A gt eadm si or ganogeneesi st

NAr vi stist eenit j a kogu t el gkonpl eksi i ndukt si ooni j&rel val | andub
organi sm | dpl i kuks kuj uneni seks sekundaar set e i ndukt si ooni de kas-
kaad. el | e al useks on konpet ent suse asenduni ne koe- j a or gani al ge-
tes, et reageeridaspetsiifiliset uute einduktsi ooni del e neabera adel t.
Kunagi sed sei sukohad, et esnased i ndukt si ooni d eri nevad sekundaar -
setest, e nd paika pidavat. Kasinduktori Ul ekandeks onvaj atingi nata
r akkudevahel i st kontakti vdi on vahendaj aks rakkudevahel i ne naat -
riks, e o e kontsept uaal se t 8hendusega.

Par enhlilinor gani t e nor f ogeneesi s on sekundaar sed i ndukt si ooni d
epiteeli janesenhiin interaktsioonid. Ni epiteel kui ka nesenhiim
vOi vad péri neda kdi gi st | oot el eht edest (j ooni s 63). O ganogeneesi de
sekundaar set es i ndukt si ooni des on osut unud j uht i vaks pi i rkonna
nesenhiim(j ooni s 64). Mesenhtlm voéi ne epiteeli regi onaal seks
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Jooni s 63. Sl groogse kudede di vergent s j a konvergent s ont ogeneesi s (V. P.
Mhhai | ovi, 1992 jargi). Nagu skeenist sel gub, périnevad epiteelid, nesen-
hinaal sed j a | i haskoed koi gi st | oot el eht edest .
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Jooni s 64. Epiteeli ja nesenhiitni interaktsi oonide néiteid (Burke, 1989 j a
Glbert, 1994 é&rgi). Msenhitn ndj ul naabruses ol ev epi dernis i nvagi neer ub
(A-Q vdi evagineerub (D-H. Mnel juhul (G H noodustub nesoder m
toinel api kaal ne ekt oder naal ne hari .

spetsifikatsiooniks Ul etabiseg |iikidevahelisedpiirid Niiteks!linnu
| dual uu pi i rkonna epi teel noodust ab hanba, kui seda konbi neeri da
hi i re hanmast e pi i rkonna nesenhiiin ga.

Seni el deidentifitseeritud ki ki Uhendei d, nis vast ut avad or gano-
geneesi de eest. Nadrnet e hargnenisel néi b ol evat osal i ne t ransf or nee-
riv kasvuf aktor f1 (TG~p1). See thend sti nul eeri b vaheai ne val kude
sunteesi jainhibeerib nende | anmot anst. Qetat akse, et TG~PLlstabili-
seeri b pdGsasj ad struktuurid. Igal juhul takistab eksogeenne TG~ 1
har gnenast kul ti veeritud neeru rudinente ja pi i nanaar nei d.

Q ganogeneesi | osal evaks nol ekul i ks on t 6endosel t ka aktiviin, ms
esi neb j uba esi nest e i ndukt si ooni de g al . Akti viin soodust ab vaheai ne
| okaal set | anmut amist ja sel | e kaudu uut e epi teel i vaati de t eket .
Eksogeensel t | sat una pdhj ust ab akti vi i n ndér net e har gnenh ses suuri
kor val ekal dei d.
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NBr vi sist eem ar enem ne

NAr vi sist eemon esi nene el undkond, ms hakkab ar enena pérast gast -
rul atsiooni. Bastotsddli sisserul | unud kor donesoder mi ndut seeri b
enda kohal ekt odernis neuraal pl aadi . Neuraal pl aat siveneb esi al gu
neur aal vaoks j a sul gub segj drel neuraal toruks (j ooni s 65).

NArvi t oru nor f ogeneesi s ontahtis osanii si semistel (rakusi sestel)
ku kavdistd tegritd.

S senisteks teguriteks, nis kuj undavad nérvitoru, on nikrotoru-
keste ja nikrofilanenti de | okaal sed i sedrasused. Esi neseks t dukeks
nar vi vao kuj unenmisel on nuut used vent r aal set es nedi aanset es r akku-
des, ms on kontaktis sel j akeel i kuga. Need rakud noodust avad nér vi -
vao nedi aanse hi nge (anal oogi a aknahi ngega) (j ooni s 65). Seal sed ra-
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Jooni s 65. Nirvitoru janeuraal harja derivaadi d (Schunacher, 1988 j &rgi nuuda-
tustega) . MH—nedi aanhi nge asukoht; LH— at eraal hi ngede asukoht.
Nbol ed neur aal vao j ooni sel (vaasakpool ne) néi t avad ekt oder mi ekspansi ooni
suunda.
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Jooni s 66. A updi ekest e eri stunine sel groogsel (Toi vonen, 1968 argi).

kud esi al gu pi kenevad nikr ot or ukest e par al | eel set e ki npude koondu-
mse abi| jaseg ée onandavad nad kiilukuj utipmste rongasjat pai k-
nevat e mkrofi | anenti de kont rakt si ooni tul enusel .

