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o‘zbekifton -Respublikasi Oliy ta’lim, fan va innovatsiyalar vazirligi
huzuridagi Oliy ta’limni rivojlantirish tadqiqotlari markazining
buyurtmasiga asosan nashrga tayyorlandi va chop etildi.

Ingliz tilidan Diloraxon DEXQONOVA tarjimasi

Sajal, Ray.
Suv bioresurslari [Matn]: qo‘llanma / Sajal Ray. — Toshkent: Donishmand Ziyosi,
2024.—352b.

Mazkur qo*llanma suvda yashovchi organizm turlarining biologiyasi, ekologiyasi va
taksonomiyasi asoslari, suv bioresurslarining genetik tavsifi, himoya gilinishi va boshga-
rilishi, hayvonot dunyosiga oid masalalar ilmiy-tadqiqotlar natijasida tayyorlandi.

[lmiy-ommabop nashr ikki bo‘limdan iborat bo‘lib, birinchi bo‘limda mualliflar
tomonidan belgilangan biologik suv resurslari biologiyasi, xilma-xilligi va molekulyar
fiziologiyasi. 2-bo‘limda esa umurtqasiz va umurtqali organizmlarning turli suv resurs-
Jarini saglash va ekologik xavfsiz boshqarish holati, bioresursni yetishtirish uchun bataf-
sil metodologiyalar — mikroorganizmlar yetishtirish uchun qurilish tizimini loyihalash.
tizimni iglimlashtirish va mikroorganizmlarni boshgarish muhokama qilingan.

Shuningdek, qo‘llanma kitobxon uchun suv bioresurslarining turli xil filetsimon
shakllarini barqaror boshqarish uchun biologiya, ekologiya, xilma-xillik holati, farmat-
sevtika, turli xil ekologik hamda salbiy omillar, innovatsion texnologiyalarga bog‘liq ma-
salalarni o‘rganish bilan birga, ushbu sohadagi tadgiqotlarning kelajakdagi yo*nalishini
ham ko‘rsatib beradi.

Ushbu xorijiy o‘quv adabiyoti professor-o°qituvchilar, doktorantlar, magistrantlar
va talabalarning o‘quv va ilmiy faoliyatida foydala.nishi uchun mo‘ljallangan. Shuning-
dek, ilmiy izlanishlar olib borayotgan mustaqil tadqiqotchilar va keng ilmiy jamoatchilik

uchun tavsiya gilinadi. B ! ' ‘
Ushbu xorijiy o‘quv adabiyotidan tijorat magsadida foydalanish gat’iyan man etiladi.
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MUQADDIMA

Insoniyat tamaddunining gadimdan o‘sib borishi ko‘p jihatdan biologik re-
surslarga bog‘liq bo‘lgan. Qadimgi odamlar ularning yashab qolishi va naslning
davom etishi uchun zarur bo‘lgan biologik resurslarning ahamiyatini tushunib yet-
ganlar. Ko‘pgina ibtidoiy jamoalar, xususan, ovchi-terimchilarining turmush-tarzi
och golmaslik maqgsadida o‘rmon va daryo resurslaridan foydalanishga asoslan-
gan. Ular jismoniy va aqliy rivojlanish, takror ishlab chiqarish, migratsiya va im-
munitet kabi umumiy biologik xususiyatlariga ta’sir ko‘rsatadigan manbalardan
ozuqa sifatida foydalanishgan. Ushbu jamoalarni dehqonchilik, gishloq xo‘jaligi
va baliqchilik faoliyati bilan muntazam shug‘ullanishlari ogibatida ulardan foy-
dalanish bilan bog‘liq muammolar paydo bo‘la boshlagan. Baligchilikning eng
qadimgi shakli suvda uchraydigan turlarni asbob-uskunalar va baliq tutish mos-
lamalari yordamisiz ovlash yoki tutib olishdan iborat bo‘lgan. Baligchilikning bu
ibtidoiy shakli keyinchalik yirikroq va mukammal ovni ta’minlaydigan suv or-
ganizmlarining muntazam yetishtirishga sababchi bo‘ldi. Ba’zi ibtidoiy gabilalar
orasida baliq ovlashning ibtidoiy texnologiyalari va qurollari amaliyoti ularning
an’anaviy ravishda suv bioresurslariga bog‘ligligini ko‘rsatadi.

Arxeologlar zamonaviy tadgiqotlar o‘tkazish vaqtida Merilenddagi daryo
girg*oqlaridan uncha uzoq bo*lmagan chiqindilar orasida ustritsa chig*‘anoglaridan
tarkib topgan birikmani gazib olishdi. Mollyuskalar, masalan, ustritsalar, qirg‘oq
bo*yidagi ilk aholi yashash joylaridagi muhim parhez ozuqa manbayi bo‘lgan. Shu
jumladan, baliq, ustritsa, midiya, krab, krevetka, sakkizoyoq. g*ovaktanlilar vakil-
lari va o'simlik turlarini o‘z ichiga olgan biologik suv resurslari, xuddi shunday
boshqa manbalar qatori parhez, ozig-ovqat, farmatsevtika, ekologik va igtisodiy
ahamiyatga ega istigbolli turlardir. Biologik resurslardan ko‘pchilik gismi yo is-
te’molga yaroqli, yoki etnotibbiyot manba sifatida xizmat qiladi hamda akvakul-
tura bilan bog'liq global igtisodiyotga katta hissa qo‘shadi. Biroq ko*pgina suvda
yashovchi organizmlar turlarining biologiyasi, ekologiyasi va taksonomiyasi asos-
lari haligacha to*liq sinchiklab o‘rganilmagan. Yashash muhitining buzilishi bilan
bog‘liq bo‘lgan, havo va suv sifatining yomonlashuvi resurs salohiyatiga ega bol-
gan suv o‘simliklari va hayvonot dunyosi uchun jiddiy ekologik tahdid solib kel-
mogqda. Bu holat so‘nggi yillarda iqlim o‘zgarishi ta’sirida yanada yomonlashdi.

Suv resurslaridan oqgilona foydalanish, saqlash va muhofaza gilish bilan bog'liq
masalalar resurslarni barqaror boshqarish va ko‘plab kam rivojlangan hamda rivoj-
lanayotgan mamlakatlar aholisining umumiy tabiiy mulk huquqi va ularga bo‘lgan
ogilonamunosabati bilan chambarchas bog‘lig. Ikkibo‘limdan iborat ushbu kitobda
tasdiqlangan ilmiy ma’lumotlardan foydalangan holda biologiya, ekologiya, fizio-
logiya, suv bioresurslarining genetik tavsifi, himoya qilinishi va boshqarilishiga oid
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mi;?ﬁ'ﬁ?:}‘uﬂikama qil ingan. U y.uqori ekologik vaigtisodiy qiymatgaegabo® Igan
m ogiXresurslarning qadimgi holati hamda hozirgi holatiga nisbatan umu-
o c‘qa}rashm taq(:!nm etadi. «Biologiya, ekologiya va fizikkimyo» deb nomlangan
1-bo*limda mualllﬂar belgilangan biologik suv resurslari biologiyasi, xilma-xilligi
8 molekltllyar ﬁ_z‘f)l()giyaSi bilan bog‘liq asosiy masalalarni muhokama qilgan-
Iart [?engnz ekotizimining muhim biologik resursi bo‘lgan karakatitsada tuxum
q.o"ylshmr.lg molekulyar fiziologiyasi tahlil qilingan. Muallifiar tuxum agregatsiya-
si jarayonida kimyoviy bog'lanishning muhimligini ta’kidlaydi. Ekologik signal-
lar, tuxum<.10nlar regulyator peptidlari va jinsiy feromonlar integratsiyasida ishti-
rok etuvchi neyropeptidlarning molekulyar tartiblanishi izohlangan.

Tuxum qobig'i shakllanishining tarkibi va rivojlanish xususiyatlari keng yo-
ritilgan. Karakatitsaning maksimal ko‘payishini ta’minlaydigan molekulyar ho-
disalar reproduktiv fiziologiyani yaxshiroq tushunishga va uning tabiiy yashash
mubhitida ushbu resursni boshqarishga imkon beradi. So‘nggi yillarda endokrin
tizim faoliyatini buzuvchi kimyoviy birikmalar yuqori resurs salohiyatiga ega
ko*plab suv organizmlari uchun jiddiy ekofiziologik xavf tug‘dirmogda. Chuchuk
suv hovuzlarida uchrovchi chig‘anoglar suv muhitining ifloslanishini ko‘rsatuvchi
noyob indikatorlar sifatida e’tirof etilgan. Turli reproduktiv ko‘rsatkichlar, ma-
salan serpushtlik, ootsitlar va tuxumlar massasining ishlab chiqarilishi, tuxumlar
massasining sifati, avloddagi hujayralarning bo*linish vaqti va zigota metabolitla-
rining tarkibi, chig‘anoglarda steroidlar bilan suv ifloslanishining reproduktiv bel-
gilari uchun tajribaviy ma’lumotlar keltirilgan. Ekologik xavfni baholash modeli
sifatida hovuz suvshillig‘i istigboli yangicha nuqtayi nazardan muhokama gilindi.
Chig*anoglarning ko‘payishi bilan bog‘liq fiziologik va xatti-harakat ko‘rsatkich-
larini o'z ichiga olgan polimarker yondashuv suvning steroid ifloslanish xavfini
baholash uchun ko‘rib chiqildi. Daryolarda uchrovchi chuchuk suy losossimon
baliglari populyatsiyalarining genetik xususiyatlari ushbu bioresurslarning evol-
yutsiyasi, tarqalishi va boshqarilishi nuqtayi nazaridan aloga zonasida muhokama
gilinadi. Begona baliq turlari kirib kelishining ekologik ahamiyati qayd etilgan.
Boshqa bobda mualliflar muzlik davri muhitining mintagaviy va lokal migyosida
mollyuskalar evolyutsiyasiga ta’sir ko‘rsatgan mozaik murakkablikni izohlagan.

