам утайди.

2. Органлар бажарадиган функциянинг алмашиниши принципи. 
Бу принцип дастлаб Ч.Дарвин, кейин 1875 йилда А.Дорн томонидан 
аникланган. Мухит омилларининг узгариши туфайли биринчи ва иккинчи 
даражали функциялар узаро урин алмашиниши, яъни орган бажараётган 
асосий функция иккинчи даражали булиб колиши ёки тамомила редукцияга 
учраши, унинг урнига иккинчи даражали функциялардан бирортаси биринчи 
даражали функцияга айланиши ва бунинг натижасида органнинг тузилиши 
узгариши мумкин. Масалан, асалари ва ариларнинг корин кисмидаги 8 ва 9 
жуфт оёклари юриш функциясидан тухум хужайраларини саклаш ва химоя 
килиш вазифасини бажаришга утган.

Органларнинг филогенетик узгариш принципи юкорида баён этилган 
принциплар билан тугалланмайди. Улар нихоятда хилма-хил булиб, 
органлар функциясининг фаоллашиши, иммобилизацияси, ажралишишиши 
улар жумласига киради.

Органлар функциясининг фаоллашиши. Бу ходиса янги функцияга 
эга булиш натижасида органнинг янгиланишидан иборат. Масалан, 
илонларда харакатсиз жагли аждодлардан кейинчалик харакатчан жагли 
формалар ривожланган. Бу холатда захарли тишларнинг харакатланиши 
озикланишга булган мосланиш билан боглик. Бакаларда харакатчан тос 
суяги, мушукларда уткир тирноклар шу усул билан ривожланган.

Органлар функциясининг иммобилизацияси. Бунда функциянинг 
олдинги фаоллиги йуколади ёки сусаяди. Натижада илгари фаол булган 
органлар пассив органга, харакатчан органлар харакатланмайдиган 
органларга айланади. Масалан, кушларда бел думгаза билан бирлашиб 
харакатланиш функциясини йукотган.

Органлар функциясининг ажралиши. Бундай филогенетик 
ажралишда бир орган бир канча мустакил булимларга ажралиб, уларнинг хар 
бир булаги алохида функцияни бажаради. Масалан, баликларда ток сузгич 
канотларининг ажралиши натижасида олдинги булимлари (елка ва анал 
сузгич канотлари) бошкариш (руль), кейинги булимлари (дум сузгич 
канотлари) эса харакатланиш органи вазифасини бажаради.
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Хулоса килиб айтганда, органларнинг филогенетик узгаришидан 
онтогегетик узгаришлар келиб чикади. Буларнинг барчаси эволюцион 
мослама булиб, эмбрионал ривожланиш даврида пайдо булган.

Органлар олигомеризацияси, полимеризацияси ва координацияси. 
Олигомеризация ходисаси В.А.Догель томонидан аникланган. 
Олигомеризация дейилганда, тарихий ривожланиш жараёнида ухшаш 
органларнинг тузилиш жихатдан бирлашиши тушунилади. Бундай 
бирлашиш шу орган функциясининг кучсизланганлиги натижасида содир 
булади. Масалан, бугимоёкдиларда тана сегментлари кискичбакасимонларда 
оёклар, кузлар сони, бош скелетсизлардан тугарак огизлилар, суякли 
баликлар, амфибияларга утган сари жабра ёриклари, баликлардан судралиб 
юрувчилар, сут эмизувчиларга утган сари тишлар сонининг камайиши руй 
берганлиги олигомеризация хисобланади.

Полимеризация дейилганда, бир хил орган ёки тузилишнинг сон 
жихатдан ортиши унинг харакатланиш функциясини орттиради хамда сезги 
кобилиятини кучайтиради. Ясси, лентасимон ва халкали сегментларнинг 
такрорланиши полимеризация хисобланади.

Тарихий тараккиёт жараёнида органларнинг бир-бирига мосланиши 
органлар координацияси деб аталади. Органлар координациясининг 
эволюцияси организмнинг бир бутунлигини оширишга олиб келган. Табиий 
танланиш турли системадаги организмлар органларининг бир-бирига 
номувофиклигини хамда организмнинг бир бутунлигига путур етказувчи 
ирсий узгаришларни бартараф этади.

Прогрессив ихтисослашиш коидаси биринчи марта Ш.Депере 
томонидан ифодалаб берилган. Бу коидага биноан, ихтисослашиш 
йуналишига кирган организмлар гурухи узининг кейинги ривожланишида 
хам чукур ихтисосланиш томон узгариб боради. Масалан, судралувчи 
умурткалилар эволюция жараёнида учишга мослаша бошласа, у холда 
эволюциянинг кейинги боскичларида учишга мосланишнинг мазкур 
йуналиши сакланади ва кучаяди. Тана хажмининг ортиши, моддалар 
алмашинувини тобора тежаш хам ихтисослашиш хисобланади. Тана 
хажмининг ортиши йирткич хайвонлардан химояланиш, паразит 
хайвонларнинг организмга кириши муаммоларида катта ахамиятга эга. 
Органларнинг мураккаблиги ва кимматлилиги. Эволюция жараёнида 
организмлар тузилишининг мураккаблашуви билан параллел равишда 
органларнинг тузилиши ва вазифаларини ташкил этувчи айрим 
хусусиятларининг кимматлилиги хам ортиб борган, купайиш усуллари ва 
улар билан боглик булган купайиш механизми хам такомиллашиб борган.
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Маълум бир органнинг ахамияти унинг табиий танланиш жараёнида пайдо 
булган “мураккаблиги” ва “кимматлилиги” билан бахоланади. Мураккаблик 
организмга, кимматлилик эса органга ва унинг вазифаларига тааллукли 
булиб, улар эволюция жараёнида бир систематик гурухдан ундан юкори 
турадиган систематик гурухга утган сари ортиб боради. Шунинг учун 
кимматлилик мураккабликка нисбатан кенгрок тушунча хисобланади. 
Купайиш билан боглик булган эволюцион соддалашув туфайли айрим 
организмларнинг тузилиши мураккаблашиб, уни ташкил этувчи 
органларнинг кимматлилиги хам ортиб борган. Жумладан, чукур сувларда 
яшайдиган баликларнинг 4 та оиласи (Caulophrynidae, Ceratidae, 
Neoceratidae, Linophrynidae) вакилларининг самка ва самецларида купайиш 
жараёнида алохида морфофизиологик узгаришлар пайдо булади. Самеци 
самкасига нисбатан жуда кичик булиб (Ceratishol boelli турида самкасининг 
узунлиги 1метр, самецининг узунлиги 15 мм), купайиш олдидан самеци 
самкасининг терисига кириб олади хамда унинг жаги, кузи ва ичаги 
редукцияланиб, сперма ишлаб чикарадиган усимтага (уругдон вазифасини 
бажарувчи) айланади. Бунда мураккаб органлар уз тузилишини узгартириб, 
организмнинг айни ривожланиш боскичи учун кимматли булган жинсий 
органига айланади ва бу эволюция жараёнида пайдо булган, насл 
колдиришга каратилган узига хос мосланиш хисобланади. Демак, табиий 
танланиш дейилганда, организмлар учун кимматли булган белгиларни 
излаш, топиш ва танлаш тушунилади. Эволюция жараёнида организм 
мураккаблашган сари кимматли белгиларни юзага келтириш имконияти хам 
ортиб боради. Чунки онтогенез ва филогенез уртасидаги узаро алока 
органларда хосил булган ирсий ёки бошка ахборотларнинг кимматлилиги 
билан бахоланади. Биологик системалар мураккаблашган сари уларда 
кимматли ахборотлар хосил булиш имкониятлари хам ортиб боради. 
Эволюция жараёнида хайвонот олами оддийдан мураккабга караб тараккий 
этган сари купайиш органларининг тузилиши ва купайиш усуллари хам 
мураккаблашиб борган (М.В.Волькенштейн, 1984).

Шундай килиб, органлар функциясининг купайиши ёки камайиши, 
микдор ва сифат жихатдан узгариши уларнинг мураккаблигини ёки 
кимматлилигини белгилашда мухим омил хисобланади ва уларнинг барчаси 
эволюциянинг махсулидир.
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Назорат саволлари
1. Хордали хайвонларда ривожланишнинг кандай усуллари учрайди?
2. Хордалиларнинг бирламчи эркин личинкали ривожланишини 

тушунтириб беринг.
3. Хордали хайвонларнинг личинкасиз ривожланишини айтиб беринг.
4. Личинкасиз ривожланишнинг келиб чикиши ва ахамиятини айтиб 

беринг.
5. Хордали хайвонларнинг тирик тугилишли ривожланишини айтиб 

беринг.
6. Ривожланиш эволюцияси деганда нимани тушунасиз?
7. Хдйвонларнинг индивидуал ривожланишида тухумдаги сариклик 

моддаси кандай ахамиятга эга?
8. Насл нима ва насл учун гамхурлик нима?
9. Мухит омиллари ривожланиш йуналишига кандай таъсир этган?
10. Трофобласт нима?
11. Органлар функциясининг сифат жихатдан узгариш принципарини 

айтинг.
12. Органлар функциясининг микдор жихатдан узгариш принципарини 

айтинг.
13. Органлар мураккаблиги ва кимматлилиги нима?
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15-БОБ. ХОРДАЛИЛАРНИНГ (CHORDATA) КУПАЙИШИ ВА 
ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

15.1.Умурткали х,айвонларнинг келиб чикиши
Умурткали хайвонларнинг бирламчи аждодлари хозирча топилмаган. 

Аммо айрим олимлар умурткали хайвонларнинг кадимги казилма 
колдикларини текшириб, уларни 2 та булимга булишади: 1. Жагсизлар 
(Agnatha). 2. Жагогизлилар (Gnathostomata).

Жагсизлар булими калконлилардан, яъни баликларга ухшаш 
аждодларидан келиб чиккан булиб, улар Силур даврида кенг таркалган. 
Калконлилар эса калконсизлардан келиб чиккан деган тахминлар бор. Чунки 
Силур ва Девон даврларида жагсизларнинг вакиллари кенг таркалган. 
Кейинчалик уларнинг купчилиги кирилиб кетиб, факат битта йуналиши 
баликдарнинг териси ва жабрасида паразитлик килиб яшаб колган, яъни 
сакланиб колган. Кейинчалик жагсизлардан жагогизлилар, яъни баликлар, 
амфибиялар, судралиб юрувчилар, кушлар ва сут эмизувчилар келиб чиккан 
(142-расм).

Баликларнинг тангача куринишдаги колдикдари факат устки Силур 
давридаги катамлардан топилган булиб, остки Девон даврида хар хил 
гурухларга кирадиган баликлар пайдо булган. Аммо баликдарнинг казилма 
колдиклари ер катламларида яхши сакланмаганлиги учун уларнинг айрим 
гурухларининг келиб чикиши ва эволюциясини тулик урганиш имкони 
булмаяпти. Шундай булсада, палеонтологик материалларни назарий 
жихатдан тахлил килиш натижасида тугарак огизлилар билан баликлар битта 
умумий аждоддан келиб чиккан, деган хулосага келинмокда. Айрим 
олимларнинг фикрича, баликлар дастлаб денгизда эмас, балки чучук 
сувларда пайдо булган ва денгизларга чучук сувлардан утган, деган 
мулохазалар илгари сурилмокда.

Амфибиялар дастлабки курукликда яшашга утган умурткали 
хайвонлар булганлиги учун уларнинг келиб чикишини урганиш оркали 
барча хакикий курукликда яшовчи умурткалиларнинг келиб чикишини 
изохлаб беришда мухим ахамиятга эга булмокда. Умурткалиларнинг сув 
мухитидан курукликда яшашга утишида атмосфера кислороди билан нафас 
олишга, курукликда каттик субстратда харакатланишга мослашиши мухим 
ахамиятга эга булган. Амфибиялар келиб чикиши ва эволюциясида бу икки 
омил хал килувчи ахамиятга эга булган. Бундан келиб чикадики, амфибиялар 
келиб чикиши икки хил нафас олувчи панжа канотли баликлар билан боглик. 
Уски Девон даврида чучук сувларда яшовчи панжа канотлилардан дастлабки 
амфибиялар, яъни ихтиостегидлар келиб чиккан. Уларнинг колдиклари
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Гренландиядан, устки Девон даври катламларидан топилган. Бу хайвонлар 
ташки куринитттига. кура хозирги думли амфибияларга анча ухттташ булган. 
Бу хайвонлар сувда яшаган, лекин баъзан курукликка хам чиккан. 
Ихтиостегидлар Девон даврининг охирида панжа канотли баликларни чучук 
сувлардан сикиб чикарган ва сув буйидаги нам жойларни эгаллаб олган. 
Хрзирги амфибиялар Мезозой эрасининг охири Кайназой эрасининг 
бошларида пайдо булган (143-расм).

С f ’rotochorJa to

А

142-расм. Морфологик жи^атдан хордалиларнинг филогенетик алокаси
(О.М.Иванова-Казас, 1995)

Энг кадимги судралиб юрувчилар устки Тошкумир даврида бундан 
300 млн йиллар олдин пайдо булган. Уларнинг кадимги аждодлари булган 
стегосефаллардан ажралиб чикиши Тошкумир даврининг охирларида, 320 
млн йиллар олдин примитив стегосефаллар-антрозаврлардан бошланган. 
Тошкумир даврининг урталарида Diplovertebron амфибиялардан 
сеймуриаморфлар ажралиб чиккан, улар амфибиялар билан рептилияларнинг 
оралик формаси, лекин тузилишига кура судралиб юрувчиларга анча якин 
булган. Уларда атлас ва эпистрофей шакллана бошлаган. Амниоталарга хос 
купайиш ва тухумнинг хаво мухитида ривожланиши Тошкумир даврида 
котилозаврлар пайдо булганда содир булган. Котилозаврлар кадимги ва 
хозирги судралиб юрувчиларнинг пайдо булишини бошлаб берган 
аждодларидан хисобланади. Улар Перм даврида нихоятда купайиб, Триас 
даврида кирилиб кетган. Перм даврининг охири Триас даврининг бошида 
судралиб юрувчилар 150 млн йил давомида ер юзида хукумронлик килган. 
Амфибияларнинг купчилиги кирилиб кетган. Судралиб юрувчилар бу даврда
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нафакат куруклик мухитини, балки хаво хамда сув мухитини хам эгаллаб 
олди.

143-расм. Хордалиларнинг филогенетик шажараси (Hickman, 2008)
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кушларнинг келиб чикишини исботлайдиган аждодлари ёки уларнинг 
колдиклари хозирча топилмаган. Кушларнинг аждодлари кадимги 
калтакесакчанокли судралиб юрувчи архозаврлардан келиб чиккан. Кушлар 
Мезозой эрасининг учламчи ва Юра даврларида пайдо булган булиб, улар 
кадимги судралиб юрувчиларнинг дарахтларда яшашга мослашган 
псевдозухиялар (Pseudosuchia) ёки текодонтларга (Tecodontia) якин 
аждодларидан келиб чиккан. Чунки псевдозухиялардан динозаврлар, 
тимсохлар ва бошка судралиб юрувчилар вакиллари хам келиб чиккан ва 
кенг таркалган.

Псевдозухияларнинг орнитозухиялар (Omitosuchus) деган вакиллари 
морфологик жихатдан кушларга ухшайди ва орка оёклари билан юрган, 
думи узун булган, оёклари эса озик тутишга хизмат килган. Улар 
дарахтларга урмалаб чика олган, орка оёкларига таяниб, олдинги 
оёкларидаги бармоклари билан шохларни ушлаган. Кейинчалик шохдан 
шохга сакраб утишни урганган. Оёкларида шох моддалар, гавдасида пар ва 
патлар пайдо була бошлаган.

Бундан 150 млн йиллар олдин яшаган археоптерикслар кадимги 
кушларнинг примитив вакиллари булган. Ана шу бирламчи кушлардан 
хозирги кушлар келиб чиккан. Кушларнинг терисини пат ва парлар билан 
копланиши уларни иссик конли булишига олиб келган.

Сут эмизувчилар Устки Тошкумир ва Перм даврларида пайдо булган 
даррандасимон (Theromorpha) судралиб юрувчилар кенжа синфига 
кирадиган йирткич тишли судралиб юрувчилардан (Theriodontia) келиб 
чиккан. Булар узларининг аждодлари хисобланган котилозаврлардан 
фарклари кам булган ва амфибияларга хос булган куплаб белгиларини 
саклаб колган. Перм ва Триас даврларида яшаган даррандасимон судралиб 
юрувчилар озикланишига кура усимликхурлар, йирткичлар ва хаммахурлар 
гурухларига булинган, Бур даврида уларнинг йириклари кирилиб кетган, 
майдалари сакланиб колган. Палеозой эрасининг охирларида сут 
эмизувчиларнинг йирткич тишлари йуколган. Сут эмизувчиларнинг 
аждодларига якин булган формалар Юра даврининг урталарида пайдо 
булганлиги тахмин килинмокда ва улар уч буртмалилар (Trituberculata) деб 
аталган. Копчикли ва йулдошли сут эмизувчилар ана шуларнинг йирткич 
(Cynodontia) вакилларидан келиб чиккан, деган мулохазалар айтилмокда. 
Энг кадимги сут эмизувчилар эритротерийлар дейилиб, улар каламушдан 
кичикрок булган.

Триас даврининг устки катламларида топилган сут эмизувчилар икки 
гурухга булинган. Биринчи гурухига бирламчи даррандалар (Prototheria)
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киради ва уларнинг гавдаси кичик, озик тишлари уч буртмали булганлиги 
учун уч буртматишлилар (Tpiconodontia) деб аталган. Уч буртматишли 
сутэмизувчилардан Бур даврида йуколиб кетган куп уч буртматишлилар 
(Multituberculata) келиб чиккан ва кейинчалик улардан клоакалилар пайдо 
булган. Уч буртматишлилар 3 та асосий гурухга (туркумга) булинади, 
буларнинг иккитаси, яъни уч буртматишлилар (Tpiconodontia) ва симметрия 
буртматишлилар (Symmetridontia) бутунлай кирилиб кетган ён шохчалар 
булса, учинчиси, яъни хакикий уч буртматишлилардан (Rontotheria) 
копчиклилар (Mursipialia) билан йулдошлилар (Placentalia) келиб чиккан.

Копчиклилар Бур даврида пайдо булган. Уларниг энг кадимги 
колдиклари Шимоий Америка ва Европада топилган. Бу худудларда улар 
учламчи даврда кенг таркалган. Мезозой эрасиниг охирларида иклим 
узгариб сут эмизувчилар иссикконли булиши, тирик бола тугиши ва бош 
миясининг яхши тараккий этганлиги туфайли ретилияларга нисбатан купрок 
яшаб колган. Натижада рептилияларнинг аксарияти кисман мухитнинг 
бевосита таъсирида, кисман сут эмизувчилар ва кушлар билан хаёт учун 
курашда енгилиб, кирилиб кетган ва уларнинг урнига табиатда йулдошлилар 
хукмрон булиб колган.

Йулдошлилар хам уч буртмалилардан Бур даврининг бошида ажралиб 
чиккан. Уларнинг примитив гурухи-хашаротхурлар вакиллари 
Мугилистонда устки Бур катламаридан топилган. Эхтимол, 
йулдошлиларнинг бошка барча туркумлари хашаротхурлардан келиб чиккан 
булса керак.