Jérgnine et app nérvitoru kuj unenisel on | at eraal setes hi ngedes
ki il ukyj uliste rakkude noodust unine (j ooni s 65).

Kogu kesknar vi slist eem edasi ne ar eneni ne on seot ud r akkude | o-
kaal se vohamsega j a val i kul i se hukkumisega. el | e t ul enusena noo-
dust ub nérvi t oru eesosas esi a gu kol mja segj arel viis g updi ekest (j oo-
ni s 66). Kol ne aj updi ekese st aadi unis on eri st at avad eesaj u (pr osen-
cephal on), keskaj u (nesencephal on) j a rontgj u (r honbencephal on). Eesaj u
j aguneb edaspi di kaheks: ot sgj uks (t el encephal on) j a vahegj uks (di ence-
phal on). Rontaj u j aguneb onakor da t agaaj uks (net encephal on) ja pi kl i k-
aj uks (nyel encephal on's. nedul | a obl ongata). Nirvi toru eesmine j a saba-
mne pi i rkond sul guvad kdi ge vi i rasena j a ndnda aega on vaadel -
davad avaused —neur opoor i d.

Nirvitoru sei n koosneb a gul Uheki hi i sest neuroepiteelist, kus raku
tuumpendel dab perifeeriajaneurotsodl i vahel . Kui tuumon nérvitoru
perifeerias, siisteebrakk|8bi rakutsikli Sfaasi. Kui taonréannanud
neurot sodl i | hedusse, teeb rakk | &bi nitoosi. Vahepeal setes asendites
on rakutstkkel faasides G jaG. Edasisel arenemsel jaavad rakut uu-
nad vai d neur ot s60l i Unfor usse j a peri f eerne osa on téai det ud raku-
j atketega. Neurotsodli Unfruses ol evad rakud noodust avad nant el -
tsooni, nillest seljagupiirkonnas areneb hiljemva jahallallus, kus
ventraal selt onnotoorsed neuronidjalateraa selt —dlineuronid Rea
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aj u pi i rkonnas saab nant el rakkudest ependiimj a peri f eer ses suunas
randavad r akud noodust avad suur- j a vai keaj u koore.

Neuronite nigratsi ooni | on juhtteedeks neurogliiarakud - astrot sti-
did. Astrotsuitide pi nnal e kl eepuvad neuroni d t &hu adhesi i vihendi | e
astrotaktiinile. Qetatakse, et neuroneil onvaj aik geent ¥4 ekspres-
seerunine, nis kodeerib peptiidi gl Ukostdl fosfatididlinositooli sidu-
m seks nentr aani ga. Vai keaj u koor e kuj uneni sel réndavad vai kesed
neur oni d —soner rakud —esi al gu aj u perifeeriani ja seg érel tagasi
Pur ki nj e rakkude ki hi ni, kus noodust avad granul oost sooni . Astro-
taktiini sinteesi hérete korral on va keaj u korrapérast e ki hti de noo-
dustamne taki statud. Selliste | oonade |iigutused on darmselt eba-
tapsed janei | onraskusi kdndi nhsega.

Nir vi koe hi stogeneesis el ol ed ulinemtteainut ndrvirakkude nig
rat si oon Gi gesse kohta, vai d ka rakyj at ket e —aksoni te —ii kunine i ge
ndrkl auani . Liikunisel kasutavad aksoni d ona | okonot oorset jaret-
sept oor set aparaati —kasvukoonust .

Aksoni kasvutraj ektoori uurimisel eristatakse kol ne ast et :

o teeval ik digesse piirkonds;

o ndrkl aua (rakurithna) val ik selles piirkonnas;

e aadressi (O ge raku) valik narkl auas.