Xulosa Markaziy Yevropaning Karpat havzasidagi muzlik davri gorinoyoq-
li mollyuskalari refugiyalarga oid paleontologik ma’lumotlarni 0°z ichiga oladi.
Ko‘pgina suv bioresurslarining bioxilma-xillik holati, birinchi navbatda, so‘nggi
yillarda iqlim o‘zgarishi va insoniyat faoliyati tufayli tarkibiy va funksional o°z-
garishlarni namoyon gilmoqda. Shunday qilib, resurslar xilma-xilligini muntazam
o‘rganish zarurligi ta’kidlanadi. Kaliforniya qo*ltig‘ining janubiy-sharqiy gismi-
da, Meksikada bioxilma-xillikning muhim zonasida mollyuska turlari manbalari-
ning (malakologik resurs) xilma-xilligi, tarqalishi va boyligi aniglangan. Muallif-
lar Meksikaning o*xshash bo‘Imagan ekologik zonalarida to*plangan mollyuska-
lar bioxilma-xilligining hozirgi holati haqida ma’lumotlar bergan.
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Ma’lumotlarga ko‘ra, Portugaliyada baliq ovlash, ifloslanish va iglim o*zga-
rishi dengiz chig‘anog‘i (Phorcus sp.)ning tarqalishi, yashash muhiti, fe’l-atvori
va hayot siklining xususiyatlariga ta’sir ko‘rsatadi. Ushbu dengiz mollyuskalari-
ning anatomiyasi, taksonomiyasi, tarqalishi, ekologiyasi, oziqlanish xususiyatla-
ri, o‘sish tezligi va reproduktiv holati ularning resurs salohiyatini hisobga olgan
holda muhokama qilingan. Shuningdek, ushbu asosiy turlarning suv toksikligi-
ni monitoring gilish imkoniyatlari tahlil gilingan. Gvatemala yuqori darajadagi
xilma-xillikka ega mamlakat bo‘lib, o‘z aholisi uchun gisgichbaqasimonlar va
ularga o‘xshash tabiiy ozuqa resurslarining keng spektrini muhofaza giladi. Chu-
chuk suv krevetkalari, gisqichbagalar va gisqichbagasimonlar uning ko‘plab ma-
halliy populyatsiyalari uchun an’anaviy ozig-ovqat manbayi hisoblanadi. Resurs
salohiyatiga ega bo‘lgan asosiy o‘n oyoqli gisqichbaqasimonlarning tur boyligi
haqida ma’lumotlar keltirilgan. Mualliflar to‘g‘onlar qurilishi va gishloq xo"jaligi
faoliyatining daryolar va suv omborlarida ushbu mahalliy turlarning populyatsiya
zichligini kamayishidagi zararli omillar sifatida tilga oladilar. Bu gismga suvning
biologik resurslarining fiziologik va biokimyoviy ahamiyatiga bag‘ishlangan bob-
lar ham kiritilgan. Qora dengizning Bolgariya qirg‘og‘idagi Qora dengiz midiyasi
yuqori tijorat va oziq-ovqat giymatiga ega bo‘lgan dengiz mollyuskalarining is-
te’mol gilinadigan turidir. Ushbu turning yog* kislotalari, xolesterin, yog*‘da eruv-
chi vitaminlar va karotinoidlarning mavsumiy dinamikasi muhokama gilingan.
Ushbu mintaqadagi qora dengiz muhitining tijorat va ozig-ovqat istigbollari hagi-
da ularda kuzatiladigan muhim biofaol molekulalarning nisbiy mavjudligi hagi-
da so'z yuritiladi. Akvakulturada yuqori istigbolga ega bo‘lgan ushbu midiyalar
ko‘plab terapevtik birikmalarning manbayi sifatida e’tirof etiladi. G*ovaktanlilar
dengiz ekotizimlarida ham, chuchuk suv ekotizimlarida ham tarqalgan eng qa-
dimgi evolyutsion metazoa hisoblanadi. Ular o‘sma, bakteriyalar va zamburug'li
infeksiyalarga qarshi dorilarning potensial manbalaridir. Mualliflar ushbu bobda
g'ovaktanlilardagi dori vositalari va boshqa farmakofaol birikmalarning manbala-
rini tadgiq etishgan.

G'ovaktanlilar o*simliklarga qarshi va antibioplenkali birikmalar manbayi si-
fatida ta’kidlanadi. Suv mollyuskalarining kimyoviy ekologiyasi suvning harorati,
sho‘rligi, pH va ular bilan bog'liq 0ziq-ovqat manbalari kabi ko‘plab sifat ko*rsat-
kichlari asosida muhokama gilinadi. Mualliflar bu ko‘rsatkichlarni turli tabiiy bi-
rikmalarning ta’sir etuvchi agentlari sifatida, shuningdek, erkak va urg‘ochi mol-
lyuskalar nisbati, mollyuskalarning ko‘payuvchanlik xususiyatlari va ko*payish
sikli kabi biologik ko‘rsatkichlarini ham ko‘rsatib o‘tishgan.

Kitobning «Muhofaza qilish va barqaror boshqarish» deb nomlangan ikkinchi
bo‘limida muallifiar umurtqasiz va umurtqali organizmlarning turli suv resurs-
larini saqlash va ekologik xavfsiz boshqarish holatini muhokama gilgan. Unda
neotropik chuchuk suv baliglarini saqlab qolishda genetik usulning ahamiyati
keng yoritib o‘tilgan. Shuningdek, baliqchilikni boshqarishning muhim me’yo-
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riy jihatlari ta’kidlangan, gy,
daryosi delfini va gayia] fims

Sohadagj olimlar tomonidan Hindistonc_ialgi Girva
Ohlarini o‘z ichiga olgan turli xil organizmlarning
i i it <o 880 Muallifiar ham Girva daryosi ornitofaunasining
xilma-xil ekanligini ta k1dlashgan‘ To‘g*on qurilishi, ozig-ovaat urlarining ya-

rogsizligi va cheklangan oy v oc- a0 s A bioresursi
bo‘lgan daryo delfininj saqlab(; l"'n darajasi ham Hindistonning noyob bi S

Indoneziyada q:sqichbaqasimonlar va fermer xo'jaliklaridagi yetishtirilayotgan

qis'qic':hbaqalalrm k O‘Qay tiri.sh istigbollar «Yopiq suv aylanma ta’minoti qurilm.asi
tizimi» texnologiyasi keltirijt, o‘tilgan. Qisgichbaqasimonlarni yetishtirishning

ushbu yangi usuli an’anaviy ysyjoq i _ . iya etila-
i i yetishtiri a nisb li usul sifatida tavsiy
di. Bioresursni yetishtirish ycp & atan samarali

< un batafs; ivalar, jumladan, mikroorga-
nizmlar yetishirish uchun qurijjgh tizifrs:lli;? T?yc:l?gl)aggaljznimnl iglimlashtirish va
mikroorganlgrplgrnl boshqarish muhokama gilingan. Y’etishtirilayotgan turlarning
)’aShOVChanhgml 10-20 foizga oshirish texnologiyani texnik va iqtisodiy istiqbo-
lini ko‘r'sat«j:l'dl. Usbbu tahrir qilingan tom bioresurslarni tadqiq gilishning asosiy
va amaliy Jl]?atlanga bag‘ishlangan ma’lumotlar keltirilgan boblarni o‘z ichiga
oladi. Suv bioresurslarining turli xil filetsimon shakllarini barqaror boshqarish
uchun biologiya, ekologiya, xilma-xillik holati, farmatsevtika, turli xil ekologik
hamda salbiy omillari va innovatsion texnologi):alar bilan bog‘lig muhim masala-
Jar ko‘rib chigilgan. Kitob ushby sohadagi tadqiqotlarning kelajakdagi yo*nalishi-
ni ham ko‘rsatib beradi.

Men ushbu kitobni tahrirlashning har bir bosqichida samimiy hamkorligi
uchun IntechOpen nashriyoti xodimi Dajana Pemak xonimga minnatdorchilik
bildiraman. Texnik yordami uchun Kalkutta universiteti zoologiya kafedrasi suv
toksikologiyasi laboratoriyasi aspirantlari: Santanu, Abxisek va Arunodayiga be-
minnat yordami uchun rahmat aytaman. Aynigsa, rafigam doktor Mitali Rayga.
qizlarim Shubhalakshmi va Bishnupriye, kuyovim Arkega qo‘llab-quvvatlagan-
liklari uchun alohida minnatdorchilik izhor etaman.

Sajay Ray (PhD), Hindistondagi Kalkutta unive.r.s‘itell.
«Zoologiya» kafedrasi professort



1-BO‘LIM
BIOLOGIYA, EKOLOGIYA VA FIZIKKIMYO

i-BOB. SEPIA OFFICINALIS KARAKATITSALARINING
TUXUM QO*YISHI

Céline Zatylny-Gaudin and Joél Henry
Qo*shimcha ma’lumotlar bob oxirida mavjud.
http://dx.doi.org/10.5772/intechopen.71915

Annotatsiya. Ushbu bobda Sepia officinalis karakatitsalarining tuxum qoyishi-
ga oid tadqiqot ma’lumotlari keltirilgan. Tuxum massalari aprel va iyun oylarida La-
Mansh bo‘yida va O‘rta yer dengizida yil davomida urg‘ochilar to‘planadigan o°ziga
x0s girg‘oq bo‘yidagi juftlashish va urug‘lanish joylariga qo‘yiladi. Atrof-muhit sig-
nallari shubhasiz to*planish jarayonida ishtirok etadi, ammo kimyoviy aloga ham ush-
bu murakkab mexanizmlarda hal giluvchi rol o*ynaydi. Ovipozitsiyaning ketma-ket
bosqichlari tartibga soluvchi peptidlarning uchta sinfi tomonidan tashkil etilgan: (1)
atrof-mubhit signallarini birlashtiradigan neyropeptidlar, (2) reproduktiv tizim faoliya-
tini modulyatsiya giluvchi tuxumdonning tartibga soluvchi peptidlari va (3) tuxum
yo'li bezi tomonidan ifodalangan va ajratilgan jinsiy feromonlar. Tuxum qo‘yilgandan
so‘ng, embrion 8-10 hafta davomida yordamchi jinsiy bezlar tomonidan chiqariladi-
gan ko'p qgatlamli kapsula bilan himoyalanadi. Tuxum yo'li bezi tuxum qobig‘ining
ichki qatlamini chiqaradi. Asosiy nidamental bez kapsula shakllanishi va embrionni
himoya qilishda ishtirok etadigan muhim polisaxaridlar va glikoproteinlarni, masalan
sepiya tuxumining ogsillarini chiqaradi. Qo*shimcha nidamental bez bezning tarkibiy
tuzilishiga xos bo‘lgan ogsillarni ifodalaydi va simbiotik bakteriyalarni o‘z ichiga ola-
di. Bu bez ham tuprik bezlari singari ehtimol gametalarni va/yoki embrionni himoya
qilish bilan bog'liq bo‘lgan immun omillarni chigaradi.

Kalit so‘zlar: ko'payish, tuxum qo‘yish, neyropeptidlar, tuxumdon peptidlari,
tuxum qobig'i, karakatitsa,

1. Kirish

Filogenetik, anatomik va fiziologik jihatdan boshoyoglilar chinakam mollyus-
kalardir. Biroq ular mollyuskalarning boshqa sinflaridan, aynigsa, boshqa ikkita
asosiy sinf, qorinoyoglilar va ikki pallalilardan ajratib turadigan o‘ziga xos xusu-
siyatlarga ega. Birinchidan, bu eng oson harakatlanadigan mollyuskalar hisobla-
nadi. Ular kalmarlar kabi katta amplituda gorizontal va vertikal migratsiyaga qodir
pelagik turlar sifatida uchraydi. O‘z navbatida, sakkizoyoqlar asosan hududiy va
shuning uchun kam harakat bo‘lib, karakatitsa Sepia officinalis kengliklarga qarab
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tuxumdan chigishi

embrionning
tuxum go'yishi rivojlanishi
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urug'lanish
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I-rasm. Sepia officinalis karakatitsa hayot siklining asosiy ketma-ket bosgichlari.
(Foto mualliflari: V. Kornet, J. Genri, C. Zatilniy-Gaudin).

past va o'rta migratsiya amplitudasi bilan bog‘liq bo‘Igan kengliklarga qarab nek-
tobentik xatti-harakatlarni namoyish etadi.