Шундай килиб, иккиламчи огизлилар (Deuterostomia) целомик 
хайвонлар эволюциясида иккинчи йирик тармокни хосил килган. Буларга 
Нинатанлилар (Echinodermata), чалахордалилар (Hemichordata) ва хордали- 
лар (Chordata) типлари киради. Иккиламчи огизлилар гавдаси эмбриогенез 
жараёнида учта сегментдан: огзи иккиламчи (бластопорнинг каршисидан) 
хосил булади, мезодерма энтероцел усул билан шаклланади, териси 
эктодермал эпителийдан ва мезодермал кутикуладан хосил булади. 
Иккиламчи огизлилардан хордалилар, хордалилардан умурткалиларнинг 
(Vertebrata) кенжа типи вакиллари юксак эволюцион прогрессга учраган. 
Умурткалиларда нерв системаси ва сезги органларининг ривожланганлиги 
мураккаб хулк атвори ва иссикконлиликнинг пайдо булиши уларнинг Ер 
юзида кенг таркалишига олиб келган.
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15.2. ТоFайли баликларнинг (Chondrichthyes) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Эркак акуланинг уругдонлари 
бир жуфт узунчок тана шаклида булиб, кизилунгачининг ёнида, жигарининг 
тагида жойлашган. Уругдонлардан ок ипга ухшаш ингичка уруг чикариш 
йуллари бошланади ва улар буйракнинг юкорисидаги, уругдон ортиги 
вазифасини бажарувчи учига очилади. Буйракнинг бу булимидан утадиган 
каналлар корин юзасининг ички киргокдари буйлаб утадиган уруг йулларига 
айланади. Уруг йулларининг кейинги учлари кенгайиб, юпка деворли уруг 
пуфагини хосил килади. Уруг йуллари сийдик йуллари билан биргаликда 
сийдик-таносил сургичига очилади.

Эркаклик жинсий хужайралари уруг каналларида шаклланади. Тулик 
етилмаган сперматозоид уруг чикариш йуллари оркали буйракнинг олдинги 
кисмидаги уругдон ортигига келиб, шу ерда тулик етилади ва уруг пуфагига 
тупланади. Уругланиш пайтида уруг пуфагининг девори кискариб, 
сперматозоидларни клоакага туширади. Ундан копулятив орган оркали 
ургочисининг клоакасига утади.

Ургочиларининг жуфт тухумдонлари хам кизилунгачнинг икки ёнида 
жойлашган. Жуфт тухум йуллари, яъни мюллер найлари корин кисмида 
жойлашган. Тухум йулларининг олдинги кисми жигар атрофидан утиб, 
жигарнинг корин томондаги марказий палласида жойлашган умумий 
воронкага кушилади. Тухум йулларининг юкори кисмида биттадан юмалок 
буртма булиб, унинг ичидаги безнинг секрети тухум кобигини хосил килади. 
Тухум йулларининг пастки кенгайган жойи бачадон деб аталади. У мустакил 
тешик сифатида сийдик сургичининг ёнидан ташкарига очилади. Етилган 
тухум тухумдондан тана бушлиги оркали тухум йулларининг воронкасимон 
учларига тушади. Тухум йулларининг девори кискариб туриши туфайли 
ичидаги тухум бачадон томонга караб харакатланади. Тогайли баликдарда 
оталаниш ички булади, тухум ва сперматозоид тухум йулларининг юкори 
кисмида кушилади. Тирик тугувчи вакилларида эмбрион тулик 
шакллангунча бачадонда ривожланади. Тухум куйиб купаядиган турлари эса 
калин парда билан уралган тухумларини ташкарига куяди (144-расм).
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144-расм. Умурткали х,айвонларда жинсий ва айирув органларининг нисбати 
А -  нейтрал эмбрионал х,олат; Б -  анамниялар самкаси;

В -  анамниялар самеци; Г -  амниоталар эмбриони; Д -  амниоталар самкаси;
Е -  амниоталар самеци. 1 -  пронефрос; 2 -  мезонефрос;

3 -  метанефрос; 4 -  пронефрос канал; 5 -  мюллер канали; 6 -  вольф канали; 7 
-  бачадон; 8 -  сийдик йули; 9 -  сийдик халтаси; 10 -  клоака;

11 -  сийдиктаносил синуси; 12 -  жинсий орган; 13 -  жинсий бези;
14 -  уругдон усиги; 15 -  уругдон; 16 -  тухумдон; 17 -  тухум йулли воронкаси;

18 -  орка ичак (Шмальгаузен, 1969)

Пластинка жабралиларда уругланиш ички булади. Эркакларининг 
Корин сузгич каноти узгариб, копулятив орган -  птеригоподийга айланган. 
Ана шу орган ёрдамида эркаклари сперматозоидларини ургочи индивиднинг 
жинсий органига киритиб куяди. Буларнинг тухумида захира озик моддалар 
куп булади.

Тогайли баликлар тухум куйиш, тирик тухум тугиш ва тирик тугиш 
йуллари билан купаяди. Тухум куйиб купаядиган турларида тухум тухум 
йуллари оркали оксилли ва пучок безлари ёнидан утаётганда каттик кобик 
билан уралади ва тухумини сув тубига куяди. Тирик тухум тугадиган 
турларида уругланган тухум бачадонда маълум муддат сакланиб колади. 
Бачадон деворида усимталар хосил булади ва эмбрион ана шу усимталар 
ажратиб чикарадиган сутга ухттташ суюклик билан озикланади. Тирик 
тугадиган турларида хам эмбрион бачадонда ривожланади. Уларнинг 
бачадонида бола урнига (йулдошга) ухшаш жой хосил булади ва эмбрион шу 
жойда озикланиб ривожланади.
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15.3.Суякли баликларнинг (Osteichthyes) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Суякли баликлар сузгич 
пуфагининг ёнида жуфт жинсий безлари жойлашган. Ургочиларининг 
тухумдони узунчок, майда доначали шаклда булади. Ургочиларида мюллер 
найи йуколиб кетган. Тухумдонининг кейинги чузилган кисми тухум йули 
хисобланиб, битта тешик оркали сийдик-таносил сургичига очилади.

Эркакларининг жуфт уругдони силлик ва гуж узунчок таначадан 
иборат булиб, тана бушлигида ургочиларининг тухумдони каби жойлашган. 
Эркакларида вольф найи сийдик найи вазифасини бажаради. Уругдонлари- 
нинг кейинги булимлари калта уруг чикариш йулига айланган булиб, сийдик 
таносил сургичига очилади.

Суякли баликларнинг етилган жинсий хужайралари ташки мухитда, 
яъни сувга чикарилади ва оталаниш сувда содир булади. Суякли 
баликларнинг айрим турларида оталаниш ички булиши хам мумкин, 
оталанган тухумини сувда куяди. Буларга Американинг субтропик 
худудларидаги сувларда учрайдиган тишли карплар оиласига кирадиган 
баликлар мансубдир. Шундай килиб, суякли баликлар асосан айрим жинсли, 
лекин денгиз окуни, денгиз караси гермафродит баликлар хисобланади. 
Салака ва Тинч океани сельдларида партеногенез ходисаси хам учрайди. 
Бундай холатда ривожланиш факат эркин личинка боскичигача давом этади, 
холос. Чунки баликларда партеногенез йули билан пайдо булган индивидлар 
яшаб кета олмайди. Шунингдек, баликларда партеногенезнинг гипогенез деб 
аталадиган усули хам учрайди. Бундай холатда сперматозоид тухум ичига 
киради, лекин тухум ва сперматозоид ядролари узаро кушилмайди. Шу йул 
билан купаядиган карасларда факат ургочи индивидлар пайдо булади. 
Шаркий Осиёда учрайдиган айрим баликларда ривожланиш нормал давом 
этиб, хам эркак, хам ургочи индивидлар пайдо булади. Урта Осиёнинг 
Гарбий кисмида учрайдиган популяцияларида эркаклари умуман учрамайди. 
Бундай холатларда гипогенезга сабаб буладиган уругланиш жараёни бошка 
тур баликларнинг эркаклари оркали амалга ошиши мумкин (Никольский, 
1961).

Эмбрионал ривожланиши. Суякли баликларнинг тухуми телолецитал 
типда тузилган. Цитопазма деярли барча тури тухумининг перифериясида 
жойлашган. Уругланишдан кейин цитоплазма анимал кутбдаги ядро 
атрофини ураб, кейинги ривожланиш учун мухим булган цитоплазматик 
дунгчалар ёки бластодискни хосил килади. Ооцитнинг вегетатив кутбида 
сариклик купрок жойлашган.
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Суякли баликларнинг уругланган тухуми дискодиал майдаланади. 
Биринчи туртта майдаланиш эгатлари меридионал утади, 16 та бластомерлик 
боскичидаги бластомерлардан туртта марказдагиси сарикликдан ажралган, 
перифериядагилари эса сариклик билан богланган булади. Майдаланиш 
жараёнида бластомерларнинг такдири хали аник булмайди. 
Майдаланишнинг охирида бластомерлар ташки ва ички каватларга 
ажралади. Бластомерлар уртасида ва бластомерлар билан сариклик 
уртасидаги алокани аниклаш учун сарикликка родаминдекстран инъекция 
килинганда, бу модда сарикликдан бластомерга эркин утганлиги, аммо 
йирик молекулалар ута олмаслиги кузатилган.

Майдаланиш дискобластула хосил булиши билан якунланади. 
Бластуланинг пастида сариклик билан богланган синцитиал перибласт 
жойлашади. Бластула даврида факат эмбрионнинг ташки перидерма 
каватини хосил киладиган хужайралар ихтисослашади. Дастлабки 
боскичларда синхрон майдаланиш содир булади. Масалан, данио балигида 
биринчи олти марта синхрон майдаланади. Кейинчалик бластула даврида 
ядро-цитоплазма нисбати тенглашади, хужайра цикли узокрок давом этади 
ва майдаланишнинг синхронлиги хам йуколади. Бу ривожланишнинг мухим 
даври булиб, бластуланинг урта даврига утиш нуктаси деб аталади. Бу 
даврнинг мухим жихати шундаки, шу даврдан бошлаб хужайра автономлиги 
бошланади. Бу эса морфогенетик жараёнларнинг бошланишига олиб келади.

Сариклик моддасининг камайиши билан гаструляция жараёни 
бошланади ва бластодиск перифериясида эмбрион халкаси ёки четки валик 
хосил булади. Ички хужайралар эпителий тагидаги эпибласт ва сариклик 
синцитиал каватининг тагидаги мезэнтодерма каватларга ажралади. Бу 
ходиса данио балигида бластодиск четларининг инволюцияси туфайли, 
Еипёи1шда ингрессия туфайли содир булади.

Хужайралар такдирини маркирлаб урганиш асосида Ч.Киммел (1995) 
данио балигининг презумтив харитасини тузди. Анимал кутбдаги эктодерма 
хужайраларининг вентрал томонидан эпидермис, дорсал томонидан бош ва 
орка мия, сезги органлари хосил булади. Экватордаги энтодермал 
хужайралардан томок, жигар ва ичаклар хосил булади.

Уртадаги мезодермал хужайралардан хорда, юрак, кон хужайралари 
хосил булади. Демак, гаструляциянинг дастлабки боскичида гавданинг 
дорсо-вентрал ва орка уки хосил булади.

Г аструляциянинг кейинги боскичида ички хужайралар конвергенцияси 
туфайли эмбрион калкони хосил булади. Эпибласт ва гипобласт 
хужайралари экваторнинг битта меридианида тупланади. Хужайраларнинг
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кенгликларда харакати туфайли эмбрион калкони калинлашади. Эмбрион 
калкони амфибиялар бластопорининг елка лабига гомолог хисобланади. 
Эмбрион калкони сохасида медиолатерал интеркаляция содир булиши 
натижасида калкон кискаради ва эмбрион узунлигига чузилади. Эмбрионни 
хосил киладиган бластомерлар конвергенцияси ва тортилиши давомида 
генлар экспессиясини куриит мумкин. Масалан, tail (ntl) гени буйича 
экспрессияни дастлаб эмбрион халкасида кузатиш мумкин. Кейинчалик 
экспрессия характери ва кулами узгариб, ук мезодерма хосил буладиган 
жойда колади. snail 1 (sna 1) гени экспрессияси эмбрион калконидан бошка 
жойларда содир булади.

Гаструляция жараёнида биринчи навбатда эмбрион калкони сохасида 
дастлабки энтодерма материали инволюцияга учрайди. Кейин хорда 
материали чикиб кетади ва четки кисмдан энтодермал хужайралар харакатга 
келади. Четки кисм оркали булажак мезенхима хужайралари хам аралашади. 
Баликлар гаструляцияси даврида бластопорнинг вентрал ва четки лаблари 
хосил булмайди. Кейинчалик инволюцияга учраган хужайралар бластодиск 
охирининг четида жойлашиб, ундан мезодерма хосил булади.

Конвергенция туфайли ук органлар хосил булиши билан биргаликда 
гаструляция давомида эпиболия жараёни хам давом этади. Сариклик 
моддаси нотекис таркалади. Эмбрионнинг кейинги кисмида инволюция 
давом этиб, эпиболия секинлашади. Сарикликнинг устки кисми эмбриондан 
ташкари эктодерма ва мезенхима билан копланади. Бу катламдан 
кейинчалик сарикликнинг кон томири хосил булади. Шундай килиб, 
эмбрионнинг махсус органи, яъни оогенез даврида тупланган захира озик 
моддаларни кайта ишлайдиган ва трансформация киладиган сариклик 
халтаси хосил булади. Сариклик халтаси эволюция жараёнида тухумнинг 
тузилишига боглик булмаган холда бир неча марта пайдо булган.

Умурткали хайвонларга хос булган гавда тузилишининг шаклланиши 
гаструляциядан кейин хам давом этади. Г аструляциядан кейин, асосан нерв 
системаси, хорда пайдо булиши ва дифференциацияси хамда гавда 
сегментацияси содир булади. Эмбрион гавдасининг дифференциациям эса 
олдиндан орка томонга караб содир булади.

Сегментация дастлаб хорданинг хар иккала томонида жойлашган 
параксиал мезодермал бушликда содир булади ва сомитлар хосил булади. 
Сомитлар сони турли хил баликларда турлича булиши мумкин. Жумладан, 
даниода 30-34 та, ласосларда 63-64 та сомит хосил булади. Баликлар 
сомитларининг камида иккита субпопуляцияси, яъни мускулларни хосил 
киладиган миотом, скелетларни хосил киладиган склеретомдан иборат
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булади. Шунингдек, баликларда юксак тузилган умурткалиларга хос булган 
учинчи гурух сомитлар, яъни терини (дерма) хосил киладиган дерматом хам 
пайдо булади. Сомитлар дифференциацияси мураккаб хужайра 
транслокацияси билан боглик. Мускулларни хосил киладиган сомитлар 
хордага якин жойлашган булиб, сомит хосил булгандан кейин бу 
хужайралар латерал томонга миграция килади ва юза кисм мускулларини, 
ички томондагилари эса ички мускулларни хосил килади. Склеротом 
хужайралари дастлаб вентрал, кейин дорсал томонга миграция килади ва 
скелет хосил булишида иштирок этади.

Гаструляция охирида нейроэктодерма узун хужайралардан иборат 
булган нерв пластинкаси холатига келади. Нейрула боскичида симметрик 
жойлашган унг ва чап пластинка якинлашади ва зич нерв хужайраларидан 
иборат булган нейрал кил хосил булади. Бунда пластинканинг латерал 
чегарасида жойлашган хужайралар дорсал холатга, марказда жойлашганлари 
вентрал холатга тушиб колади. Кейинчалик нейрал кил юмалоклашиб, 
гавданинг бошидан охирига караб утадиган цилиндрик холатга келади. Нерв 
хужайралари четга жойлашиб ёки кавитацияланиб, нерв найини хосил 
килади.

Нерв найининг олдинги кисми кенгаяди. Даниода 18 сомитлик даврида 
нерв найининг бош мия хосил буладиган олдинги булими 10 кисмга 
ажралади. Уларни нейромерлар дейилади. Иккита олдинги нейромердан 
олдинги ва оралик мия, учинчи нейромердан урта мия, охирги еттита 
нейромердан орка мия хосил булади ва улар ромбомерлар деб аталади.

Жинсий диморфизм. Баликларда ташки томондан жинсий фарклар 
деярли сезилмайди. Аммо айрим турларида эркак ва ургочи индивидларни 
ташки куринишига (белгиларига) караб ажратиш мумкин. Масалан, чукур 
сувларда яшайдиган кармокчи баликларнинг эркаги нихоятда кичик булиб, 
ургочисининг танасига ёпишиб, ургочисининг танасидан ажраладиган секрет 
билан озикланиб яшайди. Шунинг учун эволюция жараёнида уларнинг тиши 
ривожланмаган ва мустакил озиклана олмайди.

Урчиш олдидан ласосларнинг эркаклари очрок рангга киради, жаглари 
хам узгариб, илмокдек кайрилади, тишлари йириклашади, елкаларида 
уркачлар пайдо булади. Баликларнинг жинсий балогатга етиш даври хам 
турлича булади. Масалан, гамбузия, бука балик, килкалар 1 йилда, чуртан 
баликлар 2-4 йилда, илон баликлар 2-9 йилда, белуга 14-23 йилда, орол 
муйловдори, бакра баликлар 8-15 йилда жинсий вояга етади.

Баликлар икки йуналишда: 1) тухум куйиш йули билан; 2) тирик тугиш 
йули билан купаяди. Гигант акулалар, денгиз олабугаси, гамбузия, киличдум
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баликлар тирик тугади. Суякли баликларнинг деярли хаммаси айрим жинсли 
булиб, ташки уругланиш оркали купаяди. Суякли баликлар бошка умурткали 
хайвонларга нисбатан нихоятда серпушт булади. Тухумларининг, яъни 
увилдирикларининг сони турли хил баликдарда турлича булади. Масалан, 
ласослар 6-20 мингта, кета балиги 2-5 мингта, леш 90-350 мингтагача, белуга 
300 мингдан 8 млн гача, судак 300-900 мингта, зогора балик 400 мингдан 1,5 
млн гача, треска 2,5-10 млн, ой балик 300 млн тагача тухум куяди. Шулардан 
1% и яшаб колади, холос.

Купайиш олдидан баликларнинг жинсий органлари йириклашиб, 
гавдасининг 25% ини ташкил этади. Купчилик баликларнинг тухуми она 
организмидан ташкарида уругланади. Шунинг учун хам баликлар 
тухумининг уругланиш имконияти камлиги эволюция жараёнида уларнинг 
серпушт булишига олиб келган. Шунингдек, сперматозоиднинг сувда 
хаётчанлиги хам узок давом этмайди. Масалан, тез окадиган сувларда кета ва 
горбуша сперматозоиди 10-15 сек, секин окадиган сувларда учрайдиган рус 
бакра балиги, узун тумшук бакра балиги сперматозоиди 230-290 сек яшайди. 
Волга сельдларининг сувга тушган спермаси бир минутдан кейин 10%, ун 
минутдан кейин эса жуда оз кисми хаётчанлигини саклаб колади, холос. 
Секин окадиган сувларда учрайдиган баликларнинг сперматозоиди нисбатан 
узокрок яшайди. Масалан, океан сальдининг сперматозоиди бир суткагача 
узининг уруглантириш кобилиятини саклаб колади.

Баликларнинг тухуми сувга тушгандан кейин ялтирок кобикка 
уралади. Бу кобикдан сперматозоиднинг тухум ичига кириш имконияти 
камаяди. Бундан ташкари, баликларнинг тухуми сувда уругланади ва хеч 
кандай химоявий тусикка ва куриклайдиган воситага эга эмас (145-расм). 
Шунинг учун хам баликларнинг икраси, личинкаси ва ёш баликлар куплаб 
нобуд булади.

Каспийдаги овланадиган баликларнинг тухумдан чиккан личинкалари- 
нинг 10% га якини ривожланиб денгизга утади, 90% и нобуд булади. Узун 
тумшукли бакра балигининг 0,01%, Амур кузги кетасининг 0,13-0,58%, 
Атлантика ласосининг 0,125%, лешч балигининг 0,006-0,022% тухумидан 
личинка чикиб жинсий вояга етган баликка айланади. Демак, баликларнинг 
куп тухум куйиши серпуштликдан хам мухимрок булган турнинг сакланиб 
колишига каратилган эволюцион мосланиши хисобланади.