Esi nesed kaks protsessi el sol tu neuronaal sest aktiivsusest. Rakkude
vaheal ne vOi b i nstrueeri da edasi | iikuvat aksoni kasvukoonust nit neti .
Koi ge j anedanal t voi vad suunat a aksoni t substraadi f llsi kal i sed ona-
dused, kuid peenemi nstrueerinine on ikkagi adhesiivnol ekul i de spet -
siifikaga Koekul tuuri ting nustes onndidatud, et lamniini, fibronek-
tiini ja gl ikoosan nogl Ukaani dega kaet ud subst raadi | noodust avad
neuronid eriti pikki jatkei d. Aksoni kasvukoonusel on nitu eri sugust
retseptorit, mstunnevad @&alamniini nolekuli eri piirkondi. Reetina
aksonite tra ekt oor ndgennskeskusesse onastrogliia tahistatud lamnii-
niga, ns kaob astrotsuitidelt tektun piirkonnas. Nenat oodi | Gaenor -
habdi ti s el egans oni dentifitseeritud geen unc-6, ms kodeeri b lamniini
B ahel at, ja geenidunc-5ning unc-40, mis kodeerivad | aniniini retsep-
torel d aksoni kasvukoonusel ja unc-44-ankiriini ga seotud val ke. Mt at -
si ooni d ni net at ud geeni des pohj ust avad t ugevad kor val ekal ded neu-
roni te vorgusti kus.

Qn pohj ust arvata, et lamniini kdrval on aksoni kasvukoonuse j aoks
veel gi spetsiifilisenaidnarkereid, ms juhivad aksoni navi gat si ooni .
Kui aga arvest ada kasvukoonuse | i i kunise tdpsust ndrkl auani, siis voib
ta hoopi ski kasut ada konpl eksset nér gi st ust .
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Spetsiifilise adhesiivsusega nal ekul i de kdrval on ekstrat sel | ul aar sest
naat ri ksi st eral dat ud Uhendi d, nis tdukavad spetsiifiliselt kérval e
aksoni kasvukoonuse jataki stavad | iikunist teatud suunas.

Vahenal t osas piirkondades on | eitud, et aksoni d kasvavad keno-
taktiliselt ndrkl aua produt seeritud thendi tdusvas gradiendis. Ni sek-
reteerivad neuraal toru pdhi pl aadi rakud val ku Fspondiini, mllegra
dienti kasutavad | Ulitusrakkude aksoni d ventraal ses suunas kasva-
msd .

Kui aksoni d j Guavad nér kl audor gani sse, siis valivad nad seal vélja
ona pii rkonna. Naiteks reetina aksoni d sel ekt eerivad t ekt ums vai d
Uhe vdi ndne raku vast aspool e tektum's, ml|ega noodust at akse
singpsid. Rirkomnaval iku adstabgangionirakkenii sellespetsiifiline
adhesi i vsus kui ka naaberpiirkonna spetsiifiline arat Gukanne.

O sel gunud, et esi al gu noodust ab né@r kl audr akkudel siinapsei d
rohkem kui hiljempisi na j &8b. LOpl ik aadress sel gi t at akse siinapsi de
(resp. neuronite) valikulise il eel amsega. U eel amise t agavad nérkl aud-
rakkude produt seeritud neurotroof sed faktorid. Hasti on tuntud nérvi
kasvuf akt or (N3), mis on vaj al i k slinpaati | i ste ja sensoor set e neur o-
nite el uks. Kui N3- bl okeerida anti kehaga, siis ni netatud neuronid
hukkuvad. Eral datud on veel aju neurotroofne faktor (BDNF) ja
neurotrofiin-3, ms ona struktuurilt onldhedased N3~ile, kuidvg a
likudteistel e neuronite grupp del e.

Neur aal hari

Neur aal pl aadi piirkonnad, nis | &hevad Ul e ekt oderniks, on tul evase
neuraal harja al likaks. Neuraal hari on sel groogsetel niivérdtahtis, et
teda ni net at akse nel j andaks | oot el eheks.

Neur aal harj ast périneb hul k rakut Gipe (j ooni s 65). Topograafiliselt

vOi b j agada neur aal harj a nel j aks pi i rkonnaks.

e Peaneuraal hari. Selle rakkudest areneb krani of at si aal ne nesen-
hiim na's annab pea- j a ndopi i rkonna kéhred, |uud j a nuu si de-
koe. Need rakud vét avad osa neel ut askut e sei nast j a annavad
al guse t Uinusel e, hantba odont obl asti del e j a si sekdr va kéhrel e.

e Kereneuraal hari, nillest périnevad pi gnenti sint eesi vad nel a-
not stilidi d. Samut i ar enevad nendest dorsaal - j a stnpaati | i sed
gangl i oni d, neerupeal i se sasi osa ni ng nar vi kogun kud Unfer
aord.