Mollyuskalarning boshqa sinflaridan farqli o*laroq boshoyoglilarning oyoglari
bosh gismida bo‘lib, ularning sakkizta oyoqlari yirtqichlikda, shuningdek, tuxum
massasini shakllantirishda juftlashish va tuxum qo‘yishda muhim rol o‘ynaydi
(1-rasm). Bu oyoqlar ov paytida o‘ljani yopish orqali ushlash uchun ham ishlati-
ladi [1].

O‘ljani nazorat gilish qobiliyati dengiz muhitida juda noyob va faqat primat-
lar va ba’zi sutemizuvchilarda uchraydi. Bu ehtimol, markaziy asab tizimining
(MAT) favqulodda rivojlanishi bilan bog‘lig. Ushbu markaziy asab tizimi tog‘ay-
lilar bosh suyagi bilan himoyalangan va tasvirlarni shakllantirishga qodir bo‘lgan
ko*zlar orasida joylashgan.

2. Tuxum qo‘yishi: tavsifi

Sepia officinalis karakatitsa monosiklik tur bo‘lib, umr ko‘rishi populyatsi-
yaning geografik joylashuviga qarab o‘zgarib turadi: O‘rta yer dengizida 15-16
oy, La-Mansh bo‘yida 20-22 oy yashaydi. Urug‘lantirish stereotipik xatti-hara-
katlar bilan bog‘liq. Akvariumlarda hali urug‘lantirmagan jinsiy yetuk urg‘ochilar
turdoshlari tomonidan ilgari qo‘yilgan tuxumlarni manipulyatsiya giladilar va bir
vaqtning o‘zida ularning ventilyatsiyasini oshiradilar.



Tuxum qo‘yish (ovipozitsiya)ga olib keladigan turli xil xatti-harakatlar ket-
ma-ketligi asta-sekin takrorlanadi va oxir-oqibat birinchi tuxumini qo‘yishiga olib
keladi (shaxsiy kuzatish). Urg‘ochi bir vaqtning o‘zida o‘nlab ehtimol 150-200
ta tuxum qo‘yishi mumkin. Taxminan jinsiy a’zolar sig‘imi, bu pauzadan oldin
unga yetuk oositlar (V bosqich) asinxron gametogenez orqali to‘ldirish imkonir?i
beradi. Shuningdek, u tuxum yo‘li bezi va nidamental bezlar tomonidan chiqari-
ladigan kapsulali mahsulotlarni tiklaydi. Ba’zi urg‘ochilar keyin tuxumning i!(-
kinchi partiyasini va ehtimol, bir nechta ketma-ket tuxum qo‘yishga ham qod{r.
Biz hayvonning dasturlashtirilgan olimidan oldin gancha tuxum qo‘yilganini aniq
bilmaymiz. Serpushtlilik ko‘rsatkichi, ehtimol, urg‘ochilar orasida juda katta farq
qiladi va uni baholash juda giyin.

3. Tuxum qo‘yish: tartibga solish

Urg*ochi reproduktiv tizimining kontraktil tuzilmalari bo‘yicha dastlabki ish-
lar ko‘plab miyotrop yoki miyosupressiv tartibga soluvchi peptidlarni aniglashga
olib keldi. Ulardan birinchisi, APGWamid oilasiga mansub neyropeptid. tuxum
yo‘llarining distal qisqarishiga miyosupressiv ta’siri asosida rpHPLC bilan toza-
langan optik lob namunasidan aniglangan [2].

1997-yildan 2006-yilgacha ushbu mavzu bo‘yicha nashr etilgan maqolalardan
ma’lum bo‘lishicha, tuxum qo‘yishning ketma-ket bosqichlari, birinchi navbat-
da, tartibga soluvchi peptidlarning ikki sinfi bilan tartibga solinadi: atrof-muhit
omillari uyg‘unlashuvining integratsiyasida ishtirok etadigan neyropeptidlar va
reproduktiv tizim faoliyatini modulyatsiya giluvchi tuxumdonni tartibga soluv-
chi peptidlar [2-8]. De novo RNAseq va massa spektrometriyasiga asoslangan
«-omiksy yondashuvlarining so‘nggi rivojlanishi transkriptlar va yetuk parchala-
nish mahsulotlarini aniglashga olib keldi.

Transkriptomik yondashuvdan foydalanib J. Enault va uning hamkasblari [9]
tartibga soluvchi peptidlarning uchinchi toifasini, ya’ni tuxum yo*li bezlari tomo-
nidan ifodalangan va ajralib chiqadigan va uchta prekursor ogsilidan 1,3 dan 8 kDa
gacha bo‘lgan bioaktiv peptidlarga bo*lingan jinsiy feromonlarni kashf etdilar.

Neyrotranskriptomlar ketma-ketligi orqali karakatitsa neyropeptidiomini
tashkil etuvchi 38 oiladan, ekspressiya nagshlari (ifoda nagshi) va to‘qimalarning
joylashuvi asosida tuxum qo‘yishni tartibga solishda ishtirok etadigan neyropep-
tidlarning bir nechta oilalari aniglandi [10]. Nihoyat, tuxumdon to‘qimalarining
RNK ketma-ketligi shuni ko‘rsatdiki, tuxumdonni tartibga soluvchi peptidlarning
aksariyati oositlarni chiqarishda ishtirok etadigan bitta sarig'i ogsilidan ajralgan
(nashr gilinmagan natijalar).

4. Neyropeptidlar

Yugqorida ta’kidlab o‘tilganidek, tuxum yo‘lining kontraktil faolligini mo-
dullashtirish qobiliyatiga asoslanib, karakatitsiyalarda aniqlangan birinchi neyro-
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peptid Genri va uning hamkasblari tomonidan tuxum qo‘yadigan urg‘ochilarning
optik qismlaridan tavsiflangan (2-rasm) [2].

Bu APGWamid oilasiga mansub dipeptid bo‘lgan GVamid bo*lib, APGVa-
midning r.narkaz.ly. nerv tizimida dipeptidil aminopeptidaza (DPAP) tomonidan
fermentativ bO‘l‘lnlShi natijasida hosil bo‘ladi.

.D.P.AP fao.lllgl amfibiyalar terisida hosil bo‘lgan peptidlar, asalarilar zaxari-
dalgl'lltlk peptid prekursorlari, hasharotlar gemolimfasida ajraladigan bakteritsid
peptidlar }’Ok‘ f_'UJayradan tashqari xamirturush proteazlari kabi biologik faol og-
Sil:ja'r[)ll(])l]“ peptidlarga prekursorlar yetilishining mugqobil mexanizmi bo‘lib ko*ri-
nadi [11].

Qorinoyoglilarda, mollyuskalarning yana bir sinfi, APGWamid erkaklar xat-
ti-harakatlarini .tarti.bga solishda ishtirok etadi. Hovuz suvshillig*i Lymnaea stag-
nalisda Jinsly a'zosini nerv tizimida joylashgan bu tetrapeptid jinsiy a’zoni ereksi-
yasini tartibga soladi [12-14).

B.un.dan tashqari, FMRFamid bilan bog‘liq peptidlar (FaRP) urg‘ochi qo‘shim-
chajmsn_y bezlarning nerv tolalarida ham uchraydi. Ularning mavjudligi immu-
nogistokimyo orqali isbotlangan. Perfuziyalangan FaRP distal tuxum yo'lining
kontraktil faolligida chuqur o‘zgarishlarni keltirib chigaradi [3]. Neyropeptid-
larning ikkita oilasi, APGWa-RP va FaRPning tuxum qo‘yishni nazorat qilishda
ishtirok etishi tuxum massasining shakllanishiga olib keladigan ketma-ket bosqich-
larni kompleks tartibga solishni ko‘rsatadi.

De novo RNAseq va massa spektrometriya skrining yordamida karakatitsa
neyropeptidomini aniqlash keyingi gadam bo‘lib, chuqur tuzilmaviy va funksional
tekshiruv orqali neyropeptidomning umumiy ko*rinishini ta’minladi [10].
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2.rasm. 10~8 M sintetik GWamide bilan ishlov bergandan so*ng tuxum yo'li gisqarishining
tonusi, chastotasi va amplitudasining pasayishi. 10-9 M GVamid dozasi qisqarishga olib kelmadi;

shuning uchun GWamide faolligining chegarasi

10-8 va 10-9 M orasida ko‘rinadi [2].
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Aniqlangan 38 ta neyropeptid oilasiga (ekspressiya darajasi, neyropeptid
to‘qimasini xaritalash va mRNK lokalizatsiyasi) qo‘llaniladigan filtrlash mezon-
lari asosida yettita neyropeptid oilasi tanlab olindi: allatostatinlar, APGWamid.
gisqichbagasimon kardioaktiv peptidlar (CCAP), FaRP, FLGamid myomodulinlar
va kichik kardioaktiv peptid (SCP).

Nano suyuq xromatografiya-tandem massa spektrometriyasi (nLC-MS/MS)
yordamida muqobil ravishda birlashtirilgan allatostatin prekursorli ogsil Al va
A2 dan ajratilgan bir nechta neyropeptidlar tuxum yo‘li bezi va asosiy nidamentatl
bezlarda aniglandi, bu ularning tuxum kapsulasi sekretsiyasidagi rolini ko"rsatadi.
Hasharotlarda FGLamide allatostatinlari (shuningdek, allatostatin A yoki bukka-
linlar deb ataladi) adipokinetik gormon (AKH) va insulinga o‘xshash peptid.lar
[16] bilan o*zaro ta’sir qilish orqali ko‘payish [15] va oziglantirish jarayonlarida
ishtirok etadi. Karakatitsalarda gemolimfada A1 va A2 allatostatinlari ham anig-
langan, bu neyrogormonlar holatiga mos keladi, ular vitellogenez davrida tuxum
qobig‘i mahsulotlarining biosintezini tartibga solishi mumkin.