506



145-расм. Суякли баликларнинг насл учун Fамхурлик килиши

Баликлар йилнинг турли фаслларида урчийди. Масалан, ласослар 
кузда ва кишда, олабугалар, чуртан баликлар бахорда, карпсимонлар ёзда 
урчийди. Суякли баликлар ривожланиши метаморфоз йули билан амалга 
ошади. Тухумдан 3-8 кунда чавоклари чикади. Дастлаб тухумдан чиккан 
балик чавоклари тухумнинг сариклик халтасидаги колдик сариклик моддаси 
билан, кейинчалик эса узлари фаол озикланади.

Акулалар ва тишли карпларнинг эркакларида корин сузгич канотининг 
бир кисми узгариб копулятив органга айланган. Бу орган ёрдамида етилган 
сперматозоид ургочисининг клоакасига юборади. Айрим баликлар (елетс) 
йилига бир марта, купчилик баликлар (зогора балик, ок кумуш, товон балик) 
хар йили бир неча марта увилдирик ташлайди. Суякли баликларнинг 
икралари юмшок булиб, яхши химояланмаган ва купчилиги уругланмасдан 
халок булади.

Баликлар бошка куплаб умурткали хайвонлардан аник купайиш 
мавсумига эга эмаслиги билан фарк килади. Бу хусусиятига кура баликлар 
уч гурухга булинади:

1. Бахор ва ёзнинг дастлабки даврида купаядиган баликлар. Буларга 
осётрлар, зогора баликлар, лакка баликлар, чуртан баликлар киради.

2. Кузда ва кишда купаядиган баликлар. Буларга ласослар, гулмой, 
треска ва бошка баликлар киради.

3. Тропик денгизларда яшайдиган баликлар йил давомида купайиши 
мумкин.

Баликларнинг айрим турларида насл учун гамхурлик ходисаси учрайди 
ва шунинг учун улар жуда кам тухум куяди. Масалан, чучук сув тикан
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балигининг эркаги урчиш олдидан сув тагида сувутларидан шар шаклидаги 
уя куради ва унга ургочиларини жалб килади. Кейин урчиб, бу уяга 20-100 та 
икра куяди. Эркаги бу тухумларни уруглантиради ва 10-15 кун куриклайди. 
Денгиз тойчаси ва денгиз игна баликлари эркагининг корин томонида тери 
халтаси бор. Шу халтада уругланган икраларини олиб юради. Америка лакка 
балигининг эркаги 50 тага якин уругланган тухумларини огзида олиб юради 
ва улар бу даврда озикланмайди. Тиляпия балигининг ургочиси хам 100 дан 
ортик уругланган тухумини огзида олиб юради. Баъзи баликлар тирик 
тугади. Г орчак балиги эса тухумларини бакачанокларнинг мантия бушлигига 
куяди. Аспредо лаккачасининг корин териси тухум куйиш даврида анча 
калинлашиб юмшайди. Тухуми сочилиб эркаги уларни уруглантиргандан 
кейин ургочилари сочилган тухумларини йигиб корнига ёпиштириб олади ва 
худди ариларнинг уясига ухшаб колади. Игна баликлар ва денгиз 
отчопарлари эркакларининг корин томонида халтача шаклидаги тери 
кашами хосил булади ва унда ургочилари тухум куяди. Денгиз игна 
баликларида териси корин томонга кайрилиб, тухум куяди. Денгиз 
отчопарининг тухум халтасининг ички девори узаро туташиб, кон 
томирларига бой булган камера хосил килади. Бу эмбрионда газлар 
алмашинувига хам таъсир этса керак.

Баликлар ёзда тез усиб, кишда усишдан тухтайди. Уларнинг бундай 
нотекис усиши тангачалари ва суякларига таъсир этади. Натижада 
тангачаларида аник куриниб турадиган халкалар хосил булади. Ёзда хосил 
буладиган халкалар кенг, кишда хосил буладиганлари эса тор булади. Ана 
шу халкаларнинг сони ва шаклига караб баликларнинг ёшини аниклаш 
мумкин. Айрим баликлар узок умр куради. Масалан, белуга 100 йил, камбала 
ва лакка баликлар 50-60 йил, трескалар 15 йил умр куради. Умуман, 
баликлар 1-2 йилдан (букача балик) 100 йил ва ундан хам купрок умр 
куради. Баликларнинг ривожланиш цикли озикланиш, кишлаш ва купайиш 
даврларига булинади.

Баликларнинг миграцияси. Миграция дейилганда, хайвонларнинг 
бир жойдан бошка жойга кучиши тушунилади. Баликларнинг миграцияси 
актив ва пассив булади. Пассив миграция килишига турли омиллар таъсир 
этади. Масалан, сув окими билан кам харакатланадиган пелагик баликлар ва 
айрим баликларнинг личинкалари харакатланади. Актив миграцияда 
баликлар узи танлаб олган йуналиши буйича харакат килади. Айрим 
баликлар кучли оким ва шаршарага карши хам харакатланади. Купчилик 
баликлар (осётрлар, ласослар, налим, сельдлар, трескалар) денгиз ва
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океандан тухум куйиш учун дарёларга утади ва тухум куйиб, яна доимий 
яшаш жойига кайтиб боради.

Европа ва Шимолий Америка дарёларида яшайдиган илон баликлар 
тухум куйиш учун дарёлардан Атлантика океанига 7000-8000 км йул босиб 
утиб, Шимолий Америка якинидаги Саргассо денгизига келиб 1000 м 
чукурликка увилдиригини ташлайди ва узлари халок булади. Уругланган 
тухумларидан чиккан чавоклари океан ва денгизлар оша 2 йил сузиб юриб, 
ота-онаси яшаган дарёга келади ва 20 йил давомида усиб, кейин жинсий 
вояга етади. Баликларнинг урчиши билан боглик булган миграциясининг 
асосий сабаби, улар икра ва ёш баликларни халок булишдан саклайди, 
душманларидан химоя килади. Саргассо денгизида икра билан 
озикланадиган хайвонлар кам учрайди.

15.4. Амфибияларнинг (Amphibia) купайиши ва индивидуал 
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Сувда хамда курукликда 
яшовчиларда жинсий безлар жуфт булиб, жинсий ва сийдик йулларининг 
узаро муносабати тогайли баликларникига ухшайди. Донадор тухумдонлари 
туткичга осилган ва эрта бахорда бутун тана бушлигини эгаллайди. 
Тухумдоннинг ёнида куп булмали ёг таначаси жойлашган. Ёг таначаси 
кишда жинсий хужайралар етилишини таъминлайдиган озука сифатида 
сарфланади. Ингичка ва узун тухум йуллари мюллер найларидан иборат. 
Х,ар бир тухум йулининг тухумдон томонидаги учи кенгайиб, тана 
бушлигига очилади. Кейинги учи кенгайиб, бачадонни хосил килади ва у 
клоакага очилади. Ургочи индивидларида вольф найлари факат сийдик йули 
вазифасини бажаради. Етилган тухум хужайра тухумдондан чикиб, тана 
бушлигига ва ундан тухум йулига тушиб, оксилли парда билан уралади. 
Тухум йулидан тухум бачадонга тушади ва ундан клоака оркали ташки 
мухитга чикади (146-расм).

Юмалок шаклдаги уругдонлари буйракларининг олдинги четида 
жойлашган. Уругдоннинг устки томонида ёг таначалари бор. Х,ар бир 
уругдондан бир нечта ингичка уруг чикарувчи найлар чикади, бу найчалар 
буйраклардан утиб, вольф найига очилади. Вольф найи эркакларида хам 
уруг, хам сийдик йули вазифасини бажаради. Вольф найининг пастки 
кисмида уруг пуфаги хосил булади. Вольф найи сийдик-таносил тешиги 
билан клоака оркали ташкарига очилади.
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146-расм. Баканинг жинсий аъзолари. А -  эркак 1 -  уруFдон; 2 -  ёF таначаси; 3 
-  буйрак; 4 -  сийдик йули; 5 -  уруF халтаси; 6 -  клоака;

7 -  сийдик халтаси; 8 -  орка вена; 9 -  уруF олиб кетувчи канал;
10 -  буйрак усти бези. Б -  урFOчи 1 -  тухум йули воронкаси; 2 -  тухум йули; 3 
-  тухумдоннинг танаси; 4 -  клоака; 5 -  сийдик халтаси; 6 -  унг тухумдон; 7 -  

буйрак; 8 -  ёF таначаси (Дадаев, Сапаров, 2019)

Денгизларда яшайдиган амфибияларда уругланиш ташкарида, яъни 
сувда утади. Эркаклари олдинги оёклари билан ургочиларини култиклаб 
олади. Эркакларининг олдинги оёк бармокларида тангача шаклидаги кадок 
(мазол) булиб, бу ургочиларини ушлаб туришига ёрдам беради. Ташкарига 
чикарилган тухум хужайралари тезда уруг хужайралари билан оталанади.

Амфибияарнинг махсулдорлиги жуда узгарувчан булади. Масалан, кул 
бакалари 10 000 тадан 12 000 тагача, кул курбакаси 3-8 мингта тухум куяди, 
утлок бакаси 1500-3000 та, тритонлар 100-600 та, филломедузалар 100 
тагача, яман учувчи бакаси 70 тагача, пипалар 50-100 та, Дарвин 
ринодермаси 20-30 та, Сейлон илон балиги 10-15 та тухум куяди.

Эмбрионал ривожланиши. Амфибияларнинг тухумида сариклик 
моддасининг микдори уртача (телолецитал) булиб, асосан вегетатив кутбда 
жойлашган. Уруглангандан кейин 3-4 соат утгач, зигота тулик, лекин тенг 
булмаган йул билан майдаланади. Биринчи ва иккинчи майдаланиш эгатлари 
меридионал йуналишда утади ва туртта бластомер хосил булади. Учинчи 
майдаланиш эгатчаси горизантал текисликда утади. Ундан кейинги 
майдаланиш вертикал ва горизантал текисликда утиб, шар шаклидаги
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бластула хосил булади. Бластуланинг девори бир катор бластомерлардан 
ташкил топган булиб, унинг юкори томони анимал, пастки томони вегетатив 
кутб деб аталади. Вегетатив кутб бластомерлари анимал кутб 
бластомерларига нисбатан йирикрок булади. Тахминан бир сутка утгач, 
бластуланинг вегетатив кутби бластоцелга ботиб (инвагинация) киради, 
анимал кутбнинг бластомерлари эса вегетатив кутб бластомерларини 
устидан коплаб олади. Бунинг натижасида гаструла хосил булади, унинг 
гастропор тешиги сариклик копкоги хосил киладиган вегетатив кутб 
бластомерлари билан тула булади (147-расм).

147-расм. Бака тухумининг майдаланиши

Вегетатив кутб марказида жойлашган хужайралардан ривожланиши 
давомида энтодерма, ундан олдинда жойлашган хужайралардан асосий ичак 
ва хорда (мезодерма), анимал кутбдаги хужайралардан нерв системаси хосил 
булади. Тухум майдалана бошлагандан 2-3 кун утгач, гастропор тешиги 
уртасида ок догга ухшаш сариклик копкоги тор халка холига келади, 3-4 
кундан кейин эмбрионнинг буйи чузилади, гастропор торайиб, кичкина 
тиркиш шаклига келади ва унинг олдида бир-бирига параллел жойлашган 
иккита валик хосил булади. Улар олдинги томондан кундаланг валик билан 
узаро туташади. Бу валикларнинг орасида марказий нерв системаси муртаги- 
медуляр пластинка жойлашади. Бундан 1 -2 кундан кейин валиклар бир-бири 
билан кушилиб кетади. Уларнинг орасидаги медуляр пластинка кайрилиб 
туташади ва нерв найига айланади. Шундан кейин эмбрионнинг бош ва дум 
кисмлари аник билиниб колади.

Амфибиялар тогайли бош кисмининг хосил булишида краниал нерв 
тароги хужайралари купрок иштирок этади. Бу ходиса умурткали хайвонлар 
бош кисмининг пайдо булиши эволюциясида, уларнинг аждодлари булган 
протохордаталарнинг гавда тузилишини тулдирувчи сифатида мухим
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янгилик эканлиги тугрисидаги назариянинг исботи деб кабул килинмокда 
(Gans, Northeutt, 1983). Аникланишича, нерв тароги хужайралари 
эктодермадан хосил булган булса хам, у тогайнинг янги манбаи ва у краниал 
сохада традицион скелетоген мезодермал манбанинг (сомитнинг) 
катнашмаётганлигининг урнини босади. Амфибиялар эмбрионининг 
нейруляция боскичи тугаши билан умурткалилар учун умумий булган 
тузилишга, яъни фарингула (лот. Pharynx -  томок) боскичига утади. Бу 
боскичда томокнинг икки ёнида жойлашган жабра ёриклари хосил булади. 
Шунингдек, бу боскичда эпидермал эпителий тагидаги нерв найи орка мия 
ва тана нерв чигалига айланади. Краниал хужайралардан фарк килиб, тана 
нерв чигали хондрогенез кобилиятига эга эмас.

Нерв найининг тагида хорда жойлашган. Хорда ва нерв найининг хар 
иккала томонида параксиал мезодерма жойлашади. Эмбрион ривожланиши 
жараёнида бу мезодерма метамер жойлашган сомитларнинг сегментларга 
булинишига ёрдам беради. Х,ар бир сомит склеротом, дерматом ва миотомга 
булинади. Склеротом хужайралари хондробласт сифатида дифференциал- 
лашиб, ук скелетнинг бошлангич тогайини хосил килади. Дерматом 
дерманинг бириктирувчи тукимасини, миотом кундаланг-таргил толали 
мускулни хосил килади.

Вентрал миотомнинг энтодермал ичакдан бошлаб хар иккала 
томонидан ён мезодермал пластинка ураб олади. Латерал мезодерма 
тананинг целомик бушлигини хосил килади. У эпителий тагидаги ташки 
париетал варакчага (соматик мезодерма) ва ичак билан чегараланган ички 
висцерал варакчага (спланхнотик мезодерма) булинади. Париетал варакча 
эпидермис билан биргаликда соматоплевра, висцерал варакча энтодермал 
эпителий билан биргаликда спланхноплевра дейилади. Париетал варакча 
кундаланг-таргил толали мускулни, висцерал варакча силлик толали 
мускулни ва мезентерийни хосил килувчи манба булиб хизмат килади. 
Мезодерманинг хосил киладиган сомитларни дорсал (эпимер) ва четки 
пластинкалари (гипомер) уртасида оралик мезодерма (мезомер) жойлашган. 
Оралик мезодермадан жинсий ва айирув органлари хосил булади. Айирув 
органлари амфибиялар ривожланишининг турли боскичларда пронефрос ёки 
мезонефросдан иборат.

Зигота хосил булгандан тахминан бир хафта утгандан кейин, эмбрион 
деярли тулик шаклланади. Яна 1-2 кундан кейин эса эмбрион тухум 
пардасини ёриб, личинка -  итбалик ташкарига чикади. Зигота хосил 
булишидан тухумдан личинка чиккунча тахминан 5-30 кун вакт утади.
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Чунки эмбрионнинг ривожланиши бевосита ташки мухит хароратига боглик 
булади.

Урчиши. Амфибияларда жинсий диморфизм унчалик сезилмайди. 
Думсизларнинг купчилигида эркаклари ургочиларига нисбатан кичикрок 
булади. Тарокли тритон эркакларининг бахорда орка томонида ва думида 
тери бурмалари кучли ривожланиб, кон томирларининг зич тури хосил 
булади. Думсизлар эркакларининг олдинги оёк панжаларининг учки 
бармокларидаги кадоклар урчиш даврида купрок ривожланади. Бу кадоклар 
ургочиларини ушлашга ва ёпишишига ёрдам беради.

Амфибиялар ривожланиши даврида, купинча яшаш жойини 
алмаштиради. Чунки амфибияларнинг купчилиги баликлар сингари тухум 
куйиш ва тухумини ташки мухитда уруглантириш йули билан сувда 
оталантириш усулини саклаб колган. Барча амфибияларнинг купайиши учун 
умумий булган хусусият тухум куйиш оркали купайиш, тухумнинг 
ривожланиши ва ундан итбаликнинг чикиши сувда амалга ошиши билан 
богликдир. Бу ходиса баликлар каби амфибияларнинг хам бирламчи 
хусусияти хисобланади. Амфибияларнинг айрим вакилларида сувдан 
ташкарида (курукликда) купайиши ва ривожланишига имкон берадиган 
мосламалар пайдо булган. Аммо бундай мосламалар иккиламчи характерга 
эгадир.

Амфибияларнинг хаёт кечириши ва урчиши турлича булади. Думсиз 
амфибиялар, асосан, ташки уругланиш оркали купаяди. Думли ва оёксиз 
амфибияларнинг купчилигида ички оталаниш содир булади. Лекин барча 
амфибияларнинг тухумининг ва личинкасининг ривожланиши сувда утади. 
Думсиз амфибияларнинг сувсиз мухитда (курукликда ёки нам жойда) ташки 
уругланиши баликсимон аждодларидан мерос булиб колган. Баликларнинг 
икрасига ухшаш амфибияларнинг икраси хам шиллик парда билан 
копланган. Бу парда уларнинг тухумини куриб колишдан химоя килади. 
Лекин баликлардан фарк килиб, амфибиялар итбалигида нафас олиш, 
харакатланиш, овкат хазм килиш органлари жинсий вояга етган 
формаларининг шундай органларидан кескин фарк килади. Бунинг сабаби, 
баликларнинг жинсий вояга етган формалари хам, тухумдан чиккан 
чавоклари хам бир хил-сувли мухитда яшайди. Амфибияларда эса 
ривожланиши жараёнида яшаш мухити алмашинади. Шунинг учун 
амфибияларнинг итбалигида метаморфоз жараёни тугашидан олдинрок, 
курукликда яшайдиган организмларга хос булган белгилар пайдо була 
бошлайди. Метаморфоз тугашидан бир ой илгари олдинги ва орка оёкларини 
муртаги пайдо булади. Итбаликда ички бурун тешиклари очила бошлайди.
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Амфибиялар метаморфози. Айрим амфибияларда тухумдан чиккан 
личинка кескин узгариш йули билан жинсий вояга етган индивидга 
айланади, яъни амфибияларда тулик узгаришли метаморфоз содир 
булади.Метаморфоз барча органларга таъсир этади (148-расм).

Думли ва думсиз амфибияларнинг фарки уларнинг озикланиши билан 
боглик булиб, думлиларнинг личинкаси жинсий вояга етган индивидларига 
ухшаб, майда умурткасиз хайвонлар билан озикланади, яъни йиркичлик 
килади. Шунинг учун уларда озукани тутадиган бакувват жагогизлари тезда 
хосил булади ва ичакларида хам маълум узгаришлар булган.

s  ' X

»

148-расм. Амфибиялар метаморфози (Наумов, 1995)

Овкат ахтаришга ёрдам берадиган кузлари хам бакаларнинг 
итбалигига нисбатан эртарок пайдо булади. Думсиз амфибияларнинг 
итбаликдари сув усимликлари, чириётган усимлик ва хайвон колдикдари, 
баъзи турлари эса умурткасиз хайвонлар билан озикланади. Демак, 
итбаликнинг истеъмол киладиган озиги жинсий вояга етган думсизларнинг 
озигидан фарк килади. Овкат хазм килиш системаси тузилишида хам 
фарклар бор. Итбаликнинг огзи бака ёки курбаканинг огзига асло 
ухшамайди. Унинг огзи жуда кичик булиб, лаблари кичикрок хартум ёки 
огиз олди воронкасини хосил килади. Воронканинг ичкарисида 2 та бакувват 
жагдан иборат булган тумшуги бор. Лабларининг атрофида ва ички юзасида 
майда-майда шох (мугуз) тишчалари булади (149-расм).