e HRstluupiirkonna neuraal hari. Nendest rakkudest genereeritakse

sool e parasunpaat i | i sed gangl i oni d.
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e Kardiaal ne neuraal hari. Pai kneb pea j a kere neuraal harj a vahel
kana entor tios 1. kuni 3. somi di ni ja noodustab suurte arterite
I'i hasel i se sei na j a kopsut tve sept uni.
Neur aal harj a rakud randavad ona koht adel e nddda dor saal set j a vent -
raal set trajektoori. Dorsaal neteeldheb | @bi sonmitide anteri oorse osa,
m s on ki ndl aks t eht ud mt nesugust e nar keritega. Need rakud anna-
vad sensoor sed j a stnpaat i | i sed neuroni d, neerupeal i se sési j a Shvan-
ni rakud.

Seede- j a hi ngam sor gani t e kuj unen ne

Endoder mnoodust ab seedetrakti epiteliaal se voodri. Seni jaab | ahti -
seks kisi nus suuddne, sodgitoru ja hi ngani st eede katt eepiteel i de
paritol ust, kunaneed epiteelidonmtnekihilisedjaselles asas sarna
nevad ekt oder naal setel e epiteelidel e. Kas siinontegemst koepiiride
ni hkuni sega vdi sekundaar se konver gent si ga, tul eks sel gitada tul evi -
kus t psenat e narkeri t e kasut am sega.

Soal toru j aguneb kol neks osaks: ees-, kesk- jatagasool eks.

Eessool areneb kdi ge kiiremni ja noodust ab ona | at er aal ses osas
neel - ehk | Gpust askud (joonis 67), mil lest inetgjatel onselgelt erista
tavadndi jalindudd viis peari.

Esi nesest paari st | pust askut est kuj unevad kuul net érved, tei ne
paar | Bpust askui d kasvab kinni, t&itub | Unfiaatilise koega j a nmodust ab
kur gunandl i d. Kol nanda j a nel j anda | dpust asku dor saal sed osad
arenevad t Glnuseks j a ventraal sed osad nel j aks kor val ki | pnaar ne
sagaraks. Minased |iituvad kil pnddrnega, nille al ge sopi stub vélja
kol nanda j a nel j anda neel ut asku paari vahel .

Eessodl e t agaosast sopi st ub bronhi aal j étke, mil | est arenevad kopsud.

Kesksool j&db lindudel jainetajatel Uhendusse rebukotiga. Mks
areneb kesksool est the j &t ke kuj ul ventraal selt j a pankreas kahe j &t ke
kyul nii kéhtnisest kui ka sel gnnsest piirkonnast.

Tagasool est sopistubvaljaa lantoisjalindudel veel kloakaal - ehk
Fabri ciuse paun. Minane on | Unfiaatiline organ. Inetaj atel on hono-
| oogi i ne kude haj utat ud pi ki j anesoal e sei nu. Suu- j a anaal pi i rkonnas
puut ub ekt oder mkokku endoderniga, nil | est arenevad vastaval t suu-
jaawalava. Hidranditel onletud, et tegdikut j&ab ekto- jaendoderni
vahel e theki hi l'i ne eriline rakkude popul at si oon, ni's suuava avanen -
sel venituvad il na Uhegi raku purunem set a.

Suuavast tungi b ekt oder mdor saal selt Rat hke tasku ndol vaheaj u j a
endoder i vahel e ja sel | est piirkonnast areneb hipof Ulisi eessagar .
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Jooni s 67. Sel groogse | oot e eessoal e areneni se skeem( Toi vonen, 1968 j argi ).
Parenal pool onnéidatud arengu hilisemjérk, et oleksjél gitavorganite périt-
du

Mesoder m | i i gest um ne

Neur ul a st aadi uni's j aguneb nesoder mvi i eks regi ooni ks.

e Kordonesoderm See kude forneerib sel j akeel i ku, ms nédrab
kogu organi sm ant eri oposterioorsetelje.

e Somitide dorsaal ne nesoder mannab or gani sm sel j api i rkonna
nesoder naal sed koed.

e Vahel mne ehk i nt er nedi aar ne nesoderm ml | est areneb kuse-
j a suguel undkond.

e Kil gpl aati de nesodermp nmis annab al guse stidanel e, ver esoon-
tel e javererakkudel e, kbhu- ja rinnaddnsust e si sevoodril e ning
| asenet e nesoder naal set el e konponenti del e, v.a. |ihased.

e Pea nesoderm nillest arenevad ndo si dekoed j a nuskul at uur.