APGWamid markaziy asab tizimida nLC-MS/MS tomonidan aniglangan va
GWamid CNS tomonidan tavsiflangan [2]. Bundan tashqari, tuxum qo‘yadigan
urg‘ochilarning OG, MNG va ANGlarida katta migdordagi mRNKIlar topilgan.
Shunga o*xshash kuzatuvlar Lymnaea stagnalis hovuz suy shillig‘ida van Minnen
va Bergman tomonidan qayd etilgan [17]. Qo‘zg‘atuvchidan keyin asab terminal-
larida tuxum qo‘yuvchi gormonni kodlaydigan ko‘p migdorda iRNKlar, shuning-
dek, tuxum qo‘yuvchi gormon transkriptlarining transkripsiyasi aksonal bo‘lin-
mada sodir bo*lishi mumkinligini qo‘llab-quvvatlovchi poliribosomalar aniglandi.
Ushbu ma’lumotlar aksonal bo‘linmada qo‘pol endoplazmatik retikulum, silliq
retikulum va Golji apparati paydo bo‘lishini ko‘rsatadigan so‘nggi hujjatlar bilan
tasdiglanadi [18]. Tadqiqgotchilar Martin va Kim [19] aksonal o‘sish konuslarida
tarjimani inobatga olgan holda allagachon ma’lum bo‘lgan netrin-1 [20] bogla-
nish orqali dendritlar yoki aksonlar darajasida joylashgan subhujayra mRNKla-
rining tarjimasini kuchaytirganligini ko‘rsatish uchun Aplysiadan model sifatida
foydalanganlar.

Netrin-1 retseptorining sitoplazmatik domeni DCC deb ataladi (o*chirilgan
yo'g'on ichak saratoni uchun). Urg‘ochi karakatitsalarning tezkor reaksiyasi
ASGlarni innervatsiya giluvchi aksonlarning tayyorlik holati bilan bog‘liq boli-
shi mumkin.

CCAP prekursor ogsilidan taxmin qilingan uchta neyropeptid nLC-MS/MS
tomonidan CNS, tuxum yo'li va asosiy nidamental bezlarda aniglangan [10].
CCAPs shuningdek, tuxum qo‘yadigan urg‘ochilarning gizilo‘ngach osti massasi-
da (yetuk erkaklardan fargli o*laroq) haddan ziyod ko*p bo‘ladi, bu markaziy asab
tizimining reproduktiv apparatni innervatsiya giladigan yagona gismidir. Ushbu
neyropeptidlar oilasi tuxum kapsulasi sekretsiyasini tartibga soladi deyish mum-
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CCAPlar dastlab gisqichbagasimonlarda tasvirlangan. Ular artropodlar [21—
24] va mollyuskalardagi [14, 25-27] C-terminal amidatsiyalangan neyropeptid-
lardir, karakatitsa preprogormoni esa nL.C-MS/MS tahlili bilan tasdiglangan uchta
amidatsiyalanmagan peptidlarni taxmin gilgan.

FaRP prekursor ogsilidan taxmin gilingan to‘rtta neyropeptid markaziy asab
tizimida nLC-MS/MS tomonidan aniglandi va dekapeptid ALSGDAFLRFamid
subesophageal massa bilan bog‘liq bo‘lgan neyrogemal mintagada, shuningdek,
yagona tuxumdon bezi va asosiy nidamental bezlarda aniglangan edi. Tadgiqotchi
Genri va boshqalar [3] tomonidan yetuk urg‘ochi boshqa urg‘ochilarning ASGda
olingan immuno-bo*yash natijalarini tasdiqlaydi. Bu neyropeptidlar hayvonot ola-
mida keng tarqalgan va mollyuskalarning yurak faoliyati [28], amilaza sekretsi-
yasi [29]. oziglanish [30] va ko‘payish [31] kabi ko‘plab fiziologik tartibga solish
jarayonlarida ishtirok etadi. Karakatitsalarda ular tuxum qobig‘i sekretsiyasini va
tuxum yo‘lida oositlarni tashishni [3], shuningdek, xromatoforni boshqarish yo‘l-
larini [32] tartibga soladi deb hisoblashadi.

FLGamid neyropeptidlarning yangi oilasi bo'lib, hayvonlar olamida ilgari
hech qachon ta’riflanmagan, ammo blastn C teleta poliketli qurtida «belgilanma-
gan ogsil» (ELU03112) sifatida izohlangan o‘xshash prekursorni aniglagan [33].
Ikkita prekursor ogsilidan prognoz gilingan sakkizta neyropeptidning ko*pchiligi
nLC-MS/MS tomonidan karakatitsaning markaziy asab tizimida, tuxum yo*li be-
zida, asosiy nidamental bezlarida va tuxumdon stromasida aniglangan [10]. Bu
tuxumdon stromasida topilgan yagona neyropeptidlar oilasi bo‘lib, jinsiy a’zolar-
ga sillig oositlarni chiqarishda ishtirok etishini ko‘rsatadi. Ammo yaqinda nashr
etilmagan tajribalar shuni ko‘rsatadiki, bu neyropeptidlar tuxumdon stromasiga
kiritilganda kontraktil faollikda hech ganday o*zgarishlarga olib kelmaydi. Ular
gemolimfada ham bo*lganligi sababli, ular vitelogenezni tartibga solishda ishtirok
etadilar.

Tuxum yo‘lida hozirgi kunda nashr etilmagan tajriba natijalari shuni ko‘rsa-
tadiki, ular tuxum yo‘lida oositlarni tashishni tartibga soladi. Ular tuxum qobig‘i-
ning biosintezi va sekretsiyasini ham qo‘zg*atishi mumkin.

Miyomodulinlar nLC-MS/MS tomonidan CNS, tuxum yo'li va asosiy nida-
mental bezlarda [10], shuningdek, APGWamid va CCAP uchun tavsiflanganidek
mRNK tomonidan aniqlangan. Ular tuxum kapsulasi sekretsiyasida ishtirok etadi-
gan yordamchi jinsiy bezlar bilan chambarchas bog‘liq ko‘rinadi.

Tropik dengiz quloqchasi — Haliotis asinineda tuxum qo‘yish urug*lanishdan
keyin 12 soat ichida APGWamid, miomodulinlar va insulinning keskin ortishi
bilan xarakterlanadi. Urug‘lanishdan 24 soat o‘tgach, ekspressiya keskin pasaya-
di, bu neyropeptidlarning gametalarni chiqarishda tartibga soluvchi rol o‘ynashini
ko‘rsatadi [34]. Karakatitsalarda bu uchta neyropeptidning mRNKlari tuxum yo'li
bezlari va asosiy nidamental bezlar darajasida tiklanadi, bu ularning juftlashgan-
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dan keyin reproduktiv apparatning tezkor reaksiyasida ishtirok etishini namoyon
etadi.

Mass-spektrometriya yordamida kichik kardioaktiv peptidni (SCP) aniglash
juda giyin va tuxum kanali bezi bilan cheklanganligi isbotlangan. CCAP UChU_“
avval ta'riflanganidek, (yetuk erkaklardan fargli o‘larog) SCP tuxum qojyadl-
gan urg‘ochilarning gizilo‘ngach ostidagi massasida ham haddan tashqa‘:‘ ko'p
boladi. Ushbu neyropeptid tuxum qobigi ichki qatlamining sekretsiyasi, shu-
ningdek, mantiya bo‘shlig‘iga oositlarning chigishi bilan bog‘liq bo*lishi rr{um-
kin. Bu barcha neyropeptidlarning preprogormonlari quyidagi 3-rasmda ko'rsa-
tilgan.
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3-rasm. Allatostatin Al va A2 preprogormonlari, APGVamid, gisqichbaqasimonlar kardioaktiv
peptidlari, FLGamid, FMRFamid bilan bog‘liq peptidlar, miomodulin, F1, F2, F3, F4, F5
neyropeptidlari va markaziy asab va neyropatlarda topilgan kichik kardioaktiv peptidlar.
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OG va MNG tuxum kapsulasi rivojlanishi bilan chambarchas bog‘lig.
Urug'lantirishdan oldin darhol tuxum hujayralari tuxum kapsulasi ogsillarining
ikki qatlamiga joylashtirilgan: ichki qavat tuxum yoli bezi tomonidan, tashqi qat-
lam esa asosiy nidamental bezlar tomonidan chigariladi. Bu bezlar tuxum kapsu-
lasi tarkibiy gismlarining ko*p qismini sintez qiladi va ajratadi. OG va MNGning
o'xshash vazifasi nima uchun ular juda ko‘p tartibga soluvchi neyropeptidlarni
almashishini tushuntirishi mumkin. Ular orasida uchta toifani ajratib ko‘rsatish
mumkin (I-jadval): (1) mRNKlari OG va MNGda kamaygan neyropeptidlar
APGWamid va miomodulinlar, ehtimol, aksonlarning uchlarida lokalizatsiya qi-
lingan; ular juftlashgandan keyingi reaksiya tezligi bilan bog*lig bo‘lishi mumkin;
(2) allatostatinlar A, CCAP va neyropeptidlar SCP, tuxum qo‘yadigan urg‘ochi-
larning qizilo‘ngach osti massasida ko*p ifodalangan va OG va MNGda topilgan;
oosit mantiya bo*shlig‘iga chiqishidan oldin tuxum yo‘li beziga o‘ralgan distal
tuxum yo‘liga yetib kelganida ular tuxum kapsulasini ajratish uchun bezlarning
mexanik qisqarishini tezlashtiradi; (3) FLGamid va FMRFamid neyropeptidlari
OG va MNGda, shuningdek, gemolimfada uchraydi; ular tuxum yo'‘lining gisqa-
rishini modulyatsiya giladi va tuxum kapsulasining mexanik sekretsiyasida ishti-
rok etadi.

Bundan tashqari, ular aylanma peptidlar bo‘lganligi sababli, sarig*ining ogsil-
lari va/yoki tuxum kapsulasi ogsillari sintezini tartibga solishda ishtirok etishlari
mumkin. Ovipozitsiyani tartibga solishda bevosita ishtirok etadigan neyropeptid-
larga qo*shimcha ravishda, RNAseq protostomlarda C-terminal tirozin amidini fe-
nilalanin amid bilan almashtirish tufayli neyropeptid F (NPF) deb ham ataladigan
Y neyropeptidlarining (NPY) sezilarli darajada haddan ziyod ko*payishini aniqla-
di (3-rasm). Beshta gisqichbaga NPF transkripti notekis ravishda ko*p ifodalangan
glutamin qoldiqglari piroglutamatga aylanishi kutilmoqda. Neyropeptidlar kulrang
rangda ta’kidlangan va kodlash ketma-ketligi oxirida to‘xtash kodonlari yulduz-
cha bilan ko‘rsatilgan [10].

S. officinalis urg*ochi organizmlar tizimidan tuxum qo‘yuvchi yoki siliko
ma’lumotlarini gazib olishda foydalaniladi. Taxmin gilinganidek, signal peptidlari
sariq rangda, konvertaza bo‘linish joylari qizil rangda, sisteinlarning tagiga chi-
zilgan, C-terminal amidlariga aylanishi kutilayotgan glitsin qoldiglari ko‘k-kul-
rangda. Ulardan eng ko‘p sintezlanadigan NPF | ning sintez darajasi markaziy
asab tizimining xuddi shu gismida yetuk erkaklarda topilgan sintez miqdoridan
45 baravarga yetadi. NPFlar har bir ko‘payish bosgichida gametogenez va tuxum
kapsulasi sintezini qo‘llab-quvvatlash uchun oziglantirishni tezlashtirish uchun
urg‘ochilarda haddan tashqari ko‘p bo‘lishi mumkin. Ushbu turda asinxron ga-
metogenez urg‘ochilarda o‘limgacha yetuk oositlar partiyasini to‘ldirish va tuxum
kapsulasi mahsulotlarini biosintezlash orqali tuxum qo‘yishni davom ettirishga

imkon beradi.