Думли ва думсиз амфибияларнинг личинкалари хар хил хаёт кечириши 
муносабати билан уларнинг тузилиши хам хар хил булади. Шунга мос
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равишда уларнинг метаморфози хам хар хил булади. Масалан, думли 
амфибияларнинг личинкалари аста-секин жинсий вояга етган организмга 
айланади, яъни ривожланишининг дастлабки даврларида оёклари усиб 
чикади, кейин тери-упка оркали нафас олишга утади, ташки жабралари 
йуколиб, жабра тешиклари битиб кетади, териси узгаради.

149-расм. Бака (А) ва тритоннинг (Б) ривожланиши

Думсиз амфибияларда эса личинкасининг тузилиши узгаришларга 
учрайди, яъни итбаликнинг оёклари усиб чиккандан кейин овкатланмайди, 
унинг ичаги резорбацияланади, кейин шох жаглари тушиб, огзи жинсий 
вояга етган думсизларнинг огзига ухшаш шаклга келади, хаводан нафас 
олишга киришади, кон айланиш системаси узгаради, думи йуколади ва тери 
коплагичи узгаради. Личинкалик давридаги пронефрос буйраги урнига 
мезонефрос буйрак пайдо булади. Уларнинг ичаги кискаради, ён чизик 
органлари йуколади. Шундай килиб,усимликлар билан озикланадиган 
итбаликдан хайвонлар билан озикланадиган бака пайдо булади. Жинсий 
вояга етган хайвонларда нафас олиш вазифасини тери ва упка бажаради.

Тухумида сариклик моддаси куп булган амфибиялар эркин личинкасиз 
йул билан тугри ривожланади. Жумладан, Жанубий Американинг тропик 
урмонларида учрайдиган Eleutherodactylus авлодининг 500 дан ортик тури 
булиб, улар тугри ривожланади. Аммо тугри ривожланишда хам жабра
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ёриклари, ташки жабра каби личинкалик органлари пайдо булиб, улар 
эмбрионал даврда, яъни ёш хайвон тухум кобигидан чикишидан олдин 
дефинитив органлар билан алмашинади. Метаморфознинг морфогенетик 
жараёнларининг молекуляр-биологик механизмлари хозирча тулик 
урганилмаган.

Итбалик. Думсизларнинг тухумдан чиккан личинкаси ёки итбалиги 
махсус органи-сургичи ёрдамида сув усимликларига ёки бошка жисмларга 
ёпишади. Итбаликнинг узун думи, бошининг икки ёнида 2-3 жуфт ташки 
жабралари булади. Лекин оёклари хали ривожланмаган, аммо ён чизик 
органлари булади. Тез орада ташки жабралари йуколади. Уларнинг урнига 
жабра япроклари булган уч жуфт жабра ёриклари пайдо булади. Бир неча 
кундан кейин итбаликнинг огзи пайдо булади. Огзи атрофида ва унинг ички 
юзасида майда тишчалар хамда жаглар хосил булади. Шу пайтдан бошлаб 
итбаликлар сувутлар билан озиклана бошлайди. Ривожланишининг 20-25 
кунларида олдин орка оёклари, кейин олдинги оёклари усиб чикади. Шу 
даврдан бошлаб хоаналар ва хикилдок ёриклари пайдо булади, упкалари 
ривожлана бошлайди, кон айланиш системаси кайта ташкил булади, 
мезонефрос буйрак хосил булади.

Метаморфоз охирида олдинги оёклари ташкарига чикади, жабра 
ёриклари битиб кетади, жаглари ва тишлари тушиб кетади. Кузлари 
катталашади, скелетининг шаклланиши тугайди, думи йуколади ва итбалик 
бакага айланади. Думли амфибияларда тухумдан анча шаклланган личинка 
чикади. Думлари яхши ривожланган, ташки жабралари анча катта булади. 
Иккинчи кундаёк жабра ёриклари очилади. Огзи хосил булади ва личинка 
озиклана бошлайди. 2-3 хафтада аввал олдинги, кейин орка оёклари пайдо 
булади. Упкаси ривожланади, кон айланиш системаси узгаради ва ташки 
жабралари кискара бошлайди.

Неотения ва прогенез. Думсиз амфибияларнинг (бака, курбака, 
жерлянка) итбалиги уз метаморфозини тугатмасдан, келгуси йилгача 
личинкалик холатида колади. Улар усишдан тухтамаганлиги туфайли йирик 
булади. Бирок улар купайиш кобилиятига эга булмайди. Бундай холат чала 
неотения дейилади. Думлиларнинг айрим турларини личинкаси вояга етган 
формаларини катталигича булиб, улар личинка куринишида булса хам 
жинсий хужайралари етилади ва улар урчийди. Агар хайвон личинкалик 
даврида купайса прогенез, агар соматик ривожланиши кечикиб, личинкалик 
даврида купайса неотения деб аталади. Бу ходиса думли амфибияларнинг 
куплаб турларида учрайди. Айникса, личинкаси аксолотл деб аталадиган 
америка амбистомасида бу ходиса яхши намоён булади. Кузатишлардан
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маълум булишича, харорати юкори булган сувларда яшайдиган 
амбистомаларда метаморфоз содир булади хамда бир мунча тезрок утади. 
Аксинча, харорати паст булган чукур сув хавзаларида, купинча неотеник 
личинка-аксолотл пайдо булади. Айрим илмий далиллар шуни курсатадики, 
доимий жабрали думли амфибиялар метаморфозга учраш лаёкатини 
йукотган неотеник личинкалардир. Улар думли амфибияларнинг хар хил 
гурухларидан келиб чиккан. Масалан, Техас горида яшайдиган кур тритон ва 
Америкада яшайдиган упкасиз тритон, протей, амфиума ва бошка купгина 
турлари саламандраларнинг кандайдир турининг неотеник личинкаси 
булиши мумкин. Туткунликда аксолотлнинг амфистомага айланишига 
ривожланаётган организмга маълум кимёвий моддалар таъсир этдириш 
оркали эришиш мумкин. Аксолотлда калконсимон без ривожланмаганлиги 
аникланган. Калконсимон безнинг тироксин гормони аксолотл организмига 
киритилса, метаморфоз тезлашганлиги аникланган. Умуман, амфибиялар 
метаморфозини калконсимон безнинг гипоталамус назоратида ишлаб 
чикарадиган трийодтиронин гормони купрок, тироксин гормони эса камрок 
тезлаштиради. Гипофизнинг пролактин гормони эса трийодтиронин 
гормонини ишлаб чикарилишини секинлаштиради. Тез ривожланишга хаёт 
шароитининг узгариши хам таъсир этади. Айрим холатларда аксолотлнинг 
сувда ва курукликда яшаши, упка ёки жабра ёрдамида нафас олишининг 
кийинлашиши метаморфозни тезлаштириши мумкин. Бу озикланиш, намлик 
ва хароратга боглик.

Амфибияларнинг курукликда ривожланиши. Амфибиялар курук- 
ликка чикиши муносабати билан уларнинг ривожланиши куйидаги икки 
йуналишда боради: 1.Чала курукликда ривожланиш. Бунда тухум ёки 
личинка ривожланишининг илк давридаёк сувдан ташкарида ривожлана 
бошлайди. 2.Батамом курукликда ривожланиш. Бунда тухум хам, личинка 
хам ривожланишининг барча даврларини сувдан ташкарида утказади.

Биринчи гурухга кирадиган упкасиз тритонлар уз тухумларини 
курукликдаги нам ерларга куяди. Тухумдан личинка чикиб, сувга тушади ва 
сувда тула ривожланади ёки тухумнинг ичида етилган индивидга айланади. 
Куплаб квакшалар ва филомедузалар сувнинг устига уя куради, яъни улар 
баргларни бир-бирига якин турган четини орка оёк панжалари билан тутиб 
туради ва барглардан шу тарика хосил булган новга тухум куяди. Тухумнинг 
шиллик пардаси баргнинг четларига колади ва уя хосил булади. Баъзи 
холларда тухум ота-она индивиднинг гавдасига маълум даражада ёпишган 
холда курукликда ривожланади. Сейлон червягаси уясига гуж килиб куйган 
тухумларини гавдаси билан ураб олади ва тухум метаморфозсиз (тугри)
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ривожланади. Европанинг урта минтакаларида яшайдиган момо курбаканинг 
эркаги ургочиси томонидан тасбех шаклида бир-бирига ёпиштириб куйган 
тухумларини орка оёк панжаларига ураб олиб юради. Тухумдан итбаликлар 
чикадиган вактда эркак момо курбака сувга тушади ва етилган тухумлардан 
итбаликлар чикиб сувда ривожланади. Чилида яшайдиган баканинг эркаги 
ургочиси куйган тухумни товуш халтасида олиб юради ва итбаликлар шу 
ерда етилиб тухумдан чикади. Итбаликнинг усиши натижасида эркагининг 
товуш халтаси шу кадар катталашиб кетадики, хатто бака кизилунгачи билан 
ошкозонини сикиб куяди. Натижада бундай бакалар вактинча озикланмайди. 
Жанубий Америкада учрайдиган халтали квакшаларнинг тухумлари 
ургочиларининг елка томонидаги чукурчаларда ривожланади ва бу 
чукурчаларнинг огзи тери бурмалари билан ёпилган булади. Итбаликлар 
тухумдан чикиб онасининг елкасидаги чукурчадан сувга тушиб, ривожлани- 
шини сувда давом эттиради. Америка пипаси тухумини елка томонидаги 
майда-майда чукурчаларга олиб юради. Тухумли чукурчаларнинг усти шох 
моддадан иборат булган копкокчалар билан ёпилади. Эмбрион чукурча 
деворидаги тери оркали она организми хисобидан озикланади ва нафас 
олади.

Тухумдан тирик тугиш оддий саламандраларда учрайди. Уларнинг 
тухуми тухум йулларида личинка давригача ривожланади. Бу личинка 
кейинги ривожланишини сувда давом эттиради. Тог саламандраси тухумини 
ривожланишининг барча боскичлари тухум йулида утади. Африка 
сахроларида учрайдиган курбакалар тирик бола тугади. Умуман, иклими 
курук худудларда ва баланд тогларда амфибиялар тухумдан тирик тугиш ёки 
тирик тугиш йуллари билан курукликда ривожланади.

Амфибияларнинг насл учун каЙFуриши. Купчилик амфибиялар насл 
учун кайгурмайди. Аммо айрим амфибияларда насл учун кайгуриш ходисаси 
намоён булади. Бундай холатларда махсулдорлиги кескин камаяди. Думли ва 
оёксиз амфибияларда насл учун гамхурлик килиши яхши ривожланган 
булиб, уларнинг бу хусусияти думсизлар билан ракобат килишига имкон 
беради. Думли ва оёксиз амфибияларнинг нисбатан оз, лекин йирик 
(сарикликка бой) тухум куйиши уларда тухумнинг ички уругланиши ва насл 
учун гамхурлик килиши билан боглик. Масалан, тритонларнинг эркаги 
ургочисини бевосита уруглантирмасдан, сперматофорали пакетларини сувга 
ташлайди, ургочилари эса бу пакетларни клоакаси билан тутиб олади. 
Одатдаги тритонда насл учун кайгуриш бир мунча мураккаброк куринишда 
намоён булади. Унинг ургочиси купинча хар бир тухумини сув усимликлари 
баргларига ураб куяди, эркаклари эса бу тухумни куриклайди. Худди
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шундай холат еттисув тритонида ва турт бармокли сибир тритонида хам 
кузатилади. Айрим думли ва оёксизларнинг эркаклари курукликка ургочиси 
куйган тухумни гавдаси билан ураб олиб, куриб колишдан ва йирткичлардан 
химоя килади. Масалан, оёксизлар туркумининг вакиллари 20-30 та 
тухумларини ер ковакларига, илдиз ва тошлар остига куйиб, уларни танаси 
билан босиб иситади. Оёксиз амфибияларнинг баъзи вакилларида эмбрионал 
ривожланишнинг барча даврлари тухум йулларида утади. Бу хам эволюция 
жараёнида пайдо булган насл учун гамхурлик килишнинг бир куринишидир.

Амфибияларнинг цикллилиги. Амфибияларда кеча-кундуз ва 
фасллар цикллилиги учрайди. Уларнинг тинч ва фаоллик даврлари тугри 
тартибда алмашиниб туради. Курбакалар, баъзи бакалар, тритонлар каби 
курукликда яшайдиган турлари кечаси фаол булади. Чунки улар намлик ва 
хароратга куп жихатдан боглик булади. Яшил бакалар ёзда сутка давомида 
фаол хаёт кечиради. Фасл цикллилиги хам хар хил харорат ва намлик 
шароитида турлича булади. Хдрорат ва намлик доимо бир хил буладиган 
тропик урмонларда фасл ва суткалик цикллилик булмайди. Хдрорат юкори 
буладиган жойларда, ёгингарчилик ва кургокчилик даврлари узгариб 
турадиган жойларда йиллик цикллилик яккол куринади.

Амфибиялар барча юксак умурткалилар шажарасининг бошлангич 
нуктасида жойлашган булиб, уларни урганиш факат зоология фани учун 
эмас, балки куплаб биология фанлари ривожланиши учун мухим 
маълумотлар манбаи хисобланади. Айни пайтда амфибияларнинг 7000 га 
якин тури фанда маълум булиб, хар йили амфибияларнинг куплаб янги 
турлари аникланмокда. Кейинги йилларда думлилар ва думсизларнинг 
куплаб полиплоид турларининг аникланиши биология фанида мухим 
янгилик булди. Бразилиялик герпетолог В.Бесак биринчи марта Жанубий 
Америка шохли жабасининг тетраплоид (Odontophrinoides americanus) ва 
октоплоид (Geratophris dorsata ва G.ornata) турларини аниклади. Энг мухими 
уларда хромосомалар набори турттадан ва саккизтаданлиги биринчи марта 
аникланди. Бу сохада яхши урганилган ва лабораторияда осон 
купайтириладиган Африка бакасини (Xenopus авлоди) швейцариялик 
биологлар урганиши жараёнида уларнинг бир нечта тетраплоид ва гаплоид 
хромосома наборли турларини аникладилар. Украиналик зоолог Е.М.Писанц 
томонидан Урта Осиёнинг Жанубий тогларида таркалган жабаларнинг 
тетраплоид (Bufo donatensis) турининг топилиши фанда кутилмаган янгилик 
булди.

Буларнинг барчаси айрим жинсли хайвонларда полиплоидия ходисаси 
учрамайди, деган гояга тугри келмасини англаб олиш учун мухим ахамиятга
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эгадир. Агар табиатда думсиз амфибияларнинг самка ва самецлари булса, 
улар одатдагидек купаяди. Америкалик олим Т.Аззел томонидан топилган 
саламандралар Ambistoma авлодининг янги триплоид турини факат самкаси 
мавжуд булиб, партеногенез ёки гипогенез йули билан купаяди. Гипогенез 
йули билан купайишда самеци хам булиши керак. Дастлаб бир жинсли 
саламандра икки жинсли ота-она турларнинг табиий гибридизацияси 
туфайли келиб чиккан. Уларнинг купчилиги хозир хам Америкада яшайди.

“Яшил бака муаммоси” билан Европа зоологлари интенсив шугуллан- 
мокдалар. XX-асрнинг 70-йилларида польшалик герпетелог Л.Бергер 
Европада учрайдиган кул бакаси Rana esculenta кенг таркалган R ridibunda ва 
R lessonae ота-она турларининг табиий гибридизацияси натижасида пайдо 
булганлигини аниклади. Бу ходисани кейинги кузатишлар натижасида шу 
нарса аник булдики, R. esculenta ареалининг хар хил жойларида ота-она 
турларини хар иккаласи ёки биттаси билан биргаликда ёки уларсиз яшаб, 
“ота-онасиз” популяция хосил килиши мумкин экан. Аникланишича, бу 
турнинг самка ва самецлари чатишиб, ота-она турига ухшаш Rana ridibunda 
турини хосил килади. Бу ирсиятнинг цитогенетик механизми билан боглик 
булиб, гибридогенез ёки кредитогенез деб аталади. Яшил бакани урганиш 
давом этмокда, аммо хозирги кунда олинган натижалар курсатишича, биз 
жуда кенг таркалган амфибиялар хакида жуда оз билимга эгамиз. Тахмин 
килиш мумкинки, куплаб урганилмаган, биз факат номини биладиган 
хайвонларда фанда хали очилмаган жуда куплаб сирлар бор. Бу каби 
муаммолар ёш авлодни илм-фанга кизикишига сабаб булиши лозим.

Назорат саволлари
1.Умурткали хайвонларнинг келиб чикишини исботлайдиган кандай 

далиллар бор?
2 .Тогайли баликларнинг жинсий органлари тузилишини айтинг.
3. Суякли баликларнинг жинсий органлари тузилишини айтинг.
4. Суякли ва тогайли баликларнинг эмбрионал ривожланишини 

солиштириб тахлил килинг.
5. Баликларда цикллик ходисасини изохланг.
6. Баликларнинг махсулдорлиги, ёши, жинсий вояга етиши хакида 

тахлилий маълумотлар келтиринг.
7. Амфибияларнинг жинсий органлари тузилишини айтинг.
8. Амфибиялар метаморфозига кандай омиллар сабаб булади?
9. Амфибияларнинг личинкаси тузилишини айтинг.
10. Генетика фанидан олган билимларингизга асосланиб амфибияларда 

хромосомалар наборини тахлил килинг.
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16-БОБ. АМНИОТАЛАРНИНГ (AMNIOTA) КУПАЙИШИ ВА 
ИНДИВИДУАЛ РИВОЖЛАНИШИ

16.1. Анамниялар (Anamnia) ва амниоталарнинг (Amniota) асосий
фарклари

Умурткали хайвонлар эмбрионал ривожланиши даврида амнион парда 
хосил булишига кура икки гурухга булинади: 1. Анамниялар (Anamnia), 
буларга тугарак огизлилар, баликлар ва амфибиялар киради. 2. Амниоталар 
(Amniota), буларга судралиб юрувчиар, кушлар ва сут эмизувчилар киради. 
Анамниялар ва амниоталарга кирадиган умурткали хайвонлар куйидаги 
хусусиятлари билан бир-биридан фарк килади.

Экологик фарклар. Анамнияларга кирадиган умурткали хайвонлар
нинг хаёти бутунлай ёки кисман сув билан боглик булиб, улар бутун хаётини 
ёки хаётининг илк ривожланиш даврларини (тухумлик, личинкалик 
даврларини) сувда утказади. Айрим амфибиялар ривожланиши даврида 
сувдан ташкарига чикиб ривожланади, аммо бу эволюция нуктаи назардан 
иккиламчи ходиса хисобланади. Демак, анамниялар гурухига кирадиган 
умурткали хайвонлар, асосан бирламчи сув хайвонлари хисобланади, яъни 
уларнинг аждодлари бир умр сувда яшаб хаёт кечирган хайвонлардир.

Амниоталар гурухига кирадиган умурткали хайвонлар эса аксинча, 
хакдкдй курукликда яшайдиган хайвонлар хисобланади. Хдётининг бир 
кисмини, баъзи турлари эса хаётини бир умр (китсимонлар) сувда 
утказишлари хам эволюция жараёнида пайдо булган иккиламчи мослама 
хисобланади. Бу гурухга кирадиган умуркали хайвонлардан китсимонлар 
туркумининг вакиллари сувда яшаб, тирик тугади. Бу гурухнинг бошка 
вакилларида эса уругланиш ички, личинкалик даври йук, ривожланиши 
метаморфозсиз утади. Бу эса амниоталар гурухига кирадиган умурткали 
хайвонларни бирламчи курукликда яшовчи хайвонлар эканлигидан далолат 
беради.