Par aksi aal ne nesoder msegnent eer ub soniitideks. Sonmiit jaguneb
edasi ses ar enenises kol neks osaks: sel gniseks der nat ooniks j a kdht -
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m st eks skl er ot ooni ks j a niiot ooni ks. Der nat coni st areneb pari s-
nahk, skl erotoonist aksi aal t oes j a niiot conist sel j al i hased.

Vahel mi sest nesoder ni st arenevad neer ude Uksi kud pdl vkonnad.
Ininesel 22.-st jahiirel kaheksandast arengupdevast pérast vil j ast unist
areneb esi nest e sonhi ti de kdrval vahel misest nesoder nist pronefrose
juha, mllest ineta atel kuj unevad unised pronefrose torukesed. A a-
nat el sel groogset el avanevad pronef rose t or ukesed t s6l ooni. Nende
| &heduses t sdl ooni sei nas areneb ti he ver esoonevdr gust i k konpakt -
seks pasnaks. Nendest veresoontest surutakse vél ja verepl asna il na
val kudet a j a pronefrose t or ukest es i nendub enanik ver epl asnat t aga-
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Jooni s 68. I netaj al oot e neerude arenenine (Toi vonen, 1968 jargi). A—pro-
nefrose jérk; B C—nesonefrose arenemine; O E F—net anefrose arenemne.
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si. Lanmasti ku ai nevahet use | Gpp-produktid, Ul eliigsed sool ad j a vesi
val j ut at akse pronef rose j uha kaudu.

Pronefrose j uha j aguneb post eri ocorsel t kaheks: nesonef r ose ehk
Vel ffi juhaks ja paranesonefrose ehk Mil | eri j uhaks (j ooni s 69).
Mesonef r ose t or ukesed pai knevad Uksi kut es segnent i des stnmeet -
riliselt jaon seotudind viduaal sete ver esoont e pasnakest ega. | sast el
| oonadel séilib osa nesonefrose torukestest ja noodust avad nunandi
sonaati | i se karkassi, nunandi nanuse, V@l ffi juhast kuj uneb seenme-
juha. Bvastel nesonefrose torukesed ja VI ffi juha taandarenevad
ning Mil | eri juhast arenevad nungj uhad j a enakas.

Ammi oot i de pusi neer on netanefros, ns areneb nesonef r osest
kaudaal senal t. V@l ffi juhast sopi stub kusej uha pung, nmis har gneb
tugevasti nesodernis (“ureeter-puu’) jaindutseerib seal neerutoru-
kest e nor f ogeneesi . Neer ut or ukesed | dpevad unioset e ki hnudena, ms
Unfor i t sevad ver esoont e pasnakesi j a koos noodust avad neer ukehake-
sed. Kusej uha pungast areneb neer uvaagen. Kogu net anef r ose ar engus
ontahtis koht neuraal harja rakkudel ja adhesi ooni nol ekul i dest siinde-
keeri | .

Gonaadi arenenine j a soo det er m nat si oon

Nel jandal nadal al areneb i ni nesel nesonefrose kérval tsol coni sei na
paksend, nida ni net at akse geni taal val | i ks (j ooni s 69). Varasenat el
andnet el tsol oom epiteel, kuidviinastel andnetel nesonefros selles
pi i rkonnas vohab tugevasti j a noodust ab si dekoe sees arvukal t epiteel i -
vadte. Kuni 6. nddal ani on gonaadi al ge indiferentne. See on ndl enal
sool sanasuguse ehi tusega. Edasi arenevad nunand j a nunasari eri
noodi .

Testi se puhul kat keb epiteel i véét i de seos pinnaepiteeliga. Nisugw-
sed i sol eerunud epi t eel i vaadi d asust at akse sper nat ogooni dega j a
noodust uvad vaani | i sed seenmet or ukesed. Gsa seenmet or ukesi anas-
t onoseer ub onavahel nunandi vor guks. Seenmet or ukesed j davad
uniset eks noodust i st eks kuni puberteedi ni, nil spernat ogeneesi saa-
budes t eki b nendesse val endi k. Mesonef r ose t or ukesed seost uvad
nunandi vOr guga j a j davad koos V@l ffi j uha al gusosaga nunandi -
nanusena sugut eede koossei su. Nagu j uba Ul al vi i dat ud, kuj uneb Ul e-
jéanud V@l ffi j uhast seenmej uha.