I-jadval

Urg‘ochi karakatitsalarda neyropeptidlar va mRNKIlarning to‘qima xaritasi

Neyropeptidlarning genni ko‘p miqdorda

sintez-

el lokalizatsiyasi funksional holati
lanishi

paydo bo'lishi

APGWamide |yo‘q| yo'q [yo‘q| yo'q ha ha ha neuromodulator

Myomodulins ha ha |[yo'q| yo‘q ha ha ha neuromodulator
AllatostatinsA | ha | ha [yo'q| yo'q | yo'q | yo'q [ yo'q | neuromodulator
CCAPs ha | ha |yo'q| ha yo‘q | yo'q | yo'q neuromodulator
SCP ha | yo'q | yo'q ha yo'q | yo'q | yo'q neuromodulator
neurohomone
FaRPs ha ha |yo'q| yo'q [ yo'q | yo'q [ yo'q

neuromodulator

neurohomone
neuromodulator

FLGamide ha ha ha yo'q | yo'q | yo'q | yo'q

Umuman olganda, tuxum qo‘yadigan urg‘ochilarning gizilo‘ngach osti mas-
sasida (erkaklarga nisbatan) topilgan ko‘plab neyropeptidlarning ko‘payishi emb-
rion rivojlanishi va gametogenez uchun zarur bo‘lgan energiya mobilizatsiyasi
uchun ko‘p miqdorda sarig‘i bo‘lgan oositlarning bir nechta partiyalarini ishlab
chiqarish bilan bog‘liq bo‘lishi mumkin. Bundan farqli o‘laroq, kanal erkakla-
ri nasldan 6 oy oldin gametogenezni tugatadi va urg‘ochilarga qaraganda ancha
kichikroq gametalar ishlab chigaradi. Erkak gametogenezi uchun zarur bo‘lgan
energiya ehtimol urg‘ochi gametogenezi uchun zarur bo‘lgan energiyaga nisbatan
juda kichik.

Nihoyat, tuxum qo*yuvchi gormon (ELH) deb ataladigan 36 aminokislotadan
iborat neyropeptid gastropodalarning oyog‘idagi mushak ichiga bir marta yubo-
rilganidan keyin tuxum qo‘yishni keltirib chigarishi mumkin. Karakatitsalarda
ELH tuxum qo‘yuvchi urg‘ochilarning markaziy asab tizimining nLC-MS/MS
skrininglari bilan bog‘liq bo‘lgan transkriptomik ma’lumotlarning siliko tahliliga
qaramay noma’lumligicha qolmogda. Boshoyogli mollyuskalarning uchta aso-
siy sinfi orasida ELH hech gachon aniqlanmagan yagona sinf ekanligini hisobga
olgan holda taxmin gilishimiz mumkinki, buning sababi ELH genining yo‘qoli-
shi yoki past darajadagi tizimli saqlanish darajasining buzilishiga olib keladigan
ma’lumotlarni tahlil gilish strategiyasi, RNK ketma-ketligining yetarli darajada
chuqur emasligidir. Keyinchalik chuqurroq RNK ketma-ketligi boshoyogqlilarda
ushbu neyropeptidni aniglashga imkon beradi.

ANG ~ yordamchi nidamental bez; MNG - asosiy nidamental bez; OG —
tuxum yo‘li bezi; OS — tuxumdon stromasi; SubEM — gizilo*ngach ostidagi massa.
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5. Jinsiy feromonlar

Taxminan 22 oylik qisqa hayot sikli davomida La-Mansh bo‘yidagi karakatit-
salar Normandiya qirg‘oqlaridan La-Manshning garbiy qismiga to‘rtta gorizon-
tal migratsiyani amalga oshirishi mumkin [35]. Oxirgi migratsiyadan so‘ng sohil
bo‘yidagi ma’lum bir ko‘payish uchun tuxum qo‘yish joylariga yetib borgach,
Normandiya qirg*oqlarida, aprel-iyun oylari orasida juftlashish va tuxum qo‘yish
uchun yig‘iladi. Bu xatti-harakatlar juftlarning agregatsiyasini keltirib chiqaradi’-
gan suv molekulalari orqali qandaydir kimyoviy aloga paydo bo'lishini ko‘rsatadi.
Karakatitsalardagi kimyoviy aloga birinchi marta tadgiqotchi Boal va boshqalar
[36, 37] tomonidan y-labirintdan foydalangan holda aniglangan. So‘nggi payt-
larda ular qo‘ygan tuxumlar, tuxumdonlar ekstrakti va nidamental bezlar sun’iy
dengiz suviga nisbatan tozalangan ekstrakti bo‘lgan y-labirint bilan qurollangan
jinsiy yetuk karakatitsalarining ventilyatsiya tezligining oshishiga olib kelganli-
gini ko‘rsatdji.

Xuddi shu tarzda, Kammins va uning hamkasblari [38] Loligoda Loligo
B-mikroseminoprotein (Loligo p-MSP) deb nomlangan 10 kDa massali ogsilni
aniqladilar, bu kalmar erkaklarining xatti-harakatlarini sokin suzish va to‘da hayot
tarzidan ekstremal to‘qnashuvlargacha tezda ozgartiradi. Loligo b-MSP urg‘o-
chilarning qo*shimcha jinsiy bezlarida — tuxum yo‘li bezida, asosiy va yordamchi
nidamental bezlarda sintezlanadi va tuxum kapsulalarining tashqi ko‘rinishi 0q-
sillari bilan ajralib turadi. Loligo p-MSP urg‘ochilarning qo*shimcha jinsiy bez-
lari — tuxum yo'li, ular asosiy va qo‘shimcha nidental bezlarida sintezlanadi va
tuxum kapsulalarining tashqi qobig*i ogsillari bilan birga ishlab chiqariladi. Erkak
tuxumlar bilan vizual ravishda jalb gilinganda, ularga tegish va Loligo p-MSP
bilan aloga qilganda, u darhol yagin atrofdagi har ganday erkaklarga qarshi keskin
Jjismoniy harakatga aylanadi.

Loligo B-MSP dastlab odam urug plazmasi va prostata suyugligida topilgan
[39]. U faqat boshqa umurtqalilarda [40-44] va xordali lansetnikda [45] tasvir-
langan. Bu tuxum yuzasida faolligini uzaytirish uchun proteolitik parchalanishga
chidamlilikni ta’minlab, beshta ichki molekulyar disulfid bog*larni hosil gilishi
mumkin bo‘lgan 10 ta fazoviy jihatdan konservativ sistein qoldig‘iga ega bo‘lgan
91 ta aminokislotadan iborat yuqori o‘zgaruvchan ogsil hisoblanadi.

Eno va uning hamkasblari [9] Sepia officinalis tuxumdonida ekspressiyala-
nadigan va ishlab chiqariladigan peptidlarni kodlaydigan uchta asosiy o‘xshash
transkriptni aniqladilar. OP-PZR va mass-spektrometriya tahlillari shuni ko‘rsat-
diki, transkriptlar va ekspressiya mahsulotlari tuxumdonda joylashgan. SPu va
SPo’ deb nomlangan ikkita juda o‘xshash ogsil oldingi (4-rasm) 03- va 3’-pep-
tidlarda bor-yo‘g‘i to‘rtta aminokislota bilan ajratilgan. Ular 1,3 kDa (a5)dan
7 kDa (o)gacha diapazondagi yettita taxminiy ekspressiya mahsulotlarini beradi.
Barcha peptidlar 0.1 dan tashqgari kamida bitta sisteinni oz ichiga olgan va ulardan
ikkitasi a3 va 03" ko‘plab biofaol peptidlar kabi C-uchida amidlangan (5A-rasm).

©



SP-’ M-~ - -DKPGKTS- - -PLSWLVYVITALILVFFLARLE IRSNVQKAEFQHRAA 45
SP-c M- ---DKPGKTS- - -PLSWLVYVITALILVFFLARLE |RSNVQKAEFQHRAA 45
SP-j MMTSFDNKMPTSGKSKLRWFFYVFSLLAL | FVFSRLEMBAEENK IQIQKKFT 52

SP-u' RLLVSVRRYYAAGPVFTRWGNNRCPYRSYRVYEGIMGGADKTHRGGASNFLC 47
SP-«. RLLVSVRRYYAAGPVFTRWGNNRCPYRSYRVYEGIMGGQDKTHRGGASNFLC 97
SP-i YPYVQVK- |PGPGATYV1WGmgTSNDTRVYTGYTAGQHYNHAGGGSNlLg 103

SP- LPREPTWANLKGGSQLGGL | YGTQYKLYPSQVNGF -GLFFQTHLKPPHNHDV 148
SP-u LPREPTWANLKGGSQLGGL | YGTQYKLYPAHVNGF -GLF | TTHLKPPHNHDV 148
SP-3 LPRFPVSDQITTSTENVAS|FGVRYR|GSYNSLGTNGLFSTPNNISLN[ERVV 155

SP-/ PCAVCQVTKPATVLMIPGREVCTPGWDLMYRGYLMSE NNAGRMTYVCVDK 200

SP-u PCAVCQVTKPATVLMIPGRKVCTPGWDLMYRGYLMSEKENNAGRMTYVCVDK 200

SP-j PSS ViLTNGSAT IMV I PGRTHCYPGWYRQYSGYLMTAHYAHVGRSNH | gVH 207
£

SP- [PQVYWAGYLNENGAT | NHVESKCGSLPCPLYSNYKEVPCCVCSKCP | 248

SP-u RPQVYWAGYLNENGAT INHVESKCGSLPCPLYSNYKEVPCCVCSKCP | 248

SP-§ RPQRYFG.-TSPLQAFLYHVEAECGSLPCPPYCNGFELPgVV:“‘;"’ 252
* *

4-rasm. SPu-o’ va SP B ogsillarining uchta o‘tmishdoshining aminokislotali tekislanish.i. Qi‘zil
yulduzchalar konservativ sisteinlarni bildiradi. Taxmin gilingan signal ketma-ketliklari sariq

rangda, SP o*rtasidagi konservativ ketma-ketlik yashil rangda, Spa va SPa’ o‘nasid.agi farglar

ko'k rangda va asosiy qoldiglarning potensial parchalanish saytlari qizil rangda belgilangan [9].

SPB deb nomlangan uchinchi ogsil avvalgi SPa va SPa’ bilan 56,7 foiz o‘xshas'hlik—
kaega (4-rasm)va 1.1 kDa (peptid p1)dan 8.3 kDa (peptid B3)gacha bo‘lgan dlapa?
zonda C-oxirgi amidlanish (peptid 2), disulfid bog*lar (peptidlar B3. B4, B5) qu!
N-glikozillanish (peptid B3) bilan beshta taxminiy ekspressiya mahsulotlarini
beradi (5B-rasm).