Тухум пардасидаги фарклар. Анамниялар гурухига кирувчи 
умурткали хайвонларнинг тухумлари ёпишкок, юпка парда билан копланган 
булади, амниоталарнинг тухумлари эса жуда каттик пуст билан копланган 
булиб, бу пуст тухумни ташки мухитнинг нокулай омиллари таъсиридан, 
куриб колишдан саклайди. Тухум пусти пергаментсимон ёки охакни шимиб 
каттиклашган булади.

Эмбрионал ривожланишининг фарклари. Х,ар иккала гурухга 
кирадиган умурткали хайвонларда эволюция жараёнида дастлаб эмбрион 
факат тухум пардаси билан уралган холда, тухум пусти ичида ривожланган. 
Анамнияларда ривожланишнинг кейинги даврларида эмбрион тухум
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пардасини ёриб ташкарига, яъни сувга чикади. Личинка дастлаб тухум 
сариклиги билан озикланади ва жабра оркали нафас олиб, ривожланишини 
сувда давом эттиради. Амниоталарда эса ривожланишининг илк даврларида 
эмбрион атрофида тухум юзасидан халкасимон бурма кутарилиб чика 
бошлайди. Бу бурма катталашиб, эмбрионни ураб олади, учлари бир-бирига 
якинлашиб, кушилиб кетади ва натижада ички хамда ташки вараклари бир- 
бирига туташ булиб колади. Х,осил булган варакларнинг ташкиси сероз 
парда, ичкиси эса амнион парда деб аталади. Натижада эмбрион амниотик 
бушликнинг ичида колади. Бу бушликнинг ичида махсус амнион суюклиги 
тупланади ва эмбрион худди анамнияларнинг эмбриони сувда сузиб 
юргандек, амнион суюклигида сузиб юради. Демак, анамнияларнинг 
эмбрионини куриб колишдан сувли мухит химоя килса, амниоталарнинг 
эмбрионини амниотик суюклик куриб колишдан ва хар хил механик хамда 
физик таъсирлардан химоя килади. Аммо амниоталар эмбриони кичик 
бушликда булганлиги учун анамнияларнинг эмбриони каби нафас ола 
олмайди ва диссимиляция махсулотларини уларга ухшаб ташки мухитга 
чикара олмайди. Шунинг учун хам амниоталар эмбрионида амнион парда 
хосил булиши даврида аллантоис ёки сийдик кобиги (пуфаги) хам хосил 
булади.

Эмбрионнинг сийдик пуфаги эмбрион ичагини кейинги кисмининг 
буртиб чикиши туфайли хосил булади ва кенгайиб, амнион билан сероз 
парда орасидаги бушликда жойлашади. Эмбрион узидан ажраладиган 
парчаланиш махсулотларини аллантоисга чикаради. Аллантоис эмбрионнинг 
нафас олиш органи вазифасини хам бажаради. Чунки аллантоиснинг ташки 
девори кон томирларига бой булиб, сероз парда билан кушилади ва 
капиллярлари ичидаги кон билан ташки мухит уртасида тухумнинг майда 
тешикчали каттик пусти оркали газлар алмашинуви содир булади. Тубан 
амниоталарда шундай холат содир булади, сут эмизувчиларда эса аллантоис 
хорион билан биргаликда йулдошни хосил килади.

Жинсий вояга етган индивидларининг фарклари. Анамниялар 
билан амниоталар уртасидаги фарклар жинсий вояга етган индивидларида 
хам кузатилади. Анамнияларнинг териси доимо нам булиб туради, сув ва 
газни яхши утказади, куп хужайрали тери безлари ишлаб чикарадиган 
шилимшик моддалар доимо терини коплаб, намлаб туради. Х,имоя килувчи 
таначалар ва копловчи суяклар терининг бириктирувчи тукимасидан келиб 
чиккан. Амниоталарнинг териси курук булиб, уларнинг терисидаги безлар 
кескин кискарган (сут эмизувчилардан ташкари), эпидермиснинг юза 
кисмида шох моддалар хосил булади, яъни хужайраларида кератогиолин
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тупланади. Натижада тери сув ва газларни деярли утказмайди хамда бундай 
шох коплагич моддалар терини куриб колишдан сакдайди.

Амниоталарнинг гавдасини химоя килувчи терисидаги шох 
хосилалари булган тирноклар, тангачалар, патлар ва жунлар эпидермисдан 
хосил булган. Анамнияларнинг гавдасидаги ён чизик органлари амниоталар 
гавдасида мутлако булмайди. Амниоталарнинг гавда булимлари хам маълум 
даражада дифференциаллашиб, таянч вазифани бажарадиган жуфт 
оёкларининг ук скелетига мустахкам бирикканлиги хам уларнинг 
курукликда хаёт кечиришига ёрдам беради. Амниоталарнинг скелети тулик 
суякка айланган, умуртка погонасининг буйин булимида атлас ва 
эпистрофей умурткалари бошининг харакатчанлигини таъминлайди.

Буйин умурткаларининг биринчиси -  атлас халка шакида булса, 
иккичиси -  эпистрофейда атласнинг халкасига кириб турадиган тишсимон 
усимтаси бор. Буйин умурткаларининг шундай тузилганлиги учун хам боши 
жуда харакатчан булади. Оёк скелетлари кучли ривожланган. Тана 
умурткалари уз навбатида кукрак ва бел булимларига ажралади хамда 
ковургалар кукрак булимининг скелетини ташкил этади. Улар туш суяги 
билан кушилиб амниоталарга хос булган кукрак кафасини хосил килади. 
Бунинг натижасида уларнинг олдинги оёклари кучли таянчга эга булади. 
Камида иккита умурткадан ташкил топган думгазаси чанок суяклари билан 
мустахкам бирикиб, орка оёкка мустахкам таянч булади.

Ковургалар умуртка погонасига хам, туш суягига хам харакатчан 
бирикканлиги сабабли амниоталарнинг кукрак кафаси кенгайиб, торайиб 
туради. Бу эса упка хажмининг ортишига олиб келади. Амниоталарнинг кон 
айланиш системасида юрак коринчаси кисман булсада, унг ва чап 
булакларга ажралган хамда артериал ствол упка артериялари билан аорта 
ёйига булинган. Бу эса артериал ва веноз конларнинг алохида-алохида 
окишига сабаб булади. Сийдик-таносил системасида тана буйраги урнида 
чанок буйраги хосил булади ва шу буйрак айирув органи вазифасини 
бажаради. Тана буйраги эса вольф найи билан бирга ургочиларида тамомила 
йуколиб кетади ёки эркакларида уруг чикариш вазифасини бажарадиган 
вольф найи сакланиб колади. Амниоталарнинг бош мияси кучли 
ривожланган. Айникса, уларнинг олдинги мия яримшарлари билан миячаси 
яхши ривожланган. Шундай килиб, ана шу фаркли белгиларга асосаниб 
умурткали хайвонлар анамниялар ва амниоталар гурухларига ажратилади.
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16.2. Судралиб юрувчиларнинг (Reptilia) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Судралиб юрувчиларнинг 
жинсий безлари тана бушлигида, умуртка погонасининг икки ёнида 
жойлашган. Уругдонлар мезонефрос колдиги булган усимтага эга. Усимта 
каналчалари эркак рептилияларда, бошка юксак умурткалилар каби факат 
уруг йули вазифасини бажарадиган вольф каналига очилади. Г аттериялардан 
ташкари, барча рептилияларнинг урчиш органи бор (150-расм). 
Калтакесаклар ва илонларда урчиш органи клоакасининг орка деворининг 
тукималарини усишидан хосил булиб, урчиш вактида ташкарига буртиб 
чикади. Тимсохлар ва тошбакаларда копулятив органи ток булиб, у хам 
клоака деворининг буртишидан хосил булади.

150-расм. УрFOчи (А) ва эркак (Б) рептилияларнинг жинсий 
органларининг тузилиши (Наумов, 1995)

Йирик тухум куйганлиги учун рептилиялар тухумдонида айрим 
узгаришлар содир булган. Тухум йулининг воронкасимон учи тана 
бушлигига, пастки учи эса клоакага очиладиган юпка деворли мюллер 
найидан иборат. Амфибиялардан фарк килиб, буларда личинкалик даври 
булмайди. Тухум тухум йулининг пастки кисмидан утаётганда ундаги 
безлардан ажраладиган секретлардан пергаментсимон ёки охак моддадан 
иборат булган пустлок хосил булади. Бу безлар амфибияларда булмаслиги

524



билан фарк килади. Умуман, рептилиялар ва амфибиялар жинсий 
органларининг тузилиши бир-бирига ухшайди.

Купайиши. Амфибиялардан фарк килиб, судралиб юрувчилар 
курукликда урчийди ва курукликда ривожланади. Сувда яшайдиган турлари 
хам урчиш даврида, албатта, курукликка чикади.

Судралиб юрувчиларда уругланиш ички булиб, амфибиялардан фарк 
килади ва буларда личинкалик даври булмайди. Шунинг учун тухумдан 
чиккан болалари ота-она формаларига ухшайди ва улар яшайдиган шароитда 
яшайди. Урчиш даврида уларнинг фаоллиги ортади. Курукликда урчиш 
тухум тузилишига ва ривожланишига хам таъсир этган. Амфибияларнинг 
тухумига караганда рептилияларнинг тухуми йирик булади. Тухумда 
сариклик моддаси куп, оки умуман булмаганлиги учун эмбрион бевосита 
(метаморфозсиз) ривожланади. Судралиб юрувчилар амфибияларга нисбатан 
кам тухум куяди. Бунинг сабаби, судралиб юрувчиларнинг купчилигида насл 
учун гамхурлик килишнинг намоён булиши (тухумларини тупрокка кумиб 
куйиши, уя куриши) хамда калин, терига ухшаш тухум пучогининг пайдо 
булиши билан боглик. Тухум пучоги тухумни механик таъсирлардан, куриб 
колишдан ва хар хил микроорганизмларнинг тухум ичига киришидан химоя 
килади. Барча рептилияларнинг тухуми устки томондан толали кобик билан 
копланган. Бундай толали кобикка кальций тузлари шимилиши натижасида 
охакли пучок хосил булади. Тимсохлар ва тошбакалар тухумида яна 
эмбрионал ривожланишини таъминлайдиган сув захираси вазифасини 
бажарадиган оксил кобик хам булади. Рептилиялар эмбрионал 
ривожланишида сув иккита манбадан олинади. Биринчиси, сариклик 
моддаси таркибидаги мойнинг оксидланиши туфайли хосил булса, 
иккинчиси, ташки мухитдан тухум кобиги оркали киради. Агар амфибиялар 
тухумида 8-11% мой булса, рептилиялар тухумида 40% гача мой булади. 
Ёглар карбонат ангдрид ва сувга парчаланади. Х,осил булаётган газлар 
эмбрионга зарар бермасдан ташки мухитга чикиб кетади. Аммо судралиб 
юрувчилар эмбриони ривожланиши даврида факат ёг эмас, балки оксил 
парчаланиши натижасида хам кераксиз махсулотлар хосил булади. 
Рептилияларда оксил парчаланиши туфайли мочевина эмас, сийдик 
кислотаси хосил булади. Сийдик кислотаси эмбрионга яхши сурилмаслиги 
билан мочевинадан фарк килади ва шунинг учун эмбрионга зарар 
етказмайди. Шунингдек, орка ичакнинг корин томонидан халтасимон усимта 
сифатида аллантоис хосил булади. Аллантоис сийдикдан сувни ажратиб 
олиб, уни махсус кон томирлари ёрдамида эмбрион танасига бериб, 
сийдикни организмдан чикаришда иштирок этади.
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Рептилияларда тухум йулининг айрим кисмларидан хосил буладиган 
толали ва оксилли кобикдан ташкари, нихоятда катта ахамиятга эга булган 
амнион, сероз, аллантоис кобиклари хам хосил булади. Бу кобиклар эмбрион 
ривожланишининг хавфсиз утишини таъминлашга ёрдам беради. 
Рептилиялар ривожланишининг дастлабки даврларида эмбрион сариклик 
моддасига ботиб туради. Эмбрион бош кисмининг олдинги томонида 
амниотик кават пайдо булади. Бу кават оркага караб усиб, эмбрионнинг 
устини коплайди ва амнион бушлиги хосил булиб, унинг ичи суюклик билан 
тулади. Эмбрион ана шу суюкликнинг ичида туради ва ривожланади.

Судралиб юрувчилар, асосан, 20-30 тадан, айрим тимсохлар, 
тошбакалар эса 50-100 тагача тухум куяди. Кичик калтакесаклар бир йилда 
бир неча марта 1-2 тадан тухум куяди. Кавказ коя калтакесаги (Laserta 
armeniaca) партеногенез йули билан хам купаяди, яъни уругланмаган тухум 
куяди. Бундай турларининг популяцияси факат ургочи индивидлардан 
иборат булади.

Купчилик рептилиялар тухумларини яхши кизийдиган тупрок 
ораларига куяди. Айрим турлари тухумларини коя-тошлар ёриклари, дарахт 
пустлокларининг орасига куяди. Тимсохлар тухумини ердан ковлаган 
уяларига куйиб, устини барг ва усимлик колдиклари билан ёпиб куяди ва 
ургочилари уяни куриклайди. Эчкемарлар, капча илонлар, баъзи бугма 
илонлар хам тухумини куриклайди.

Рептилиялар тухумининг ривожланиши хароратга боглик. 
Узбекистонда рептилиялар +12 +15оС да ривожланади, лекин +40 +42оС 
иссик харорат тухумнинг нобуд булишига олиб келиши мумкин. Сахроларда 
яшайдиган судралиб юрувчилар тухумларини соя жойлардаги чукурчаларга 
куяди. Узбекистонда яшайдиган судралиб юрувчиларнинг тухуми 2-3 ой 
давомида ривожланади. Судралиб юрувчилар вакти-вакти билан тухум 
куяди. Илонлар бир йилда бир марта, гекконлар 2 марта, калтакесак ва 
тошбакалар 3-4 марта тухум куяди. Бир йилда куядиган тухумларининг сони 
неча марта тухум куйишига, тухумининг хажмига ва хайвон ёшига боглик 
булади. Судралиб юрувчилар орасида тухум куйиб ташлаб кетадиган 
турлари хам бор.

Судралиб юрувчиларнинг тирик тугадиган турлари хам учрайди. 
Уларнинг тухуми юмшок парда билан копланган булиб, ташки мухит ва она 
организми билан газлар, моддалар алмашинувига имкон беради. Тошбакалар 
ва тимсохларда бу ходиса учрамайди. Тирик тугишнинг асосий сабаби, 
уругланган тухумнинг тухум йулида тухтаб колиб, кисман ривожланишидир. 
Масалан, тез калтакесакнинг тухуми тухум йулида 15-20 кун тухтаб колади,
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тухум ичида эмбрион кисман ривожланади. Оддий сувилоннинг тухуми 
тухум йулида бир ой давомида тухтаб колади. Натижада тухум йулида 
эмбрион ривожланишининг маълум боскичлари утади. Бошка турларида 
(тирик тугар калтакесаклар, кора илонларда) эмбрион тухум йулида тухум 
пустини ёриб чиккунча сакданиб колади. Тухумни ерга куйиши билан ундан 
тирик бола чикади. Бу ходисани тухумдан тирик тугиш деб аталади. Чунки 
бундай холатда эмбрион она организми хисобидан ривожланмайди, балки 
тухумдаги захира озик моддалар хисобидан усиб ривожланади. Судралиб 
юрувчиларнинг айрим турларида тирик тугиш ходисаси хам учрайди. 
Масалан, цинклар ва баъзи калтакесакларда тухумдаги толали парда 
редукцияланиб кетади ва тухум йулининг бир кисми хорионга тегиб туради. 
Хорионда тухум йули деворига ботиб кирадиган думбокчалар хосил булади. 
Бунда тухумдаги сариклик моддаси камаяди, эмбрион купрок она организми 
хисобидан озикланади.Бу холат тирик тугишга. сабабчи булади.

Рептилияларда тухумдан тирик тугишнинг асосий сабаби, улар 
яшайдиган иклимнинг совуклиги хисобланади. Чунки ташки мухитда совук 
харорат булса хам, она организмида тухум ривожланиши учун зарур булган 
харорат етарли булади. Бу хам эволюция жараёнида пайдо булган насл учун 
кайгуришга каратилган мослама хисобланади. Шунингдек, битта турга 
кирадиган индивидлар (тибет юмалокбош калтакесаги-Phrynocephales 
teobadi) денгиз сатхидан 2-3 минг м баландликда тухум куйиб купайса, 4-5 
минг м баландликда тирик тугади. Тирик тугишнинг яна бир сабаби 
судралиб юрувчиларнинг айрим турларининг сувда хамда кисман дарахт ва 
ер остида хаёт кечириши билан боглик. Масалан, денгиз илонлари, баъзи 
хамелеонлар шундай хаёт кечиради. Шимолга борган сари ва тог 
чуккиларига кутарилган сари тирик тугувчи судралиб юрувчилар сони ортиб 
боради. Судралиб юрувчиларда жинсий вояга етиш хам турли хил турларида 
турлича булади. Масалан, тимсохлар ва айрим тошбакалар 8-10 йилда, 
илонлар 3-5 йилда, йирик калтакесаклар 2-3 йилда, майда калтакесаклар 9-10 
ойда жинсий вояга етади. Судралиб юрувчиларнинг тухумида сариклик 
моддаси куп булганлиги учун тула булмаган, яъни тухумнинг сарикликдан 
холи булган кисми майдаланади ва гаструляция жараёни узига хос усулда 
утиб, майдаланиш дискодиал йул билан боради.

Калтакесакларнинг думидан ушланса, ён томонга каттик бурилиб, 
думини узиб (ташлаб) юборади. Хдйвоннинг уз гавдасидан бир кисмини 
узиб ташлаб юбориши аутотомия деб аталади. Думининг узилиш ходисаси 
бир-бирига кириб турган бир канча мускуллардан ва учлари дум илдизига 
караган айрим конуссимон мускулларнинг кискариши туфайли юзага
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келади. Узилган дум урнига янгиси усиб чикади. Агар дум тулик узилмай, 
шикастланган булса, ёнидан иккинчи дум усиб чикади. Баъзан бир нечта 
думли калтакесаклар учрашининг сабаби хам шундадир. Хулоса килиб 
айтганда, судралиб юрувчилар эмбриогенези ва ривожланиш цикли хозирча 
тулик урганилмаган.

Рептилияларнинг цикллилиги. Рептилиялар яшаётган жойининг 
иклими ва бошка шароитларига караб сутка ёки мавсум давомида тинч ва 
фаоллик даврлари узгариб туради.

Суткалик цикллилиги. Рептилиялар иссикликни сезувчи хайвонлар 
булганлиги учун урта минтакаларда яшайдиганлари кундузи овга чикади, 
факат гекконлар тунда фаол булади. Тропик сахроларда кундузи иссик 
булганлиги учун улар кечаси фаол булади. Урта Осиёда харорат юкори 
булганлиги учун рептилиялар сутка давомида турар жойларини узгартириб 
туради. Улар эрталаб куёш тушмайдиган томонга, харорат исиб кетганда эса 
тепаликлардаги усимликларнинг шохларига чикиб олади. Бахор ойларида 
сутканинг иссик вактларида фаол булади. Умуман, рептилиялар учун +20- 
40ОС иссик харорат оптимал хисобланади.