A gsed epi teel i véadi d nunasar j as t aandar enevad. Gnaadi pi nna-
epiteelist arenevad segj &rel uued, sekundaar sed véadi d, nis Uniori t se-
vad oogoone ja arenevad fol l'iikuliepiteeliks. Nagu Ul a pool el dud,
arenevad Mil | eri juhast nunaj uhad j a enakas.
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Indiferentne gonaad

Wollli juha

7 =

Mesoneliose  Mesonefrose .- Dorsaalne Jul\a Pre ollfsﬁcru\ Esmased
vall toruke (’e“‘;i“l‘ mesenteer pinnacpiteel vaadid
val

Wolfti juha Piismake Aort

A) 4 nadalat
(A) 4 nidala 6 nadalat

N

Munandi arenemine . .
Munasarja arenemine

Degenereeruv
Wolfli juha mesonefrose D\:gcngr\;};ru\ U Ll
(seemnejuha) toruke mesonefrose  Urogenitaalne
e Y, mesenhiiiim

toruke
) o Wolfli juha .
/,_ Munandivork //7> /

Miilleri juha

Valkjaskest

Miilleri juba Pinnaepiteel

(C) 8 nidalat (E) 8 nitdalat

- Munandivark Degenereeruvad
Viimasoon

(vas efferens) /ﬁ\/ viadid

Valkjaskest

/ Arenevad q

Wolffijuha =\
(scemncjuha) \ seemnetorukesed Wolffi juha \

Malleri juha ﬂ \

(D) 16 nidalat (F) 20 nadalat

Ovariaal-
follitkulid
Mitlleri juha

Jooni s 69. | ni nese gonaadi de ar enemine (Langnan, 1981 ja Glbert, 1994 jargi).
A—genitaal val | 4-nadal ases enfor (ios; B —i ndi f erent ses gonaadi s ar enevad
t sl ooniepi teel i st esnased vaadi d; C—munandi ar engus kaot avad vaadi d
seose pi nnaepi teel i ga; D—I16 nadal a vanusel t on seenmet or ukesed nunandi -
vlrgu j a - nanuse kaudu seotud V@I ffi juhaga; E—nunasarj a arengus esna-
sed vaadi d t aandar enevad; F —uued korti kaal vaadi d Gnfori t sevad sugur akud
j anoodust uvad ovariaal fol liikulid.

Kogu soal i ses di f erent seerunises on ol ul i seks Y-kr onesooni | Ghi ke-
ses Ol as ol ev sugu deternineeriv piirkond (SRY). Sl le geeni ndj ul
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arenevad val ja Srtd i rakud, ml | e esi neseks produkti ks jasodise dife
rent seer uni se esi neseks ast neks on anti-Mil | eri hor noon (AVH voi
MS. AVHpdhj ustab Mil | eri juha taandarengu ja naskul iinse dif e-
rent seer un se.

Sertoli rakkude toi nel arenevad gonaadi interstitsiaarses nesen
hium s Leydi gi rakud, nis toodavad testosterooni. N netatud hor-
noon(i d) on vaj al i k(ud) i sassugut eede ar eneniseks, v.a. valinised
suguor gani d. M i nast e kuj uneni seks on vaj a urogeni t aal si i nuses sin-
teesi da test osterooni st di hiidrot estost eroon, nil |l e puudunisel areneb
nehel feniniinne fenot Glip. Androgeenset e hor nooni de ndj ul peaaj u
naskul i ni seerub. Minasel g a ontdusnudteravalt péevakorda voi na-
l'ik teratogenees soal i ses diferent seerunises nit nesugust e keskkonna
Ost rogeeni de vdi nende t ai nset e anal oogi de toi nel .

| net g at e sugu on ndér at ud sugukr onosooniga, | 6pl i kuks di ferent -
seerunmi seks on vaj al i k nit ne aut osoonse geeni osal us.

Pal j udel put ukat el n@arat| et akse sugu X- kr onosooni de j a aut o-
sooni de suht ega.

Sl grootute hulgas onpal junéiteid hernafrodiitidest, kus organi sm
kannab tiheaegsel t ndl enat gonaadi . Uheks paremini uuritud her na-
frodiidiks on C e egans, kelle nornaal ses popul at si ooni s vai b d | a kuni
0, 2%i sasei d. Hernafrodiidil on kaks X kronosooni, isasel X0- kontoi -
nat si oon.

Huvi tav on kal ade hernaf rodi ti sm n teada kol mr thna her naf r o-
diitseidkal u. Sinkroonsetel hernafrodiitidel on sanaaegselt nuna-
sarjad jatestikul aar ne kude ni ng nad produt seerivad ni i sperne kui
ka munar akke. Looduses noodust avad ni net at ud kal ad kudevai d
paare. Uhe kal a kudenisel vilj astab tei ne nunarakud j a segj érel osad
vahet at akse.