SPa-a’ va SPb dan olingan ko*pgina ekspressiv mahsulotlar uchun C-termina!
amidatsiyasi va disulfid alogalari kabi prognoz gilingan translyatsiyadan keyingi
o'zgarishlar nLLC-MS/MS tahlili bilan tasdiglangan. Ushbu modifikatsiyalar pro-
teaz va peptidaza faolligiga qarshi mustahkam himoyani ta’minlashi va peptidlar-
ning dengiz muhitida uzoq umr ko‘rishini ta’minlashi mumkin. Prognoz qilingan
peptidlarning aksariyati nLC-MS/MS tahlili yordamida olinganligi sababli SPa-a’
va SPP ga ishlov berish suvli feromonlar kombinatsiyasining ajralishiga olib ke-
lishi kerak. a3 va o2 peptidlari ushbu gismlarga surtilganda jinsiy organ va jabra
qisqarishini juda tezlashtiradi (6-rasm).

Ekspressiyalanadigan va ishlab chiqariladigan peptidlar erkagining jinsiy ap-
parati faolligini modulyatsiya qilishi mumkin. So‘nggi vaqtlarda chop etilmagan
ma’lumotlar shuni ko‘rsatadiki, SPa. va SPB ogsillarining avvalgilari ham tuxum
kapsulasi ogsillari bilan ajralib chiqadigan va tuxum kapsulasi ichki gatlamiga
birlashtirilgan yuqori molekulyar (2226 kDa) feromonlarning ikkinchi partiya-
sini ajratib olishga qodir. Nihoyat, ular tuxum kapsulasining tashqi qatlamini yo-
rib o‘tishlari zahoti tuxum massalari atrofidagi dengiz suvida ko‘zga tashlanadi.
Tuxum.yo‘li bezi va tuxum kapsulasi proteom tahlili yordamida identifikatsiya-
langan ushbgl:yugc‘)r,il..mojekdlygnﬂf%romonlarning mavjudligi SP' oldingilaridan
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S-rasm. Sepia officinalis (A) SP « va o' feromonlari oldingilarining tashkil etilishini ko*rsatuvchi
sxematik diagrammalar, (B) SPB. Avvalgilari ikki asosli parchalanish natijasida hosil bo‘lgan
peptidlar va polipeptidlarning murakkab kombinatsiyasini kodlaydi. Qora quti, signal peptidi;

vertikal qora chiziq, ikki asosli qoldig parchalanishining potensial sayti; yulduzcha,
N-bog'langan glikozillashning taxmin gilingan sayti; S, Cys qgoldig'i [9].

olingan yuqori molekulyar polipeptidlar/ogsillarning mavjudligini ham nazarda

tutadi. Ushbu tahliliy natijalar shuni ko‘rsatadiki, SP-oldingilari parchalanishining

ikkita usuli birgalikda mavjud bo‘lib, tuxumlar tomonidan atrof-muhitga chiqa-
riladigan past molekulyar peptidlar (progormon-konvertaza parchalanishi). shu-
ningdek, 22-26 kDa massali polipeptidlar/ogsillarni hosil giladi.

Shunday gqilib, urg*ochisining qo‘shimcha jinsiy bezlari tomonidan bitta og-
sildan oldin hosil bo‘lgan past molekulyar va yuqori molekulyar feromonlarning
ajralib chiqishiga olib keladigan mexanizmni aniqlash kerak. 2 va u3 peptidlar
uchun S-oxirgi amidlashning mavjudligi Goldji apparatida ikki xil ishlov berish
amalga oshirilishini ko*‘rsatadi, bu esa past molekulyar feromonlar (LMWP) yuqo-
ri molekulyar feromonlar (HMWP) degradatsiyasi mahsulotlari emasligini angla-
tadi.

Amaldagi funksional gipoteza shundan iboratki, LMWPs mantiya bo*shlig‘i-
da ootsitlarning juftlashishi va ajralib chigishini chaqiradi va Aplysia ‘da keltirilga-
nidek, HMWPs yetuk karakatitsalarning qirg‘ogbo‘yi hududlarida tuxum qo‘yishi
agregatsiyasiga yordam beradi. Bu ma’lumotlarning barchasi karakatitsa tuxumla-
ri Aplysia [46—48] avlodiga mansub dengiz qorinoyoqli mollyuskalari kabi boshqa
mollyuskalarda tasvirlanganidek, feromonlar manbayi ekanligini tasdiglaydi.



e W, 1 —
m
+
B
o A
N Fah! LA
/V \\ /" \L\l/’ \
- A\ / i
\_./"‘! Nt ,‘/ L/ e
4
c g 115 ] j
i —te LA el e A e
I
oL
: ) o |
G St o A 0 S 00 A b A A N L W Al

6-rasm. 32 va a3 sintetik peptidlarning biofaolligi. 10-8 M chegarasidan boshlab (A) urg‘ochi
Jabra va (B) jinsiy organlarda B2 bilan yuzaga kelgan gisqarishlar. 10-9 M chegarasidan (D)
jinsiy a'zoda a3 tomonidan hosil qilingan gisqarishlar [25].

6. Tuxumdon regulyator peptidlari

MNGs tomonidan ishlab chigarilgan kapsula mahsulotlari sintezini boshqa-
rishda tuxumdonning roli birinchi marta J. Henry va E. Boucaud-Camou (1997)
tomonidan qayd etilgan [49]. Tuxumdon ekstrakti asosiy nidadental bezlardan
olingan bez hujayralarining birlamchi to‘qimalari ogsillari va polisaxaridlariga
3N-leysin va 14S-glyukozaning kiritilishini kuchaytiradi.

Ootsitlarni inkubatsiya qilish uchun ishlatiladigan dengiz suvi ham perfuzion
tuxum yo‘liga qo‘llanilganda qgisqarish faolligini o‘zgartirgan (7A-rasm). Ilgari
ta’riflangan birinchi tuxumdon regulyator peptid ILME tetrapeptidi [4], undan ke-
yin SepOvotropin [5], SepCRP (Sepia Capsule Releasing Peptides) [6. 8] va OJP
(Ovarian Jelly Peptides) [7] edi. Bu peptidlarning barchasi distal tuxum yo*lining
qisqarishini modulyatsiya giladi va ularning ba’zilari asosiy nidamental bezlarning



+ t
10“M 107 M

B SepOvolropin
}' ' l ]

’
107 M
ILME
7-rasm. Distal tuxum yo‘lining (A) yetuk oositlarni (SWO), (B) sintetik peptid ILME va
(C) sintetik SO matropinni inkubatsiya qilish uchun ishlatiladigan dengiz suvi bilan
perfuziyasi [4, 5].

SWO

qisqarishini ham tartibga soladi (7B, C va 8A-E rasmlar). Ular vitellojenik folli-
kullar va silliq oositlarda ifodalanadi va tuxum qo‘yish paytida tuxum yo‘lining
bo*shlig‘iga chiqariladi, bu oositlarning mantiya bo‘shlig‘iga o‘tishini ta’minlay-
digan gisqarishni tartibga soladi. Ular qo‘shimcha jinsiy bezlar va tuxumdonlar
sinxronizatsiyasida asosiy rol o‘ynaydi, deb taxmin qilinadi.

. bbbl o

10 °M 10 M
8-rasm. SepCRP konsentratsiyasi ortishining (A) asosiy nidamental bezga va butun urg*ochi
organizm jinsiy yo‘liga, (B) birinchi tuxum qo‘yishdan oldin va (C) tuxumning birinchi partiyasi
qo‘ygandan keyin ta'siri. DQVKIVL konsentratsiyasining ortib borayotgan konsentratsiyasining

butun ayol jinsiy yo'liga (D) va asosiy nidamental bezga (E) ta’siri [6, 8].



i Sgenf(g)gl vaqtl_arda o‘tkazilayotgan transkriptomik yondashuvlar shuni ko*rsat-
Sintéz]as avotroEm, SepCRP va QJP tu?(umdon follikulasida va silliq oositlarda
nokislotai \ Vta) AyVonot d.uleOSIda‘hah hech gachon tasvirlanmagan 1634 ami-
peptidininan iborat b{ttla 3'/1r|k protein Prekursoridan ajraladi (9A-rasm). Signal
eSSt mg }?ayldo bo.hshl‘ushbu ;?rc')te{n‘kashshoﬁ tomonidan chiqarilgan eks-
e a su.otlarn_mg a_]r.allb' chlqlshxnl ko‘rsatadi. Transkriptni ifodalashning
digan }s/ar'a :/‘aqtm.c.hahk belg'll.arl, ehtimol, bu embrion rivojlanishida ishtirok eta-
i shunilg 1 (I’CISIH. (paShr'ql'lmmggan. natijalar: 9 B-rasm) ekanligini ko‘rsatadi.
olib kelad'ang atadiki, sarl.g‘l ogsillari tartibga soluvchi peptid.]arni chiqarishga
MS/M 154l ketma-ket jarayonlardan o‘tishi mumkin. Protein prekursorlarini

S tahlili va Edman degradatsiyasi natijasida olingan birlamchi ketma-ket-
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9-r.n:s'm. ( A) SepOvotropin, SepCRP va OJPning ogsil prekursori, sariq ogsilni chiqaradi. Prognoz
q|l||.1gan signal peptidi sariq rangda va konvertaza bo‘linish joylari gizil rangda. Tuxumdonning
tartibga soluvchi peptidlari kulrang rangda ta’kidlangan va kodlash ketma-ketligining oxiridagi
to‘ylclash kodon yulduzcha bilan ko‘rsatilgan. (B) Sariq ogsilning ekspressiya shakli.
'PF: previtellojenik follikullar; VF: vitellojenik follikullar; SO: silliq oositlar; ANG: yordamchi
nidamental bez; MNG: asosiy nidamental bez; OG: tuxum kanali bezi; PSJ: posterior tuprik bezi;
CNS: markaziy asab tizimi, FPKM: har bir million xaritalangan fragmentga ekson kilobazasi v

uchun fragmentlar x 10-3.
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liklar bilan solishtirish, de novo strategiyasidan foydalangan holda molekulyar
massalarni aniqlash (ion tuzog‘i) va MS/MS spektrlarini tahlil gilish uchun foyda-
lanilgan vosita tufayli ba’zi xatolarni aniqladi. SepCRPlarda 5-pozitsiyadagi ami-
nokislota bilan bog‘lig xatolik yuz berdi: aspartat (D) asparagin (N) bilan almash-
tirilishi kerak (EISLNKD ofrniga EISLNKDEVK). OJPda bir xil aminokislotalar
C-terminal gismida (EISLNKD o‘rniga EISLNKDEVK) va 2-pozitsiyada gluta-
mat (E) glutamin (Q) bilan almashtirilishi kerak. Har bir holatda, aminokislotalar
Jjuda o‘xshash molekulyar og‘irliklarga ega, ular fagat 1 Da ga farq qiladi.