Мавсумий цикллилиги. Мавсумий цикллилик субтропикларда 
яшайдиган рептилияларда аникрок намоён булади. Иссик ва илик иклимли 
минтакаларда улар купаяди, усади, таркалади ва ёг захираларини туплайди. 
Рептилияларда фаоллик хароратга боглик холда чузилиши ёки кискариши 
мумкин. Жумладан, тирик тугар калтакесак (Lacerta vivipara) Жанубий 
Европада 9 ой, Россияда 3,5 ой, Шимолда эса бундан хам камрок муддатда 
фаол хаёт кечиради.

Рептилияларда совукка чидамлилигига боглик холда кишки уйкуга 
кетиш хар хил турларида турлича булади. Масалан, оддий чул кора илони 
(Vipera berus) бахорда узи яшаб турган худуддаги барча илонлардан олдин 
уйкудан уйгонади ва хаммасидан кейин уйкуга кетади. Агар харорат доимий 
оптимал булса, рептилиялар кишки уйкуга кетмаслиги хам мумкин. 
Масалан, Урта Осиёнинг иссик минтакаларида агама ва гекконлар йил буйи 
ухламасдан фаол хаёт кечиради. Рептилиялар кишда кемирувчилар уясида, 
ер ёрикларида ва ковакларда кишлайди.

Сувилонлар гунглар ва ертулаларда, чипор илонлар горларда, 
боткоклик тошбакалари сув тубида кишлайди. Айрим турлари озука йуклиги 
учун ёзда хам уйкуга кетади. Масалан, Урта Осиёда яшайдиган чул 
тошбакаси май ойининг охири, июннинг бошларида озикланадиган 
усимликлари куриб колганлиги ва озука йуклиги учун уйкуга кетади. Бу 
уйку кишки уйкуга уланиб кетади. Кишки уйкудан эрта бахорда уйгонади ва
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купайишга киришади. Май-июнь ойларида ургочи тошбакалар 3 марта 2-6 
тадан тухум куяди. Булардан август-октябрь ойларида майда, устки ва остки 
калконлари котмаган тошбакалар чикади. Рептилияларнинг душманлари 
куплиги, нокулай хароратнинг таъсири туфайли уларнинг сони кескин 
купайиб кетмайди.

16.3. ^ушларнинг (Aves) купайиши ва индивидуал ривожланиши
Жинсий органларининг тузилиши. Кушлар айрим жинсли хайвонлар 

булиб, ургочиларида факат битта чап тухумдони булади. Унг тухумдони 
айрим пайтларда факат кундузги йирткич кушларда, яполоккушларда, 
гагаларда, тутикушларда ва товуксимонларда булади. Уругдонлардан 
бошланган уруг йули клоакага очилади. Кушларнинг айрим турларида уруг 
йуллари клоакага кенгайиб, уруг халтасини хосил килади, бу уруг халтада 
ортикча сперматозоид сакланади. Кушларнинг айрим турларида копулятив 
органи булади. Масалан, туякушларда, гозсимонларда клоака деворининг 
бир кисми буртиб чикиб, ток копулятив органга айланади. Каргалар, 
лайлаклар ва тувалокларда копулятив органлари рудимент холда булади. 
Куплаб кушларда копулятив органари булмайди, уларнинг эркаги ва 
ургочиси клоакаларини бир-бирига якинлаштириб, эркаги клоакаси оркали 
ургочисини клоакасига спермасини юборади ва оталаниш ички булади.

Кушларнинг тухумдони донадор булиб, чап буйраги олдида 
жойлашган. Купайиш даврида тухумдони узум шингилига ухшаш шаклга 
келади. Шингилдаги хар бир узумга ухшаш дона ичида тухум хужайраси 
булган юпка кобикли пуфакча (фолликула) булади. Пуфакча етилган сари 
унда озик моддалар купрок тупланади ва тухум хужайранинг сариклик 
моддасига айланади. Тухум хужайра тухумдондан етилиб тухум йулига 
тушади. Тухум йулини тана бушлиги томонининг учи воронкасимон 
куринишда, пастки учи эса клоакага очилади (151-расм).

Етилган тухум тана бушлигига, ундан тухум йулининг воронкасимон 
учига утади ва тухум йули буйлаб пастга туша бошлайди. Кушларнинг 
тухум йули бир неча булимдан иборат. Тухум йулининг фаллопий найи деб 
аталадиган энг узун кисмининг ички томони оксил безлардан иборат булиб, 
бурмалар шаклида булади. Тухум бу кисмдан утаётганда оксил безларидан 
ишлаб чикарилган секретлардан хосил булган оксил парда билан уралади. Бу 
кисмдан товуклар тухуми 3-6 соатда утади. Кейинги кисмдан утаётганда 
тухум икки кават пергаментсимон кобик билан уралади. Тухум йулининг 
ундан кейинги кенгрок, лекин девори юпкарок булган кисми бачадон 
дейилади. Бу кисмда каттик охак, пучок, тухумга ранг берувчи пигментлар
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ва пучок ости кобиги хосил булади. Бачадондан тухум 12-20 соат давомида 
утади. Бачадон уз навбатида тор кинга очилади, кин эса клоакага очилади. 
Купчилик кушларда унг тухумдон ва тухум йули рудимент холда сакланиб 
колган.

Ургочи кушларда унг тухумдон ва унг тухум йулининг редукциялани- 
шига уларнинг йирик тухум куйиши ва тухумнинг тухум йулида 1 -2 сутка 
давомида туриб колиши сабаб булиши мумкин. Товукларнинг тухуми тухум 
йулидан бир суткада, каптарларда 41 соатда клоакага тушади. Кушлар тирик 
тугмаслигининг яна бир сабаби тухумнинг овуляцияси билан боглик. Тирик 
тугадиган (тирик тухум тугадиган) баликлар, амфибиялар, рептилиялар ва 
сут эмизувчиларнинг тухуми нисбатан киска вактда етилади. Кушларда эса 
тухум тухумдондан 24-72 соатда етилиб чикади. Тухум дейилганда, тухум
нинг сарикдон деб аталадиган кисми тушунилади. Тухумни тулдирувчи 
бошка кисмлари, жумладан оксил тухумдондан эмас, балки тухум 
йулларидан хосил булади.

Тухум хужайра тухум йулида уругланади. Тухумдаги сариклик 
моддаси устки томондан юпка парда билан копланган. Сарикликнинг анимал 
кутбида эмбрион диски жойлашган. Бу диск очик рангли доглар куринишида 
булади. Сариклик кобигига куюк оксилдан иборат булган ипчалар бириккан 
булади. Шунинг учун хам сариклик тухумнинг уртасида ипчаларга 
осилгандек туради. Сариклик эмбрионнинг ривожланиши учун зарур булган 
озик моддалар ва сувдан иборат. Масалан, товук тухуми сариклигини 
таркибида 50% сув, 23% ёг, 16% протеинлар, 11% липидлар бор. Гоз тухуми 
таркибида эса 44% сув, 36% ёг, 17% протеин ва 3% бошка моддалар булади.

Сариклик тухум йулининг юкори кисми -  фаллопий найи оркали 
пастга харакат килиб келаётганда оксил парда билан уралади, бачадондан 
утаётганда эса оксил ташки томондан 2 кават юпка парда билан уралади. 
Тухумнинг пойнак (тумток) томонида 2 та парда бир-биридан узоклашиб, 
уларнинг уртасида хаво камераси хосил булади. Х,аво камераси харорат 
таъсирида, тухум хажми узгарганда захира хаво манбаи вазифасини 
бажаради. Сариклик атрофидаги оксил, асосан тухумни (сарикликни) хар 
хил механик, физик таъсирлардан ва шикастланишлардан химоя килади 
хамда эмбрион ривожланиши учун зарур булган сув манбаи хисобланади. 
Товук тухуми оксили таркибида 87% сув, 12% протеинлар ва 1% бошка 
моддалар бор. Шуни алохида таъкидлаш керакки, тухум пучоги бачадон 
безлари атрофидан утаётганда чузилувчан суюк масса шаклида булади ва бу 
масса тезда котади. Кушларнинг тухуми (сариклиги) оксил парда билан 
коплана бошлашдан олдин фаллопий найининг юкори кисмида уругланади.
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Агар тухум уругланмаса, у палагда булади ва бундай тухумлардан эмбрион 
ривожланмайди. Сарикликнинг устидаги оксил катламдан тухумнинг иккала 
кутбига узун бурма оксил иплар-халазалар чикади ва тухум пучогининг ички 
пардасига бирикади. Натижада сариклик тухумнинг марказида муаллак 
холда туради. Айрим кушларнинг тухуми ташкарига чикиш олдидан тухум 
йулида буёвчи моддалар билан буялиб колади. Дарахт ковакларида ёки 
бошка пана жойларда уя курадиган кушларнинг тухуми бир хил ок ёки хаво 
рангда булади. Очик жойларда уя курадиган кушларнинг тухумида хар хил 
холлари булади. Кушлар биттадан тухум куяди. Тухум ташки томондан 
майда тешикчали, охакли кобик (пучок) билан копланган.

*  6
151-расм. кушлар жинсий органларининг тузилиши 

(А -  эркак, Б -  урFOчи)
1, 3 -  унг ва чап уруFдон; 2 -  унг буйрак; 4 -  сийдик йули; 5 -  уруF йули; 6 -  

клоака; 7 -  тухумдон; 8 -  ягона тухум йули; 9 -  бачадон; 10 -  тухум йулининг 
оксил ишлаб чикарувчи кисми; 11 -  клоака 

(Л.В.Белоусов, 2005)
Г I 1 W  W  f ' W  “1 1Тухумнинг тумток, яъни пойнак томонида тешикчалар куп булади. Бу 

тешикчалар оркали ривожланаётган эмбрионга ташки мухитдан хаво кириб, 
газлар алмашинуви содир булиб туради. Товук тухумидаги бундай тешиклар 
сони 7 мингтагача булади. Тухум пучогининг 89-97% ини охакли моддалар, 
оз кисмини магний карбонат ва 3-5% ини органик моддалар ташкил этади. 
Тухум пучоги тухумни хар хил механик таъсиротлардан ва куриб колишдан 
химоя килади, газлар алмашинувида катнашади, ривожланаётган эмбрион 
скелетининг хосил булишида кисман сарфланади. Пучок ташки томондан
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юпка парда билан копланган булиб, у тухумга хар хил 
микроорганизмларнинг киришига йул куймайди. Шунинг учун жужа очишга 
куйиладиган тухумларни ювмаслик керак, акс холда тухум пучогининг 
устидаги пардаси шикастланади ва эмбрион хар хил микроорганизмлар 
билан касалланиши мумкин.

Кушлар эмбрионининг ривожланиши тухум йулларида бошланади. 
Кушлар тухум куйгандан кейин уни босиб ётади, натижада она организми 
харорати таъсирида эмбрион тез ривожланади ва мухим узгаришлар содир 
булади. Кушлар эмбриони ривожланишининг дастлабки даврларида вояга 
етган кушга мутлако ухшамайди, яъни эмбрионнинг боши жуда катта, 
тумшуги кичик думбокча шаклида, огзи бошининг олдинги чекккасида 
кундаланг жойлашган булади. Буйнида бир неча жуфт жабра ёриклари 
куриниб туради. Эмбрион ривожланишининг дастлабки даврларида 
кушарнинг дум умурткалари узун булиб, олдинги оёклари орка оёкларидан 
фарк килмайди. Бундай холатни калтакесаклар, тимсохлар ва тошбакалар 
эмбриони ривожланишида куриш мумкин. Бу эса кушлар билан судралиб 
юрувчиларнинг келиб чикишида якин кариндошлик борлигидан далолат 
беради. Эмбрион ривожланишининг кейинги боскичида борган сари 
кушларга ухшай бошлайди, яъни уларда бошлангич парлар пайдо булади, 
тумшуги катталашади, думининг усиши секинлашади. Тухумдан чикишдан 
олдин кушнинг боласи хаво камерасини иккинчи кобигини тумшуги билан 
тешиб, биринчи марта упка билан нафас ола бошлайди ва чийиллаган овоз 
чикара бошлайди. Эмбрион ривожланиши даврида пучок таркибидаги охак 
кисман скелет хосил булишида сарфланади, тухум ичидаги тузларнинг 
микдори 4-5 марта ошади, тухум пучоги юпкалашиб колади ва жужаларни 
пучокни ёриб чикиши енгиллашади. Кейин тухум ичидаги жужалар 
тумшугининг мугузли учлари билан тухум пучогини тешиб, маълум вактдан 
кейин ташкарига чикади. Умуман, кушларнинг тухумини ичида эмбрион 
маълум хароратда, яъни +38 +39ОС да ва маълум шароитлар етарли булганда 
ривожланади. Бундай шароитни кушлар тухумини босиб ётганда яратади.

Кушлар тухумни босгандан кейин уларнинг эмбрионида кон айланиш 
ва нерв системаси, купайиш органлари, бошлангич ичакнинг бир кисми 
пайдо була бошлайди. Масалан, чумчуклар ва бошка майда кушларнинг 
тухумидан бола очиб чикишига. 12-14 кун, каптарлар 15-18 кун, товуклар 21 
кун, оккушлар ва йирик йирткич кушлар 45 кун, туякушлар 70 кун керак 
булади. Каптарлар, чумчуклар, корашакшак, йирткич кушлар, карга, 
кизилиштон, тутикушлар, хамма сайроки кушлар, пингвинларнинг жужалари 
тухумдан чикканда заиф, кузи юмик, усти ёлонгоч ёки хар жойи момик
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билан копланган холда булади. Бу кушларнинг жужалари оёкларида тура 
олмайди ва узок вакт давомида уясидан чикиб кета олмайди. Ота-оналари 
уларга хар хил озукалар олиб келиб озиклантиради ва душманлардан химоя 
килади. Каптарлар уз болаларини дастлаб махсус сут билан бокади. Улар бу 
сутни жигилдонида ишлаб чикаради. Жужалари учадиган булгандан кейин 
бу кушлар жужаларини бокишни тухтатади. Тухумдан бундай заиф бола 
очадиган кушлар жиж бола очадиган кушлар деб аталади.

Товук, кур, булдурук, урдак, гоз, оккуш, кдрговул, бедана ва 
турналарнинг тухумидан кузи очик, усти парлар билан копанган жужалари 
чикади. Булар бир неча соатдан кейин ёки тухумдан чиккандан бир кун утиб 
уясидан ташкарига чикиши ва хатто онасининг изидан юриб, мустакил 
озикланиши мумкин. Бундай кушларга жужа очувчи кушлар дейилади. 
Бундай жужалар хам дастлабки кунларда исинишга эхтиёж сезади ва 
онасининг канотларини остига яшириниб гавдасини иситади (152-расм).

кушларнинг купайиши. Кушларнинг урчиши тухум куйувчи тубан 
умурткали хайвонлардан фарк килиб, барча кушларда насл учун кайгуриш 
ходисаси кузатилади. Кушлар тухум куйгандан кейин тухумини махсус 
курилган уясида босиб ётади ва гавда харорати билан тухумни иситади. 
Тухумдан чиккан жужасини маълум вактгача бокиши уларнинг 
купчилигининг яшаб колишини таъминлайди ва бу кушларнинг кам тухум 
куйишининг урнини босадиган эволюцион мосламадир.

Айрим кушларда жинсий диморфизм сезилмайди. Масалан, каптарлар, 
гозлар, яполоккушлар шулар жумласидандир. Аммо айрим кушларнинг 
ургочиси эркагидан патларининг ранги ва катта-кичиклиги билан фарк 
килади. Одатда, эркак кушлар ургочисига нисбатан йирик, хар хил рангларда 
булиши билан фарк килади (товуксимонлар, урдаклар). Казуарлар, кивилар, 
лочинсимонларда аксинча, ургочилари эркакларига нисбатан йирик булади. 
Кушларнинг эркаклари турли хил овозлар чикариб сайрайди, айникса, бу 
холат полигам кушларда яхширок сезилади. Шунингдек, айрим кушларнинг 
эркакларида ургочиларида учрамайдиган хар хил кокиллар, тожлар, ёкалар, 
турли хил шаклдаги тери ва шох усимталари булиши билан хам фарк килади. 
Кушларнинг эркакларида кекирдагининг пастки кисмида жойлашган овоз 
аппаратининг мускул торлари ургочилариникига караганда кучлирок 
ривожланган булади.

Жинсий диморфизм пингвинлар, гагалар, узунканотлар, майналар, 
каргалар ва бошка айрим тур кушларда умуман сезилмайди. Баликчилар, 
чистиклар, лойхураклар ва чумчуксимонларнинг айрим турларида жинсий 
диморфизм кучсиз ривожланган. Эркак ва ургочи кушларнинг бир-бири

533



билан муносабати турли кушларда хар хил булади. Айрим кушларнинг 
эркаги билан ургочиси узок йиллар давомида бирга яшайди. Бу ходиса, яъни 
битта эркаги битта ургочиси билан яшаши ва кушилиши моногамия 
ходисаси дейилади. Бундай кушларга лайлаклар, йирткич кушлар, тутилар 
киради.

Шунингдек, оккушлар, йирткич кушлар ва лайлакларнинг эркаклари 
ургочилари билан узок вакт, хатто бир умр бирга яшайди. Гозлар, 
урдакларнинг баъзи турлари, айрим чумчуксимонларнинг эркаклари ва 
ургочилари факат купайиш даврида бирга яшайди.

152-расм. кушларнинг ривожланиши

Тухум босиб, жужа очиб чиккандан кейин улар ажралиб кетади.
Айрим тур урдакларнинг эркак ва ургочиси бирга уя кургандан кейин 

ажралиб кетади. Баъзи кушларнинг эркак ва ургочиси факат купайиш 
даврида бирга яшаб, кейин ажралиб кетади. Бундай кушларнинг битта 
эркаги бир купайиш мавсумида бир нечта ургочиларини уруглантиради, 
яъни битта эркаги бир гала ургочилари билан бирга яшайди. Бу ходиса 
полигамия деб аталади. Полигам кушларга асосан, товуксимонлар туркуми 
вакиллари киради. Лекин полигам кушлардан айримларида полиандрия, 
яъни битта ургочиси куплаб эркаклари билан бирга яшайди ва уругланади. 
Бу ходиса яшириндумлилар ва лайлаклар туркуми вакилларида кузатилади.

Купчилик кушларда купайишдан олдин ва купайиш даврида ток 
(кунарга) деб аталадиган ходиса кузатилади. Урчиш вактида эркак кушлар 
ургочиларини узига жалб килиш максадида хар хил овозлар чикаради, 
сайрайди, бир-бирлари билан уришиб чукишади, хар хил шакллар хосил
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килиб учади, уйнайди, пар ва патларини ёйиб бир-бирига узини намойиш 
килади. Бу ток ходисаси деб аталади. Ток ходисаси эркак кушларни 
ургочисини ёки ургочилари эркакларини танлаш учун узини намойиш 
киладиган хатти-харакатидир.

Кушлар, одатда, бир йилда бир марта купаяди, айрим кушлар эса бир 
йилда 2-3 марта хам купаяди. Кушлар амфибиялар ва рептилияларга 
нисбатан жуда кам тухум куяди, яъни кушлар 1 тадан 26 тагача тухум куяди. 
Масалан, кайралар, йирик баликчилар, йирик йирткич кушлар 1 тадан 
тухумини коялар остига куяди, каптарлар, турналар 2 тадан, купчилик 
баликчилар, булдуруклар 3 тадан, лойхураклар 4 тадан, майда йирткич 
кушлар, чумчуксимонлар 4-6 тадан, кулранг урдаклар 7-13 та, какулар 10-12 
та, ёввойи урдаклар 6-14 тагача тухум куяди.