Teistel hernafrodiitsetel 1iikidel nuudab | oomsugu ona el u j ooksul .
Prot ogltinset el hernafrodiitidel al ustab | comona el u enasenajahil -
j emnuut ub i saseks. Rrotandrilisedliigidalustavad el ui sast ena

Mtnetel reptiililiikide, naguosa kil pkonnadel jakd kidel krokodi | -
lidel vdib sugu nédératatenperatuur kind al arenguperioodil. Udiselt
areneb nadal al tenperatuuril (22-27°) Uks sugu j a korgenat el tenper a-
tuuridel (30° jarohkem teine sugu. Vaid vai keses tenperat uuri vahe-
mikus on voi nal i k ndl ena soo arenenmine. Onh ol etatud, et di nosau-
rust e oot anat u val j asur eni se pdhj useks voi s naakeral ol lakliina nuu-
tus, nille tul enuseks ol i vai d Uhe soo ar enenine.

Mt net e sel groot ute puhul on teada veel soodet erninat si ooni s@l t u-
vus asukohast: enasl oona | &hedal areneb | arvi st i sane, enasl conast
kaugel enane.
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Sel groogse | asene ar enenm ne

Sl groogse j &sened on suur epér ane nai de edukast kohast umisest nit -
nesugust e keskkonna ti ngi nust ega. B i nevat es t aksonoon| i st es ki as-
si des on j asene pdhi st rukt uur j &&nud sanaks, kui d kohandat ud t & esti
eri nevat eks funkt si ooni deks: uj uniseks, | endaniseks, kéi niseks j ne.

Jasene areneniseks on vaj atdita kahte, esial gsel hi nnangul teine-
tei sest sdl tunat ut pohi nbuet. Esiteks on j asene noodust aniseks vaj a
rakkude ki iret vohanist. Tei seks, jéase peab organi seeruna al aosadeks.
Cha rohkemon sel gunud, et need kaks protsessi sl t uvad t ei net ei sest.

Sabakonnal i stel on j asene nor f ogeneeti | ine vali somi tide naabr uses
pronefrose kohal . Sel | e vél j a nor f ogeneetilisi onadusi on t est at ud
nt net i :

e piirkonna tksikut e rakur hmade korval dam sega;

e vaadel dava vél j a rakkude t ranspl ant eeri ni sega or gani sm tei s-

tesse pi i rkondadesse;

e vélja pol aarsuse Unier pdor am sega.
Sl i ste kat set ega on sel gunud, et vaba j dsene esnaseks al | i kaks on j &
sene norf ogeneetilise véljatsentraal ne osa. Kui aga vé j a keskosa eenal -
dada, on sabakonnal i stel vdinalik j &sene t aast umine vél j aga kil gnevat e
al ade arvel , ennekdi ke eespool pai kneva 6 avodt ne rakkudest .

Jasene nor f ogeneesi detail e tul eb vaadat a kol ne tel j e arengus:

e proksi naal -di staal ses,

e anterioposterioorses,

e dorsoventraal ses suunas.
P oksi naal - di staal se tel j e norf ogeneesi s on néér avaks api kaal ne ekt o-
dermaal ne val | (AER), s.o. jasenepunga kattev epitel i aal ne paksend
(joonis 708 . AERon i seregul eeriv rakukoondi s, mdaei ol e vdi nel i sed
asendana naaber pi i rkonna rakud. AER kuj uneb al | ol eva nesenhtiin
i ndukt si coni toi nel . Katseliselt on ndidatud, et jasenepunga nesen-
hiiom asendanisel AERei diferentseeru. nh huvitav, et AERKuj uneb
al | ol eva nesenhiitina ndj ul , kui d j dsene pi kenenine di st aal ses suunas
toinub AR juhtimsel sana si dekoe rakkude nmit oosi de arvu regul ee-
rimsega. Ald ev nesenhiiim kus AERregul eerib nitootilist aktiivsust,
kannab ni net ust progresseer uv tsoon (PZ). Esineste mtooside j arel
kuj unevad vél j a progresseer uvas t sooni s j dsene proksi naal sed osad.
D st aal set e osade arenguks on vaj a rakke, ms on | &bi nud r ohkemr aku-
tsikl ei d. Tei si sonul, dl avarrel uu areneb rakkudest, ms on kdi ge véhem
jagunenud, ja sornel Ul id rakkudest, nis on | &bi nud k&i ge r ohkem
nt cose.
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C  Hoxd-13 Hoxd-11