Nihoyat, SepCRP va OJP dastlab [6, 8]da tasvirlangan kichikroq oilalardir.
Xuddi shunday xato SepOvotropin darajasida ham sodir bo‘ldi, chunki PKDSML
ketma-ketligi LLQVPVYamid PKDSMoxLLLQVPVMox bilan bir xil molekul-
yar og‘irlikka ega. Prekursor ogsili tomonidan chigarilgan SepOvotropinning aso-
siy ketma-ketligi PKDSMLLLQVPVM hisoblanadi. SepOvotropin, SepCRP va
OJPlarning tuzatilgan ketma-ketligi 2-jadvalda jamlangan. Ular bir xil retseptor-
larni bog‘lashi mumkinligini ko‘rsatib, saglanib qolgan domenning mavjudligini
ko‘rsatadji.

ILME tetrapeptidiga kelsak, u tuxumdon follikullari va oositlarda ifodalan-
gan retinolni bog‘lovchi ogsil prekursoridan (10-rasm) ajralishi mumkin. Silico
ma’lumotlarini tahlil gilish shuni ko‘rsatdiki, bu ILME ketma-ketligini o‘z ichiga
olgan tuxumdonda sintezlanadigan yagona prekursor ogsildir. Tuxumdonlarni tar-
tibga soluvchi peptidlarning o‘ziga xosligi shundaki, ular funksional ogsillarning
ikkilamchi bo*linishidan kelib chiqadi. Ular atipik bo‘linish joylarida bo*linganli-
gi sababli, bu ularning birlamchi ketma-ketligini prekursor ogsilining tuzilishiga
asoslangan holda taxmin qilishni giyinlashtiradi.

Shunga oxshash tartibga soluvchi peptidlar hasharotlarda aniglangan, masa-
lan «tripsin-modulyatsion-oostatik omillar» uchun TMOF. Vitellin membranasi
ogsillaridan ajratilgan bioaktiv peptidlar [50] tuxum rivojlanishini nazorat giladi
[51] va ekdizon biosinteziga to‘sqinlik giladi [52].

2-jadval
Tuxumdonni tartibga soluvchi peptidlarning birlamchi ketma-ketligi
Peptides Primary sequences
SepOvotropin PKDEMELLOVEM
SepCRPs SLNKD
ISLYKD
EISLNKD
ELSLAKDIVK
ESLNKD!'V
LELNKDEV
ETSLNKDEV
0JPs DLVKITL
DUVKIVLY
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10-rasm. ILME tetrapeptidini chiqarishga qodir bo‘Igan retinolni bog‘laydigan
ogsil uchun prekursor ogsili.

Prognoz qilingan signal peptidi sariq rangda, konvertaza bo‘linish joylari gizil
rE}ﬂ.gdal ta’kidlangan. ILME kulrang rangda ta’kidlangan va kodlash ketma-ketli-
gIning oxiridagi to‘xtash kodon yulduzcha bilan ko‘rsatilgan.

) Baliglarda ikra qo‘yishni tartibga solish murakkab mexanizm bo‘lib, marka-
Zly asab tizimi, tuxumdonlar va ASGlar tomonidan ishlab chiqariladigan turli ta-
biatdagi peptid va ogsillarni tartibga solish omillarini o'z ichiga oladi.

_ . Neyropeptidlar neyrosensor tarmog'i bo‘ylab atrof-muhit stimullarini bxr‘lashj
tlfll?, tuxum qo‘yishni qo‘zg‘atadi. Tuxumdonlarning tartibga soluvchi peptld!arl
oositlarni tashish va tuxum kapsulasi sekretsiyasini sinxronlashtiradi va ularmning
kf)nsentratsiyasi genital selomda saglanadigan silliq oositlar soniga bOg‘IfQ- l.JIar
415qa va himoyalanmagan peptidlar bo‘lganligi sababli, sekretsiyadan keyin qisqa
vaqtli umrga ega, shuning uchun ularni dinamik tartibga solish zarur. ' .

_ Tuxumdon bezida haddan ziyod sintezlanadigan uchta prekursor ogsildan aj-
rfitllgall suvli jinsiy feromonlar tuxum qo‘yish joylarida sheriklarni to*plash orga-
li 'juftlashish va reproduktiv xatti-harakatlarni rag‘batlantiradi va osonlashtiradi.
Qisqa feromonlar oositlarni mantiya bo‘shlig‘iga chiqarishda ishtirok etfldi va
k.ana feromonlar tuxum qo‘yish joylarida juftlarni yig‘ish orqali reproduktiv xat-
ti-harakatni 0°zgartirishi mumkin deb hisoblanadi.

Ushbuko*p tartibga soluvchi gatlamlar tuxumdon va ASGni 0°z ichiga olg.an va
stereotipli xatti-harakatlar orqali amalga oshiriladigan tuxum qo‘yish mexanizmi-
ning ketma-ket bosqichlarining murakkabligibilan bog*liq bo*lishi mumkin: ( ]')j'm-
siya’zolargayetuk oositlarning chigishi bilan ovulyatsiya, (2) tuxum hujayralarining
tuxum yo‘li orqali o‘tishi, (3) OG tomonidan ichki tuxum kapsulasining sekretsiya-
SI, (4) MNG tomonidan tashqi tuxum kapsulasining sekretsiyasi, (5) siyoh gopchasi
orqali tuxum kapsulasining qora pigmentatsiyasi, (6) ayolning kopulyatsiya bursa-
sida saqlanadigan spermatozoidlar tomonidan tuxum hujayralarining urug-lanishi,
(7) tuxum massasini hosil qilish uchun tuxumlarning dengiz tubiga yopishishi.

7. Tuxum qobig‘i: tuzilishi, vazifalari va embrion rivojlanishi

Ko*payish davridan so‘ng, urg‘ochi hayvonlar nobud bo‘ladi va tuxumlarini
hech qanday ota-ona himoyasisiz dengiz muhitida qoldiradi. Turning bardavomli-
gi reproduksiya muvaffagiyatiga, anigroq qilib aytganda, tuxumlarning 0°z rivoj-
lanishini tugallash imkoniyatiga bog'liq.

Karakatitsa tuxumlari embrional rivojlanishi uchun zarur bo‘lgan barcha
0zuqa zaxiralarini o'z ichiga olgan katta oositlardir. Jismoniy va mikrobial tahdid-

©




I1-rasm. (A) Tuxum qobig‘ining sekretsiyasi paytida ayol jinsiy bezlarining fotosurati (qizil o'q).
ANG, yordamchi nidamental bez; IB — siyoh sumkasi; MNG — asosiy nidamental bez; OG -
tuxum yo'li bezi. (B) MNG va ANG lokalizatsiyasini ko‘rsatadigan ventral ko‘rinishdagi yetuk
urg‘ochi karakatitsalarning sxematik ko*rinishi. (C) MNG va ANGning bo‘ylama qismi Prenant-
Gabet uch marta bo‘yalgan. MNG laminalarining uzunasiga kesimi Alcian ko'k va davriy kislota
— Schiff bilan bo‘yalgan, kislotali mukopolisakkaridlar (D) va neytral mukopolisakkaridlar va
glikoproteinlar (E) sekretsiyasini ta'kidlaydi. (F) Prenant-Gabet uchlik dog'i bilan bo‘yalgan
ANGning bo*ylama kesmasi, bu kanalchalarning bir qatlamli kirpikli epiteliydan iboratligini va
lumendagi bakteriyalar bilan to‘ldirilganligini ko‘rsatadi. (G) TEMda mikrovilli va bir nechta
lumenal bakteriyalar bilan bir qatlamli siliyer epiteliyni ko‘rsatadigan yordamchi nidamental bez
tubulalarining lumenal yuzasining ingichka gismi (x 12,000).

(Foto mualliflari: V. Kornet. D. Goux).
larga dosh berish uchun yetuk oositlar urg‘ochi jinsiy apparati sekretsiyasi tomo-
nidan ishlab chiqarilgan himoya tuxum qobig‘iga o‘raladi [53. 54]. Ushbu tuxum
qobig‘i ikkita alohida qobigdan iborat. Ichki qatlam oositni o‘rab turgan xorion bi-
lan bevosita alogada bo‘ladi; u qo‘shilgan sekretsiyalar orqali hosil bo‘ladi, tuxum
esa tuxum yo'li bezidan o‘tadi [53]. Tuxum yo‘li bezi ogsillar va polipeptidlarni
chigaradi. Bu bez tomonidan ajratilgan asosiy ogsillar jinsiy feromonlarga mos
keladi. Shundan so*ng, oosit mantiya bo‘shlig‘iga chiqariladi va ikkita nidamental
bez tomonidan chigariladigan va siyoh bilan bo‘yalgan tashqi qatlam bilan ko*mi-

ladi (11A-rasm).
8. Nidamental bezlar: sefalopodlar Decabrachianing o‘ziga xosligi

Sepia officinalis genital apparati ikki juft yordamchi jinsiy bezlarni oz ichiga
oladi, bu gisman tuxum qgobig‘ining shakllanishida ishtirok etadi (11-rasm). Aso-
siy nidamental bezlar (MNG) yordamchi nidamental bezlar (ANG) bilan bog'liq.
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Ikki juftlashgan bezlar visseral massaning qorin tomonida joylashgan. Karakatit-
salarda bu bezlarning gistologik tuzilishi kalmar (Loligo forbesi) nidamental bez-
lar tuzilishiga o‘xshaydi [55].