Кушларда тухумларининг катта-кичиклиги, ранги, шакли хам турлича 
булади. Энг катта тухум Африка туякушининг тухуми булиб, унинг огириги 
1,5 кг, энг кичик тухум калибри кушининг тухуми булиб, унинг катталиги 
нухатдек булади. Кушлар тухумининг ранги ок, корамтир, холдор ва яна 
турли рангларда булиши мумкин.

Полигам кушларнинг тухумини ургочилари босади. Айрим 
кушларнинг тухумини ургочилари ва эркаклари навбатлашиб босади. 
Масалан, товуксимонлар, куплаб чумчуксимонлар ва гозсимонларнинг факат 
ургочиси, Австралия ва Африка туякушлари, баликчиларнинг факат 
эркаклари, купчилик кушларнинг эркаги ва ургочиси навбатлашиб куйилган 
тухумини босади. Эркак ва ургочи кушлар сутканинг маълум вактларини 
хам булиб олганлар. Масалан, кизилиштонларнинг эркаги кечаси, ургочиси 
кундузи тухум босади, ёввойи каптарларнинг эркаги куннинг биринчи 
яримида тухумни босади. Кушларнинг самкаси тухум босганда самецлари 
уяни химоя килиш, самецлари тухум босганда самкалари озука олиб келиш 
билан шугулланади. Айрим кушлар тухум босиб ётганда узок вакт очликка 
чидайди ва гавдасидаги захира ёг хисобидан озикланади. Масалан, гагалар 
28 кун, эмулар 60 кун озикланмасдан тухум босади.

Тухумни босиб ётиш муддати, яъни инкубация даври майда 
чумчуксимонларда 9-12 сутка, кизилиштонларда 14 сутка, каргаларда 17-19 
сутка, кузгунларда 18-20 сутка, беданаларда 20-21 сутка, кирговулларда 21
25 сутка, ёввойи гозларда 25-28 сутка, оккушларда 30-40 сутка, Африка 
туякушларида 42 сутка давом этади. Кушлар тухумини босиб ётганда, 
уларнинг эмбрионида кон айланиш ва нерв системаси, куриш органлари, 
ичакларининг бир кисми пайдо була бошлайди.
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Эмбрионал ривожланиши. Кушларнинг тухуми дискодиал майдала- 
нади. Майдаланиш олдидан тухумнинг анимал кутбидаги цитоплазманинг 
фаол кисмида диаметри 3 мм булган рангли бластодиск, атрофида эса 
корамтир цитоплазма (перибласт) пайдо булади. Тухум тухум йулидан утиш 
жараёнида эпибласт ва гипобласт бир-биридан ажралади. Товук тухумининг 
овуляциясидан бошлаб ташкарига чиккунча утадиган 25 соатнинг 20 соати 
давомида тухум ингичка томони билан тухум йули деворининг кискариши 
туфайли клоака томонга харакатланиб боради. Бунда янгидан хосил булган 
учламчи кобик хам тухум харакатини енгиллаштиради. Кетма-кет 
майдаланиш натижасида бластодиск бластодермага айланади. Бластодерма 
дастлаб бир кават, 32 бластомерлик давридан бошлаб эса бир неча кават 
бластомерлардан иборат булади.

Бир неча майдаланишдан кейин эмбрионнинг олд-орка кутби, яъни 
бластодискнинг юкори кутбида ингичка хужайралар катлами (Коллар уроги) 
хосил булиб, эмбрионнинг пастидаги бушликка томон усади. Бу кейинчалик 
эмбрионнинг орка кисмига айланади. Коллар уроги хосил булишидан олдин 
эмбрионнинг пастидаги бушликка бластодискдан алохида ва бир гурух 
хужайралар кучиб утади. Бу хужайралар дастлаб бирламчи гипобластни, 
кейин олдинга караб усаётган Коллар уроги билан бирлашиб иккиламчи 
гипобластни хосил килади. Бирламчи гипобласт хужайралари чикиб 
кетгандан кейин бластодискнинг ташки кавати эпибласт деб аталади. 
Эпибласт билан гипобластнинг уртасидаги бушлик бластоцелга айланади. 
Иккиламчи гипобласт олд-орка кутбни белгилайди. Бирламчи ва иккиламчи 
гипобластдан факат эмбриондан ташкари энтодерма (эндофил), яъни 
эмбрионал ичак таркибига кирмайдиган, аммо сарикликни устида таркалган 
ва сарикдик халтаси хосил булишида катнашадиган энтодерма хосил булади. 
Эпибласт ва гипобласт ажралгандан кейин бластодерманинг марказий кисми 
ялтрок булиб колади ва area pellucida (ялтрок кисм) деб аталади. 
Бластодерманинг (перибласт) ташкил этадиган хужайраларнинг четларига 
сарикдик туплангани учун корамтир рангда булади. Буни area opaca 
(корамтир кисм) дейилади. Эмбрионнинг орка кисмида бу икки кисм 
уртасида хужайралар тупланиб бирламчи бушликни хосил килади. Ундан 
бирламчи арикча хосил булиб, олдинги кисмида бирламчи чукурча (гензен 
халкаси) хосил булади. Бирламчи арикчанинг олдинги кисмида, яъни гензен 
халкаси сохасида, эпибласт тагида дефинитив энтодерма хужайралари 
иммиграцияси бошланади. Бу энтобласт дейилади ва гаструляция иккинчи 
боскичининг бошланиши хисобланади.
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Гензен халкаси ва бирламчи арикча деворидан эмбрионнинг булажак 
мезодерма хужайралари иммиграцияси бошланади. Иммиграция жараёнида 
бу хужайралар эпибластга хос булган эпителиал хусусиятини йукотади ва 
алохида куринишда, бир-бири билан туташмаган булади. Гензен халкаси 
оркали олдинги томонга иммиграция килган мезобластнинг марказий 
кисмидан мезодерма ва хордани хосил киладиган хорда усимтасига 
айланади. Бирламчи арикча четидан иммиграция килган хужайралардан 
эмбриондан ташкари мезодерма хосил булади. Кейинчалик унинг бир жойга 
тупланиб, хосил булган кон оролчасидан эмбрионнинг кон айланиш 
системаси хосил булади.

Эмбрион укига кейинрок иммиграция килган мезобласт 
хужайраларидан мезодерманинг ён пластинкалари, умумий укга якин 
жойлашганларидан мезодерма сомитлари хосил булади. Бирламчи арикчадан 
хужайралар чикиб кетган сари у юпкалашади ва гензен халкаси янада 
оркарокка жойлашади. Натижада у эмбрионнинг орка томонида жойлашиб 
анал тешигига айланади. Гипобласт билан эпибласт уртасидаги сариклик 
халтасига эмбриондан ташкари мезодерма хужайралари таркалади. Сариклик 
халтаси деворидан хосил булган кон томирлари системаси эмбрионда газлар 
ва моддалар алмашинуви, айирув органлари вазифаларини бажаради.

Товук эмбриони ривожланишининг биринчи кунини охирида унинг 
олдинги кисми бластодискдан буртиб чикиб бош кисмни хосил килади. 
Унинг четлари оркага чузилиб тана кисмни хосил килади. Инкубациянинг 
иккинчи кунини бошида юрак куртаклари пайдо булади. У висцерал 
мезодерма варагининг кегайган жойи сифатида пайдо булиб, доимо 
энтодерма билан боглик булади. Инкубациянинг 30-соатларида 10 жуфт 
мезодермал сомитлар хосил булади. Шундай килиб, эмбрион тулик 
шаклланади ва жужа очиб чикади.

16.4. Сут эмизувчиларнинг (Mammalia) купайиши ва индивидуал
ривожланиши

Жинсий органларининг тузилиши. Сут эмизувчиларнинг жинсий 
органлари бошка умурткали хайвонларнинг жинсий органларига нисбатан 
анча мураккаб тузилган. Эркакларининг жинсий органлари овал танача 
шаклидаги жуфт уругдондан иборат булиб, гавдасида турлича жойлашган. 
Клоакалилар, китсимонлар, филлар, даманлар, каркидонларда уругдон бутун 
умр буйи тана булигининг орка томонида туради. Типратиканлар ва 
товушконларда уругдон факат урчиш ва жинсий фаоллик даврида тана 
бушлигидан ёргокка тушади. Куршапалаклар, жуфт туёклилар, йирткичлар
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ва маймунларда эса уругдон бутун умри давомида ёргокда туради. 
Мезонефроснинг колдиги булган ёгсимон танача шаклидаги уругдон ортиги 
уругдонга тегиб туради. Уругдондан уругдон ортиги оркали уруг 
йулларининг пастки кисмида кенгайган, узунчок кайрилган, шохсимон уруг 
пуфакчаси хосил булади. Уруг пуфаги ортикча уругни саклаб туриш 
вазифасини бажаради. Уруг каналининг сийдик чикариш каналига 
куйиладиган жойидаги чегарасида простата ва купер безларининг йуллари 
хам очилади (153-расм). Простата безининг секрети уругни суюлтиради. 
Жинсий органда говак тана булиб, у сийдик-таносил найини ураб туради, 
унинг бушлиги кон билан тулганда жинсий орган таранг тортилади. Сийдик- 
таносил канали жинсий олат ичидан утади. Купер ва препуциал безлар хам 
жинсий органлар билан боглик булиб, купер безининг секрети уругни 
суюлтиради, препуциал бези эса хидли суюклик ишлаб чикаради. Бу хидли 
суюклик хиди оркали эркак ва ургочи индивидлар бир-бирини топиб олади 
ва жинсий кузгалишига ёрдам беради.

153-
153-расм. Сут эмизувчилар жинсий органларининг тузилиши.

А -  самец; Б -  самка. 1 -  буйрак; 2 -  сийдик йули; 3 -  сийдик халтаси;
4 -  буйрак усти бези; 5 -  уруFдон; 6 -  уруFдон орт^ и; 7 -  уруF йули;

8 -  уруF халтаси; 9 -  кискарувчи без; 10 -  купер бези; 11 -  препуциал без; 12 -  
жинсий орган; 13 -  тухумдон; 14 -  тухум йули; 15 -  тухум йулининг 

воронкаси; 16 -  бачадон шохи; 17 -  бачадон; 18 -  кин; 19 -  жинсий тешик
(Наумов, 1995)
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Сут эмизувчилар ургочисининг жинсий органлари жуфт тухумдондан 
иборат. Уларнинг тухумдонини хажми бошка умурткали хайвонларнинг 
тухумдонидан кичик булиб, шакли овалсимон, япалок ва усти гадир-будир, 
буйракларга якин жойда, тана бушлигида жойлашган. Тухумдондан мюллер 
найларига гомолог булган тухум йуллари чикади. Жуфт тухум йулларининг 
кенг воронкасимон учи тухумдонга якин жойга, тана бушлигига очилади. 
Тухум йулининг тухумдонга якин, усти букилмали кисми фалопиев найи, 
пастки кенгайган кисми бачадон деб аталади. Бачадон шохлари тор ва 
узунчок кинга очилади. Киннинг ташки томони дахлизга, яъни сийдик- 
таносил каналига айланади. Чунки унга сийдик пуфаги хам очилади. Кин 
дахлизи сийдик-таносил тешиги билан бирлашиб ташкарига очилади. Унинг 
пастки четида кичик усимта шакидаги клитор булиб, клитор куплаб тешикли 
тукималардан ташкил топган.

Бир тешиклиларнинг тухум йуллари жуфт булиб, фаллопиев найлари 
бачадонларга булинади. Улар бевосита сийдик-таносил синусига айланади. 
Копчиклиларда эса жуфт кин хам бор. Йулдошлиларда иккала кин хам бор. 
Уларнинг иккала кини бир-бирига кушилиб, битта тор кинни хосил килади. 
Кемирувчиларнинг, куёнларнинг, филларнинг бачадони жуфт булиб, хар 
бири мустакил равишда кинга очилади. Сичконлар, чучкалар ва 
йирткичларда бачадонлари жуфт, аммо кинга умумий тешик билан очилади. 
Бачадонлари киннинг куп кисми билан кушилиб кетган икки шохли бачадон 
йирткичлар, китсимонлар, жуфт ва ток туёклиларда, бачадонлари бир-бирига 
тулик кушилиб кетган оддий бачадон чала маймунлар, маймунлар, одам ва 
баъзи куршапалакларда булади. Бир тешиклилардан ташкари барча сут 
эмизувчиларнинг тухумида сариклик моддаси камлиги учун уларнинг 
тухумини хажми кичик булади.

Сут эмизувчиларнинг барчасида ички уругланиш содир булади ва 
тирик бола тугади. Бир тешиклиларда чала тугиш ходисаси содир булади, 
яъни уларнинг тухуми бачадонда турган вактида она организми хисобидан 
озикланади ва усади. Бу озик моддалар тухумнинг пергаментсимон 
пустидаги тешикчалардан утади.

Купайиши. Купайиш олдидан денгиз мушуги ва куплаб тюленлар 
очик денгизга, яъни болалайдиган ётокларига миграция килади. Масалан, 
Шимолий Атлантикада таркалган ва муз устида болалайдиган греланд 
тюлени хар хил ерда болаловчи учта пода хосил килади. Бу подалар кузда 
болалайдиган жойига миграция килади. Агар озука танкислиги сезилса, сут 
эмизувчилар бошка жойларга кучиб кетади.
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Сут эмизувчиларнинг купчилик туркумлари вакилларида жинсий 
диморфизм яккол билинади. Куракоёклиларда, жуфт туёклиларда, айрим 
хартумлиларда, маймунларда, йирткичларда жинсий диморфизм сезилади. 
Кулокли тюленларнинг эркаклари ургочиларидан анча йирик булади. Эркак 
моржларнинг козик тишлари анча йугон ва терисининг калинлашишидан 
алохида думбокчалар хосил булади. Бу думбокчалар моржлар бир-бири 
билан уришганда химоя вазифасини бажаради.

Сут эмизувчилар айрим жинсли, уругланиши ички, купчилик вакил- 
лари тирик бола тугади. Асосан, болаларини уяларида тугиб, тарбиялайди. 
Болаларини сут билан бокади ва насл учун кайгуради. Сут эмизувчилар бола 
тугиш усулига караб уч гурухга булинади. 1. Тухум куйиб купайиш. Бу 
гурухга кирадиган сут эмизувчиларнинг тухуми сариклик моддасига бой 
булиб, тугилганда эмбрион (бола) анча ривожланган булади. Тухумни онаси 
уясида бола чиккунча босиб ётади (урдакбурун) ёки корин томонида 
жойлашган халтасининг ичида ривожланади (ехидна, проехидна). Бу 
халтачаларда маълум вактдан кейин оталанган тухумдан бола чикади ва 
халта ичида жойлашган сут безларидан ажралиб чиккан сутни ялаб 
озикланади. Урдакбурун ва ехидна оталанган хамда ривожланишининг 
маълум кисмини она организмида утказган тухумни ташки мухитга (уясига) 
куяди. Масалан, ургочи урдакбурун жинсий органида тухум оталангандан 
кейин 15 кун, ехидналар эса 16 кун тухум йулида ривожланиб, кейин 
ташкарига чикаради. Ташки мухитда эса урдакбурун тухумидан 9-10 кундан 
кейин, ехидна тухумидан 10-11 кундан кейин боласи чикади. Буларнинг 
тухуми йирик (10-20 мм) булиб, таркибида сариклик моддаси куп булади. 2 . 
Чала бола тугиб купайиш. Бу гурухга кирадиган сут эмизувчиларнинг 
эмбриони (боласи) бачадонида ривожланади, лекин йулдош хосил булмайди. 
Бундай чала тугилган боласини онаси корин томонида жойлашган халтасида 
олиб юради. Янги тугилган боласи сутни узи эма олмайди, халта ичидаги сут 
безлари онаси томонидан бола огзига тугрилаб куйилади ёки сут 
безларининг мускулларини кискариши туфайли ажралиб чиккан сутни ялаб 
озикланади. Бу гурухга халтали сут эмизувчилар киради. Уларнинг тухуми
0,2-0,4 мм ва сариклиги хамда оксили кам, купчилигида биттадан, факат 
опоссиумларда 10 тагача тухум етилади. 3. Яхши ривожланган бола тугиб 
купайиш. Бу гурухга кирадиган сут эмизувчилар тулик ривожланган, ота- 
онасига ухшайдиган тирик бола тугади. Тугилган болаларини узлари 
бемалол оналарини эмиб озикланади. Купчилик турларининг болалари 
тугилгандан кейин тезда туриб юра олади, чунки бу гурухга кирадиган сут
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эмизувчиларнинг болалари йулдош оркали она организми хисобидан 
озикланади. Бу гурухга йулдошли сут эмизувчилар киради.

Йудошлиларнинг тухуми жуда майда (0,05-0,2 мм) булиб, уларнинг 
тухумида оксил ва сариклиги деярли булмайди. Купчилигида бирданига 15
18 тагача тухум етилади. Она организмида эмбрион ривожланитттининг 
давомийлиги куйидаги учта омилга боглик. 1. Хдйвоннинг гавдасини катта- 
кичиклигига боглик. Масалан, эмбрион ривожланиши малла полевкада 
(гавдасининг катталиги 10 см) 18 кун, ундан каттарок булган кулранг 
полевкада (13 см) 20 кун, ундан каттарок пасюк каламушида 22 кун, хомякда 
(35 см) 30 кун, тулкида (90 см) 52 кун давом этади. 2. Бола тугадиган 
жойнинг кулайлиги. Купчилик сут эмизувчилар яхши курилган горда, инда 
бола тугади. Масалан, ёввойи куёнда хомиладорлик 30 кун давом этади ва 
териси ёлонгоч хамда хали кузи курмайдиган боласини уясида тугади. 
Товушконда хомиладорлик 50 кун давом этади ва кузи очик, териси жун 
билан копланган боласини инда эмас, балки очик жойда тугади. Айрим 
турларида хомиладорлик узок вакт давом этади, яхши ривожланган боласи 
тезда онасини изидан юриб кетади. 3. Хрмиладорликнинг давомийлиги 
тухумнинг уругланиши билан эмбрионнинг она бачадони деворига 
ёпишиши, яъни имплантация билан йулдош хосил булиши уртасидаги 
муддатнинг давомийлигига боглик. Бу йулдошли сут эмизувчиларга хосдир. 
Эмбрион терисидаги ёг безларидан ажраладиган секретлар бутун эмбрион 
гавдасининг барча жойини калин катлам булиб коплаб туради ва тугиш 
вактида боланинг она жинсий йулларидан утишини осонлаштиради.

Сут эмизувчиларнинг балоFатга етиш муддатлари. Сут 
эмизувчилар турли ёшда жинсий балогатга етади. Йирик сут эмизувчилар 
анча кечрок жинсий вояга етади. Жумладан, филлар 10-15 ёшда, 
каркидонлар 12-20 ёшда, жайронлар 2-4 ёшда, бурилар 1 ёшда, майда 
кемирувчилар 1 ойда, айик, йулбарслар 3-4 ёшда урчиш кобилиятига эга 
булади. Жуда куплаб сут эмизувчилар факат урчиш даврида жуфтлашади, 
баъзи турларининг вакиллари бутун умр буйи жуфт булиб яшайди. Аммо 
отлар, эшаклар, бугулар, айрим туёклилар полигам булиб, уларда насл учун 
гамхурлик килиш вазифасини ургочилари бажаради. Моногам турларида эса 
насл учун гамхурлик килишни хам эркаги, хам ургочиси бажаради.

Сут эмизувчилар, асосан, бир йилда бир марта бола тугади, аммо 
айрим турлари бир йилда бир неча марта болалаши мумкин. Масалан, 
товушконлар, тийнлар бир йилда уч мартагача, филлар, моржлар, 
йулбарслар 2-3 йилда бир марта купаяди ва биттадан бола тугади. 
Делфинлар, бугулар хар йили купаяди ва биттадан бола тугади. Итлар,
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сувсарлар хар йили икки марта купаяди ва куп бола тугади. Ок сичконлар 18 
тагача, норкалар 13 тагача, каламуш, сичконлар 18 тагача бола тугади.