5

oo

Jooni s 70. Sel groogse j asene ar eneni se skeenid (| Ghendat ul t Duboul e, 1994
jarg). A—arenev jase hilises j dsenepunga st aadi unhs. AER—api kaal ne ekt o-
dernaal ne val | ; PZ —progr esseer uv tsoon; ZPA—pol ari seeriva akti i vsuse
tsoon; B—tinnutiivanornaa neskel ett (Ulal) jatiivaskd ett parast ZPAsiirda
st j asenepunga eesnisel e piirile; h—olavarrel uu; r —kodarl uu; u —kasi -
varrel uu. Sornel Ul i d on nunmer dat ud tagant ette. C—hiire Hoxd-13- ja Hxd
11- geeni de ekspressi coni doneeni d var ases j asenepungas (T1, Ul al) ja kanbl a-
plaadi forneerumisel (T2, al). Parast esial gset ekspressi ooni tagunises piir-
konnas ni hkuvad doneeni d di st aal senal t. Hoxd- 11 puhul | 6hest ub doneen
kaheks: (ks osa narkeeri b tul evased sérnel Ul i d, tei ne osa randne piirkonna

Ant eri opost eri oorse tel je kuj unenisel on néarav pol ari seeriva
aktiivsusega t soon (ZPA) —organi saatori onadustega piirkond, ms
pai kneb j dsenepunga t agaosas. Sel | e tsooni siirdamsel j asenepunga
eesossa pdhj ust ab peegel pi | di na di st aal osa dupl i kat si coni (j coni s 70B).
Sana ef ekti annavad ndni ngases ul at uses Henseni s6l m reti nool hape
j a kana shh-geeni produkt .

Ualkirjel datud kat sete tul enusi e saa t 6l gendada kui tiiva arengu-
nustri nodifikatsiooni. Tiivaoriginaa nuster j&ab tegelikult nuut u-
nat a j a kat set es produt seerit akse ekstrastruktuurid, ms on sarnased
algsetega. Nii b, et jasene anterioposterioorne asinmeetria tul eneb
sellest, et rakud on Uhe jasana protsessi erinevatel astnetel, ms ona-
kor da s@l t ub sanade rakkude prol i ferat si ooni st. Mesenhitni r akud
j senepunga t aguni ses regi ooni s jagunevad kiiremini kui eespool . Kui
aga eksperi nent aal sel t i ndut seeri da ki i remj agunenine ant eri oor ses
osas, siis seal sed rakud j duavad arenguast net el kaugenal e j a noodus-
tavad post eri oorsed strukt uurid.

Sl | e progresseeruva, anterioposterioorse ja thesuunal i se prot sessi
nol ekul aar seks al useks on geeni de j &rj esti kune akt i veer unine Hx-
geeni perekonnas. Esi neseks j &sene pi i rkonnaks, kus Hboxa- ja Hoxd-
geeni d akti veeruvad, on tagunine osa. Edaspidi, distaal senas osas
| evi vad ekspressi ooni doneeni d anteriocorsenalt (joonis 70Q. Kui jagu
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nenine on kiirem on vai nal i k rohkenat e geeni de akti vatsi oon. Sl le
ki nni t useks on vi i e Hixd-geeni osal enine vi i e sérne nor f ogeneesi s.
Foi dl a piirkonnas on aktiivne vai d Uks Hoxd-9, ni neti ssorne pii rkonnas
on aktiivsed Hixd-9 ja Hoxd-10 jne. kuni véi kese sorneni, mllepiir-
konnas on aktiivsed ki k viis Hoxd geeni. Minane on Uhtl asi k&i ge
post eri oor semr egi oon.

Kdi ge véhemon t eada dor sovent raal se tel j esti ku kuj unemisest. Tur-
dub, et siinontegemst nne Uksi ku spetsiifilise geeni ga

Peal e honeoot i | i ste geeni de on j &sene arengus ol ul i sel kohal rakku-
de val i kul i ne suremine. Rakud, nis pai knevad j &senepungas t ul evast e
soOr nede vahekohal , hukkuvad j uba ndne nit cosi jarel . Nende piirkon-
dade rakke on vai nat u kul ti veerida vél j aspool organi smi. Huwitav on
vorrel da kana ja pardi j asenepunga rakkude el uvdi net. Kanainter-
di gitaal rakud surevad kiiresti, kuid pardil plsivad tul evase U ul esta
rakud koekul tuuri s €l usat ena.

Kokkuvett es on j asene ar enemi ne rakkude posi t si ooni i nf or nat si 0o-
n heaks néi t eks.