Asosiy nidamental bez va tuxum yo'li bezining ikkalasi ham qatlamli tuzilish-
82 ega (11C-rasm). Har bir lamel, davriy kislota-Schiff (PAS) musbat cho*kin-
dilari bilan belgilangan polisaxaridlarning kelib chiqishida bezli epiteliy bilan
qoplangan biriktiruvchi to‘qimalarning markaziy qatlamidan iborat (11D-rasm).
Lamellalarning erkin uchida joylashgan hujayralar, aynigsa, kislotali mukopoli-
saxaridlar va alsiya ko‘k bilan aniqlangan glikoprotein sekretsiyasini ishlab chiqa'-
radi (11E-rasm), boshqa hujayralar esa neytral mukopolisaxaridlarni chiqaradi.
Tuxum hujayrasi hosil bo‘lganda, sekretsiyalar [umenga va bezning oldingi uchi-
dagi mantiya bo‘shlig‘iga ochiladigan kanal orqali chiqariladi (11A-rasm). MNG
va ANG tuzilmalari sezilarli darajada farq qiladi. = o

ANG MNGning oldingi uchiga konyunktiv to‘qima bilan bll’lktll.'llgan tp‘ft-
ta lobga bo*linadi. ANGning gistologik kuzatuvlari simbiotik baktc'zrlyallarnl o"z
ichiga olgan quvurli bezni aniqlaydi. Ushbu simbiontlar bezni dey.arh to'hq'to'ldl-
radigan quvurli tuzilmalar bo*shlig*iga o‘ralgan (11F-rasm). Har bir tubulamng dej
vori mikrovillusli bir qavatli kipriksimon epiteliydan tashk!l topgandek ko‘rinadi
(11G-rasm). Bu bezning ko*payishdagi roli aniq emas. Ba’zi ma’.lumotlarg.a k'o'r.a,
U tuxum qo‘yish davrida tuxum hujayrasi shakllanishida ishtirok el.adl. J1n§1y
Voyaga yetish davrida ANG haqiqatan ham kattalashadi va urug‘lams.h vaqtida
rangi oqdan yorgin to'q sariq ranggacha o‘zgaradi (1 lA-ra§m'). 'Shunmgdek,' u
yetuk urg*ochilarda ANGning qgizg'in to*q sariq rangi kelib.chlqlshl.da karotenoid-
larni chiqaradigan zich bakteriyalar konsortsiumini 0°z ichiga oladi [56]. '

16S RNK gen sekvensiyasidan foydalanib, ANGlarda ko‘plab bakterial tak‘-
sonlar aniqlandi, jumladan, Agrobacterium, Roseobacter, Spm.'lcht.hya., R/wdo.bl-
um, Xanthobacter va Clostridium [57). Karakatitsalarda .bakterlal S!mb!OI.nIarn-lng
kelib chigishi aniglanmagan. Tuxum kapsulasida bakleirlyal.ar maVJudllgl v‘er.uk.al
uzatishni ko‘rsatsa-da, biz Loligo opalescens [58] kabi gonzoma.l uza‘tls.hm istis-
no gila olmaymiz. Kalmarlarda ANGlar ko‘p kiprikchalar. va 'mlkrowllllaml 0z
ichiga olgan hujayralarning bir gatlamidan chiggandan keyin bir necha oy o*tgach
rivojlanadi [58]. ! o

Konservalangan Toll/NF-kB tug*ma immun yo*li birin.c!'u marta Sepia ojjl'cu'm-
/i.s'ANGdalasvirlangan [59]. ANGningtranskriptomiktahlll{Toll/NF.-kB yo'lining
lurlitarkibiyclememlarinianiqlashgaolibkeldi.BeshtaTollbllax"nbog‘Ilq'retsept(.)r!af
(TLR)tavsiflangan. Ular orasida TLRaning 89 foizi ketma-ketlilkda o‘ziga XOS]lgll’!I
E. scolopesning yorug*lik organida topilgan noyob TLR bilan .baham ko‘.ra'dx.
Bundan tashqari, IRAK, TRAF6 va Rel/NF-kB kabi fosforlanish kaskadining
sakkizta elementi ko‘rsatildi. Ushbu immun yo‘l ogsillari (a2-makroglobulinga
o‘xshash protein, CD-63 antijeni, transferrin) £. scolopesning yorug‘lik organida
topilganlarga o‘xshash bakterial simbiontlarni yaratish va saglashda ishtirok etishi
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[60]. Ushbu mavzu bo*yicha bir nechta tadgiqotlar o‘tkazilgan bo‘lsa-da,
Va uning simbiontlari haqiqiy funksiyasi noma’lumligicha golmoqda.
‘ 0yicha olib borilgan bir nechta tadgiqotlar ANG yoki uning simbiont-
l?” [_6] » 62] tomonidan mikroblarga qarshi yoki antifouling birikmalarini sekret-
S1Yast orqali tuxymp; himoya qilishni anigladi, ammo hech qanday molekula hali
amqlanmagan‘

_ Tuxum qobig*ining shakllanishida asosiy nidamental bezning (MNG) vazifasi
aniqroq (11A-rasm). Bu oq bez tuxum qobig ini hosil qiluvehi mukopolisaxaridlar
va ghkoproteinlami ishlab chigaradi.

MNG Proteomasining yaqinda nashr etilmagan tahlili glikoliz/glyukone-
ogenezda ishtirok etuychi ogsillarning (6-fosfofrukto-2-kinaz, 2-turdagi gekso-
kinaza, piryyat kinaz, glitseraldegid 3-fosfat degidrogenaza, frukt-bihatozofaz)
(fruktoza—bisfosfat aldolaz) va glikogenoliz/glikogenezda (Glikogen fosforilaz,
q1ik0gen sintaza) mavjudligini anigladi. Ushbu natijalar tuxum qutisi tarkibiy
qismlarining intensiy ishlab chiqarilishi va sekretsiyasi tufayli MNG tomonidan
katta migqdorda energiya ishlab chigarish va iste’mol gilishdan dalolat beradi.
A_‘"iqlaﬂgan ogsillarning ba’zilari polisaxaridlar yoki glikoproteinlar metabo-
lizmida, masalan glikoziltransferazalarda ishtirok etadilar, ular faollashtiril-
gan nukleotid gandlaridan oligosakkarid gismlarini nukleofil glikosil-akseptor
molekulalariga o‘tkazishni katalizlaydilar yoki GDP-mannoza pirolaza ishlab
chiqgarishda ishtirok etadilar. N — bog‘langan oligosaxaridlar. Nihoyat, MNG
tuxum korpusining elastiklik va qarshilik xususiyatlarini ta’minlovchi torni ho-
sil qilishda ishtirok etadigan asosiy kapsulyar komponentlar — tuxum qobig’i
ogsillarini ishlab chiqaradi [63].

9. Og'iz bo‘shligi: tuxumlarning tugashi

Urg‘ochi karakatitsaning og'iz bo‘shlig‘ida urug‘lantirilganda, oositlar al-
lagachon galin va murakkab tuxum qobig‘iga o‘raladi. Urg‘ochisining qo*llari
Jinsiy aloga paytida erkak tomonidan spermatoforlar yig*iladigan stomatologik
qop yaginida yangi kiritilgan ootsitlarni ushlab turish uchun kamera hosil giladi
(1-rasm). Spermatozoidlar tomonidan ootsitlarning urug‘lanishiga diffuz kimyo-
viy tortuvchi omil yordam beradi: SepSAP (Sepia Attracting Sperm Peptide).
Ushbu geksapeptid vitellogen follikulalarda sintezlanadi va gametalar to*gnashuvi
ehtimolini oshirish orqali urug‘lanishni osonlashtirish uchun turli kapsula qobiq-
lariga kiritilgan ootsitlar tomonidan ajratiladi. SepSAP 1017 M atrofidagi past
konsentratsiyalardan spermatozoidlarga tortish ta’siriga ega bo‘ladi [64].

Urug*lanish jarayonida tuxumlar so‘lak bilan ham alogada bo*ladi. 1934-yil-
dayoq Jeklin so*lak ajralmalari tuxumlarni ko‘payish paytida himoya gilishi mum-
kinligini taklif qildi [54]. Sepia officinalis orqa so‘lak bezining transkriptomasi va
proteomasini yaqinda o‘rganish ushbu gipotezani tasdiglaydi. Kalamush so‘lagida
fermentlar va sefalotoksinlar va CRISP (sisteinga boy sekretlangan ogsillar) kabi



toksinlardan tashqari, a-makroglobulin, lizotsim, bakteritsid/perme kabi ko‘plab
immun effektorlar mavjud. -
Og‘iz bo‘shlig‘ida 2 yoki 3 daqiqadan so‘ng tuxumlar urg‘ochining paypasla-

gichlari bilan dengiz suv o‘tlari (Zostera marina) yoki arqon kabi sun’iy tuzilmaga
qo‘yiladi.

10. Karakatitsaning tuxum qobig‘i

Rivojlanish jarayonida embrion fagat tuxum qobig‘i bilan himoyalangan.
Tuxum va uning kapsulasi morfologik evolyutsiyasi tuxum qo‘yilishidan boshlab
tuxumdan chigishigacha bo‘lgan uch bosqichda sodir bo‘ladi. Bu davrda kapsu-
la katta o‘zgarishlarga uchraydi (12-rasm). Quyida tavsiflangan turli bosqichlar
embrion rivojlanishiga to‘g‘ri keladi [66], birinchi navbatda, karakatitsa embri-
onining rivojlanishi davomida morfologik tadgiqot o‘tkazish orqali turli embrion
bosqichlarini anigladi. Telolesital tuxum markaziy holatda blastomerlarni va uning
chetida blastokonlarni birlashtirgan meroblastik diskoidal bo‘linish (1-9-bosqich)
mavjud. Epibolik gastrulyatsiya paytida (10-15-bosqichlar) blastokonlar ektoder-
ma plastinkasi ostida blastula hujayralarining periferik halqasidan so‘ng yo‘qola-
di. ular halqa shaklidagi endo-mezodermani hosil qgiladi. Gastrulyatsiya oxirida
vitellin sinsitium va embriondan tashqari ektoderma sarig'ini to‘liq o‘rab oladi va
o'simlik qutbini ichkariga kiritib, sariq qopchani hosil giladi. Maydalanish davri
tuxum evolyutsiyasining birinchi bosgichiga (P1) to‘g‘ri keladi. Tuxum qo‘ygan-
dan keyin bir necha soat o‘tgach, tuxum hujayrasi lamina propria bilan qoplangan
va qalin jelatinli kapsula (1.4 mm, + 0,6 mm) bilan o‘raladi. Dengiz suvi bilan
ta’sirlashganda jelatinli va suyuq kapsulalar polimerizatsiyaga uchraydi. Bunda
tuxumning hajmi taxminan 30 foizga, qalinligi esa 50 foizga kamayadi (12-rasm).

15 kunlik inkubatsiyadan keyin va polimerizatsiyadan keyin (13A-rasm) kap-
sula galinligi 614 mikron (£150 mikron)ga tushadi (13B-rasm) va tashqi va ichki
qatlamlarni farglash imkonini beradi. Kapsula ogsillarining polimerizatsiyasi o*ral-
gan tashqi va ichki qobiqlarning gatlamlarini mustahkamlashga yordam beradi.
ichki gatlamlardan tashqi qatlamlarga melanin gradiyentini oshiradi. Keyin tuxum
qattiq. kuchli,ammo elastik kapsula bilan mahkam o‘raladi. Kapsulaning bu morfo-
logik xususiyatlari tuxum evolyutsiyasining ikkinchi bosgichini (P2) belgilaydi, bu
7-kundan birinchi oyning oxirigacha davom etadi va gastrulyatsiya va organoge-
nezning boshlanishiga to‘g‘ri keladi. Embrion hayvonot qutbida, sariqlik massa-
sining yuzasida yoki ustida joylashgan disk chegarasida rivojlanadi (12-rasm),
kapsulaning olchami va qalinligi o‘zgarmaydi. Organogenezning boshlanishi in-
kubatsiya bilan tugaydigan oxirgi fazaning (P3) boshlanishini bildiradi. Erta orga-
nogenezdagi embrion hali perivitellin bo*shlig‘ini to‘ldirmaydi. Biroq kapsula suv
va erigan moddalarni kiritish uchun o‘tkazuvchan bo‘lib qoladi. Shunday qilib.
perivitellinoz bo‘shliqda suyuglikning to*planishi kapsulaning cho‘zilishiga olib
keladi va uning qalinligi (437,9 (+104) mkm) pasayishda davom etadi. Organoge-
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