Сут эмизувчиларнинг хомиладорлик ва тугиш даврлари узок 
булганлиги учун хам уларнинг куйикиш, кушилиш даврлари хам хар хил 
булади. Масалан, ит, бури, тулки кишнинг охирида, хомиладорлик даври 
киска вакт давом этадиган типратиканлар, норка, куёнлар, кемирувчилар 
бахорда, сувсар, бурсик ёзнинг урталарида, туёклилар кузда куйикади ва 
кушилади. Совук минтакаларда яшайдиган сут эмизувчилар асосан, бахорда 
урчийди, айиклар инида ётиб кишда тугади, тюленлар хам кишда тугади.

Турли хил сут эмизувчиларда хомиладорлик даври турлича булади. 
Уларнинг бу даври хайвоннинг катта кичиклигига, ташки мухит омилларига 
боглик булади. Масалан, олахуржунда хомиладорлик даври 11-13 кун, уй 
сичконида 18-24 кун, ондатрада 25-26 кун, сугурда 30-40 кун, куёнда 30 кун, 
олмахонда 35-40 кун, итда 60 кун давом этади. Болаларини уяда ёки ин-уяда 
тугадиган арслонларда хомиладорлик 4 ой, айикда 7-8 ой, нутрияда 129-133 
кун, соболда 230-280 кун давом этади.

Болаларини ер юзасида тугадиган сут эмизувчиларнинг хомиладорлик 
даври янада узокрок давом этади. Чунки уларнинг болалари анча 
ривожланган булиб, тугилгандан биринчи кундан бошлаб онасини изидан 
эргашиб юради. Масалан, бугуларда хомиладорлик даври 8-9 ой, от ва 
эшакда 11 ой, туяларда 1 йил, куй ва эчкиларда 5-6 ой, корамолларда 9 ой, 
филда 20 ой давом этади. Урчиш тезлиги хайвон умрининг узоклигига ва 
индивидларнинг нобуд булиш тезлигига хам боглик булади. Одатда, узок 
умр курадиган хайвонлар секин купаяди. Масалан, филлар 70-80 йил, 
айиклар 30-40 йил, отлар 30 йил, итлар 10-15 йил, сичконлар 1-2 йил 
яшайди.

Эмбрионал ривожланиши. Бир тешиклиларнинг (ехидна, 
урдакбурун) тухуми сарикликка бой булиб, дискодиал майдаланади. 
Кейинги ривожланиши яхши урганилмаган, аммо рептилияларнинг 
ривожланишига ухшайди, деган мулохазалар бор. Халталиларнинг тухумида 
сариклик кам ва майдаланиш даврида сариклик ажралиб кетади хамда 
иккита алецитал бластомер хосил булади.

Юксак (йулдошли) сут эмизувчиларнинг тухуми алецитал, аммо 
бластомерларида оз микдорда сариклик булади, у хам кейиинчалик ажралиб 
кетади. Сут эмизувчиларнинг тухуми тулик майдаланади, аммо майдаланиш- 
нинг бирор типига мос келмайди. Бластомерлар бир-бири билан яхши 
богланмаганлиги учун жойланишини узгартириши мумкин ва асинхрон 
майдаланади. Тубан умурткалилар ва умурткасизларга нисбатан юксак сут
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эмизувчилар эмбрионал ривожланишида жуда эрта, хатто 2-4 бластомерлик 
даврида эмбрион геноми, 8 бластомерлик даврида оксил трансляцияси 
ишлай бошлайди. Сут эмизувчилар эмбрионал ривожланишида 
бластомерларнинг эртарок зич жойлашиши, яъни компактизацияси 
бошланади. Натижада зич морула (стерробластула) хосил булади. 
Стерробластулада тезда (сичкон эмбрионида 16 бластомерлик даврида) 
ташки рангли ва ички корамтир хужайралар массаси хосил булади. 
Кейинчалик ташки каватидан трофобласт, ички каватидан эмбрионнинг узи 
хосил булади. Шундай килиб, хужайра-ларнинг эмбрионал ва эмбриондан 
ташкари кисмларга ажралиши тубан амниоталарга нисбатан эртарок содир 
булади.

Сут эмизувчилар эмбрионал ривожланишининг дастлабки даврларида 
эмбрион халкаси ва унга мос келадиган трофобластнинг жойлашиши маълум 
даражада сперматозоидни тухум хужайрага кириш нуктасига ва редукцион 
таначани ажралиш нуктасига боглик булади. Аниканишича, сичконларда бу 
нукталарнинг бирлаштирадиган чизик майдаланаётган тухумнинг экваторига 
74% мос келади. Аммо сперматозоиднинг тухумга кириш нуктаси эмбрион 
халкасининг юкори халкасига 17%, трофобластнинг марказий кисмига 9% 
мос келади.

Сут эмизувчиларнинг тухумини майдаланиши бошкариладиган жараён 
булиб, эмбрионал ривожланишнинг дастлабки даврларида 
детерминациялаш-маган булади ва уни тажриба йули билан узгартириш 
мумкин. Жумладан, сичкон эмбрионининг 4 бластомерлик даврида битта 
бластомерини кучириб бошка эмбрионнинг юза кисмига куйилса, ундан 
трофобласт, агар бу бластомерни эмбрионнинг ички кисмига 
жойлаштирилса, ундан эмбрион-нинг маълум бир органи хосил булади. 
Демак, бластомернинг такдири унинг жойлашишига боглик булади. Тезда 
(сичконларда 32 бластомерлик боскичида) трофобласт хужайраларидан 
ажралган суюклик билан тулган катта бушлик хосил булади. Бу боскичдаги 
эмбрион бластоциста дейилади. Бундан кейин эмбрион халкасида ички, 
бластоцистага караган кават хосил булади. Буни энтодерма ёки гипобласт 
дейилади ва у кушларнинг эмбрионини гипобластига гомолог хисобланади. 
Бу гипобластдан сариклик халтасининг девори хосил булади. Аммо сут 
эмизувчилар тухумида сариклиги йук, лекин сариклик халтаси деворини 
хосил булиш жараёни кушлар ва рептилияларнинг шу жараёнига ухшаш 
булади. Сут эмизувчиларда бу ходисанинг учраши рекапитуляцияга яккол 
мисол булиб, эволюция жараёнида аждодлар белгиларини такрорланишидир.
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Гипобласт ажралгандан кейин эмбрион халкасининг колган кисми 
эпибласт деб аталади. Сут эмизувчилар эмбрионал ривожланишининг узига 
хос хусусияти, уларда эртарок (сариклик халтаси хосил булиши билан бир 
вактда) амнион бушигини пайдо булишидир. Сут эмизувчиларнинг айрим 
турларида трофобласт эмбрионнинг устини коплаши туфайли амнион парда 
хосил булади. Сут эмизувчиларнинг купчилик турларида эса амнион 
бушлиги кавитацион ёки шизоцел усул билан, яъни эмбрион халкаси 
хужайраларини таркалиши оркали хосил булади. Амнион бушлигининг 
пастки, гипобластга якин жойи эмбрион калкони шаклида, копкоги амнион 
кобигига гомолог, трофобласт сероз кобикка гомолог хисобланади.

Эмбрионнинг узи бирламчи бушлик, бирламчи арикча, гензен халкаси 
боскичларини босиб утиб, тубан амниоталар каби эмбрион калконидан 
ривожланади. Айрим сут эмизувчиларда (учар сичконлар, денгиз чучкачаси) 
мезодермал халта рептилияларники каби хосил булади. Айрим турларида 
кушлар каби гензен халкасидан олдинда, ичида бушлиги бумаган зич хордал 
усма усиб чикади.

Кейинги йилларда аникланишича, сут эмизувчилар эмбрионида гензен 
халкаси чап-унг висцерал диссимметрия органлари (юракни чап, жигарни 
унг томонда жойлашиши ва бошкалар) жойлашиш маркази хисобланади. 
Гензен халкаси чукурча шаклида булиб, унинг хужайралари киприкли, 
алохида типда (моноцилий) тузилган булиб, одатий киприкка нисбатан 
тескари, яъни тебраниб эмас, одимлаб харакатланади. Агар юкоридан 
каралса, киприклар чапдан унгга соат стрелкаси буйича кискаради. Бундай 
харакатланиш динеин оксилининг изомерияси билан аникланади. 
Киприкларнинг хар 9 та периферик дублети микронайчалар билан 
бирлашган булади. Гензен халкасини ювиб турадиган суюклик эмбрионнинг 
чап томонида оким хосил килади. Бу оким йуналиши диссимметрияни 
аниклайди. Агар оким хосил булмаса (динеин синтезини пасайтирувчи 
махсус генетик касаллик пайтида), эмбрионнинг “чап-унг” ва “унг-чап” 
томонлари тенг микдорда булади. Агар эмбрионнинг унг томонига сунъий 
оким хосил килинса situs inversus, яъни юрак унг томонда, жигар чап 
томонда пайдо булади. nodal гени экспрессияси даврида оким йуналиттти 
гавданинг кайси томонида содир булишини кандай аниклаш буйича иккита 
назария бор. Биринчи назарияга кура, гензен халкаси хужайралари 
кандайдир “морфоген” модда ишлаб чикариб, эмбрионнинг чап томонига 
оким хосил килади ва бу ген экспрессиясига сабабчи булади. Иккинчи 
назарияга биноан, чап томонга кандайдир модда эмас, механик сигнал 
берилганда, бу сигнал харакатсиз киприклар тупламига таъсир этади. Унинг
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механорецепторларга таъсири плазматик мембранада кальций канали 
очилишига олиб келади. Айнан хужайра ичида кальций концентрациясини 
ортиши nodal гени экспрессиясини бошланишига олиб келади.

Сут эмизувчиларнинг бирламчи бушлиги кушлардаги каби эмбрион ва 
эмбриондан ташкари мезодермани хосил килади. Бу мезодерманинг 
куртаклари бирламчи бушликнинг проксимал эпибласт деб аталадиган орка 
кисмидан хосил булади. Сут эмизувчиларда гоноцитлар худди шу проксимал 
эпибластдан пайдо булади. Бунинг учун унинг трофобласт билан 
индукцияси талаб этилади. Индукцияловчи агент сифатида ВМР оксили 
катнашади. Эмбриондан ташкари мезодерма хужайраларининг асосий кисми 
трофобласт билан сариклик халтасининг уртасига киради. Приматларда 
бирламчи мезенхима бундан хам олдин, эмбрион калкони шаклланишидан 
анча олдин трофобласт билан бир вактда хосил булади. Эмбриондан 
ташкари мезодерма (мезенхима) массасидан лакунлар хосил булиб, кейин 
улар бир-бири билан кушилади ва эмбриондан ташкари целомни хосил 
килади. Бу вактда трофобластларда куплаб бирламчи ворсинкалар усиб 
чикади. Улардан кейинчалик эмбриондан ташкари мезодерма усиб, шу 
жойда кон томирларини хосил килади. Трофобласт ворсинкалари ундан усиб 
чиккан кон томирлари билан биргаликда иккиламчи ворсинка, 
трофобластнинг узи иккиламчи ворсинкалар билан биргаликда хорион деб 
аталади. Буларнинг барчаси сут эмизувчилар келиб чикиши ва эволюциясида 
мухимдир (154-расм).

Сут эмизувчилар эмбрионида кейинрок аллантоисга ухшаш усма пайдо 
булади. Баъзан бу усмани аллантоис оёги деб аталади. Бу усма факат 
эмбриондан ташкари мезодермадан тузилган булиб, эмбрион ва она кон 
айланиш системаси уртасида алока урнатадиган кон томирларига бой 
булади. Бу алока эмбрионнинг бачадон деворига имплантацияси туфайли 
урнатилади.

Йулдош хакида. Йулдош сут эмизувчиларнинг йулдошлилар кенжа 
синфига хос булиб, у аллантоиснинг ташки девори билан сероз кобикнинг 
бир кисми кушилиши натижасида хосил булади. Хорионнинг ташки 
юзасидаги ворсинкалар бачадон деворига ботиб киради ва хакикий йудош 
хосил булади. Бунда эмбрион кон томирлари билан туташади ва эмбрион она 
кони билан озикланишига имконият яратилади.
Хориондаги тукларнинг (усикларнинг) хорионга кандай урнашганига караб 
йулдош куйидаги турларга булинади. 1. Диффузли йулдош. Бунда 
ворсинкалар хорионга бир текис таркалади. Бундай йулдош китсимонлар, 
чала маймунлар ва туёклиларда булади.
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154-расм. Сут эмизувчиларнинг филогенетик шажараси (Hickman, 2008)
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2 “1 1 О  Т П  О  ЧУ О  ЧУ ^  ^. Булакчали йулдош. Бунда йулдош туклари туп-туп булиб, бутун 
хорион юзасига таркалган булади. Бундай йулдош кавш кайтарувчиларда 
булади. 3. Х,алкасимон ёки зонал йулдош. Хорион туклари кенг белбог 
шаклида булиб, эмбрионни кундалангига ураб олади. Бундай йулдош итлар, 
хартумлилар ва куракоёклиларда учрайди. 4. Дискодиал йулдош. Туклари 
бир жойда тупланиб, диск хосил килади. Бундай йулдош кемирувчилар, 
хашаротхурлар ва маймунларда учрайди.

Йулдошлиларнинг айримларида бола тугилгандан кейин йулдоши 
тушади, айримларида эса тушмайди. Йулдошнинг тушиш ёки тушмаслиги 
хорион туклари йулдошнинг она кисмида канчалик мустахкам 
бирикканлигига боглик. Биринчи холатда бола йулдоши (хорион) ва бола 
ташкарига чикади, бунинг натижасида маълум микдорда кон хам окиб 
чикади. Дискодиал йулдошларнинг купчилиги тушадиган йулдош турига 
киради. Тушмайдиган йулдошда хорион ворсинкалари бачадон пардаси 
билан буш бириккан булиб, тугиш даврида пардасидан осон чикиб кетади. 
Диффузли ва булакчали йулдошлар тушмайдиган йулдошлар типига киради. 
Аллантоиснинг ташки пардаси билан сероз парда кушилиши натижасида 
хорион говаксимон тузилишга келиб колади. Хорионнинг ворсинкалари 
бачадон эпителийси билан бирикади. Бу ерда она организми билан 
богликлик вужудга келади. Натижада эмбрионда газлар алмашинуви ва 
озикланиш содир булади. Бир тешиклиларда йулдош булмайди, 
халталиларда эса йулдош рудимент холда сакланиб колган.

Назорат саволлари
1. Анамниялар билан амниоталарни солиштиринг ва ухшашликлар 

хамда фаркларни аникланг.
2. Рептилияларнинг тухуми тузилишини айтинг.
3. Рептилияларнинг эмбрионал ривожланишини тахлил килинг.
4. Рептилияларнинг цикллилиги, хаёт кечириши, купайиши билан 

боглик булган муаммоларни аникланг.
5. Кушларнинг жинсий органлари бошка умурткалиларнинг жинсий 

органлардан кандай фарк килади?
5. Кушлар тухумининг тузилишини тахлил килинг.
6. Кушларнинг купайишини тахлил киинг.
7. Сут эмизувчиларнинг жинсий органлари тузилишини айтинг.
8. Сут эмизувчиларнинг эмбрионал ривожланишини айтинг.
9. Сут эмизувчиларнинг эмбрионал ривожланишини хавфсиз утишига 

ёрдам берадиган провизор органлар хакида нималарни биласиз?
10. Хдйвонлар купайиши ва индивидуал ривожланиши билан боглик 

булган кандай муаммоларга дуч келаяпсиз?
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ГЛОССАРИЙ 
Агам -  a -  йук, gomos -  кушилиш.
Регенерация -  regenarathio -  тикланиш.
Партеногенез -  партенос -  киз холида, генезис -  тугилиш.
Гипогенез -  уругланишда эркак пронуклеусининг иштирок этмаслиги. 
Андрогенез -  уругланишда ургочи пронуклеуснинг иштирок этмаслиги.
Г етерогония -  бир марта уругланиш, кейинги марта партеноенез йули билан 
купайиш.
Метагенез -  жинссиз ва жинсий бугинларнинг галланиши.
Генаратив хужайралар -  жинсий хужайралар.
Соматик хужайралар -  тана (жинсий булмаган) хужайралар.
Гоноцит, гаметобаласт -  бирламчи жинсий хужайралар.
Овуляция -  фолликула кобигининг ёрилиб, биринчи тартибли овоцитнинг 
корин бушлигига чикиши.
Фолликула -  тухумдонда жойлашган тухум хужайралар
Атрезия -  тухум хужайранинг улиши ва фолликуланинг урнида атретик
тана хосил булиши.
Менструация -  тухум хужайра уругланмаганда бачадон шиллик каватининг 
кучиб тушиши.
Гаметогенез -  жинсий хужайраларнинг ривожланиши.
Овогенез -  тухум хужайраларининг ривожланиши.
Сперматогенез -  уруг хужайранинг ривожланиши.
Сперматофора -  сперматозоидларнинг махсус капсула билан уралган 
холати.
Моноспермия -  тухум хужайранинг битта сперматозоид билан уругланиши. 
Полиспермия -  тухум хужайранинг бир неча сперматозоид билан 
уругланиши.
Майдаланиш -  зиготанинг булиниб, бластомерларни хосил килиши. 
Бластомер -  зиготанинг булинишидан хосил булган хужайралар (бласто -  
ниш, куртак, мер -  булак).
Бластула -  эмбрионнинг бир каватлик даври.
Морула -  бластоцел бушлиги бластомерлар билан тулган эмбрион.
Гаструла -  гастер -  коринча, эмбрионнинг икки каватлик даври.
Эктодерма -  экто -  ташки, дерма -  кават, эмбрионнинг ташки кавати. 
Энтодерма -  энтос -  ички, дерма -  кават, эмбрионнинг ички кавати. 
Мезодерма -  мезос -  урта, дерма -  кават, эмбрионнинг урта кавати. 
Инвагинация -  бластула вегетатив кутубнинг бластоцел бушлигига ботиб 
кириши.
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Иммиграция -  бластомерларнинг бластула деворидан бластоцел бушлигига 
кучиб утиши.
Деляминация -  катламланиш, бластула деворидаги бластомерларнинг икки 
каватга ажралиши.
Имплантация -  им -  ичкарига, плантаре -  ёпишиб жойлашиш, эмбрионнинг 
бачадон шиллик каватига ёпишиши.
Провизор органлар -  эмбрион ривожланишининг хафсиз утишини 
таъминлаб, эмбрионал давр тугаши билан уз фаолиятини тугатадиган 
органлар (сариклик халтаси, трофобласт, амнион, сероз парда, аллантоис, 
хорион, йулдош, киндик ипи).
Нейруляция -  эмбрионал ривожаниш даврида ук органларнинг хосил 
булиши.
Дифференциация -  келиб чикиши умумий булган хужайраларда 
морфологик, физиологик ва функционал фаркларнинг пайдо булиши. 
Метаморфоз -  метаморфозис -  узгариш.
Онтогенез -  онтос -  мавжудот, генезис -  ривожланиш.
Биогенетик конун -  онтогенезда филогенезнинг киска ва тез такрорланиши. 
Филэмбриогенез -  эмбрион тараккиёти даврида аждод белгиларига 
нисбатан узгарган ёки янги белгиларнинг пайдо булиши.
Жинсий диморфизим -  эркак ва ургочи организмларнинг бир-биридан 
ташки белгиларига кура фаркланиши, ди -  икки, морфос -  шакл.
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