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1. fejezet - Az állati sejtek felépítése és működése



Az állati szervezet sejtekből áll. A sejtes testfelépítés az élővilág egységének egyik bizonyítéka. Sejtek építik fel a szöveteket, amelyek a szerveket, a szervezetet alakítják ki. A szöveti kötelékben élő sejtek saját anyagcseréjükön túl általában speciális, a szövet, a szerv vagy a szervezet számára nélkülözhetetlen feladatot is végeznek. Alakjuk, nagyságuk, felépítésük ennek megfelelően módosul.
Az állati sejt felszínét, a sejtorganellumok egy részét membrán borítja vagy építi fel. A membránok kettős lipidrétegből épülnek fel. Ebbe a rétegbe különböző arányban eltérő összetételű fehérjék merülnek, illetve különböző szénhidrátok kapcsolódnak hozzá. A folyékony mozaikmembránnak nevezett sejthártya fontos szerepet tölt be a sejt életében. Elhatárol és összeköttetést biztosít a környezettel, a szomszédos sejtekkel. Különböző membránstruktúrák létesítenek kapcsolatot a szöveti kötelékben élő sejtek között. A sejthártyán keresztül zajló aktív vagy passzív transzportfolyamatok biztosítják a sejt anyagcseréjét. A felszínén lévő jelrendszer alapján a sejtek azonosítani tudják egymást. Az információk felvételében és továbbításában a sejtmembránnak kiemelt fontossága van. Igen kifinomult rendszer alakult ki az idegsejtekben. A sejt alkotói az alapállományban ülnek, a sejt vázrendszerét filamentum hálózatok képezik. Az endoplazmatikus retikulum és a Golgi-készülék membránrendszerekből épül fel. Az endoplazmatikus retikulumnak a zsírok és fehérjék különböző formáinak szintézisében, a Golgi-készüléknek pedig főleg a fehérjék tárolásában, átalakításában van szerepe. A lizoszómák és peroxiszómák membránnal határolt testek, amelyek a sejt működéséhez szükséges enzimeket tartalmaznak. A sejtmag és a mitokondriumok membránnal határolt sejtszervek. A mitokondriumok a sejt energiatermelő, raktározó telepei, a sejtmag pedig a legfőbb koordináló egység, amely a sejt DNS állományát tartalmazza. A sejtközpontot nem határolja membrán. Szerepe a sejten belüli mozgások és a mozgási sejtorganellumok működésének irányításában van. A sejtek mozgásának különböző formái vannak, legdifferenciáltabb az izomsejtek működése. A sejtek osztódása a szervezetre jellemző sejtszám elérése és fenntartása, illetve az ivaros szaporodáshoz szükséges sejtek létrehozása érdekében zajlik. A testi sejtekre a kromoszómaszám-tartó, az ivarsejtek képződésére a kromoszómaszám-felező osztódás jellemző.
Sejtbiológia



A sejtbiológia már régen kinőtt akár a botanikai, akár a zoológiai tudományok közül, és ma mint önálló tudományág működik. Még így sem nevezhetjük egységesnek, mert például a sejt biokémiai folyamatainak vizsgálata és a sejtgenetikai kutatások újabb irányokat jelöltek ki. Éppen ezért jelen állattani könyv keretein belül kizárólag az állati sejt felépítését mutatjuk be olyan szinten, amely véleményünk szerint a könyv további fejezeteiben leírtak megértéséhez szükséges. A biokémiai, genetikai, speciális sejt-élettani folyamatok bemutatása más szakkönyvek és tantárgyak keretein belül történik.
Az eukarióta sejtek számos vonásban alapvetően különböznek a prokariótáktól. Ezek közül a membránpárral határolt, elkülönült sejtmag, a mitokondriumok, valamint más citoplazmatikus membránból felépülő organellumok megléte a legismertebb. Az eukarióta sejtek nagyobbak (átmérőjük átlagosan 10–100 μn) a prokariótáknál és velük ellentétben képesek mitózissal vagy meiózissal osztódni. Az állatok, valamint a heterotróf táplálkozású egysejtűek az eukarióták közé tartoznak. A továbbiakban elsősorban a soksejtű állatok sejtjeinek felépítéséről lesz szó.
Az eukarióta sejtek kialakulására, evolúciójára vonatkozóan több elképzelés született, amelyek közül ma leginkább az endoszimbionta teória elfogadott. Eszerint a fejlett eukarióta sejt egy ősi eukarióta és prokarióták szimbiózisából alakult ki. Ezt a feltételezést állati sejtek esetében leginkább a mitokondrium felépítése és működése, saját DNS-tartalma támasztja alá. A mitokondrium valaha prokarióta sejt lehetett, amely endoszimbiózisba került egy másik sejttel. A csillók és az ostorok is származhattak szimbionta prokariótáktól. Egy másik elképzelés szerint az eukarióta sejtek az ősi állapotból folyamatos fejlődés, közvetlen leszármazás útján jöttek létre.


A sejt membránrendszerei



Valamennyi biológiai membrán lipidekből és fehérjékből áll, de azok aránya igen változó, így a sejtmembrán és a különböző sejtorganellumok membránjainak felépítése eltéréseket mutat. A lipidek legnagyobb részét különböző foszfolipidek alkotják, bár a glikolipidek, és a koleszterol előfordulása is jelentős lehet. A szénhidrátok glikoproteidek és glikolipidek kialakításában vesznek részt. Elsősorban a plazmamembrán külső rétegében fordulnak elő, míg hiányoznak például a mitokondrium belső membránjából. A membrán lipidszerkezete a biológiai membránokban egységes. A kettős lipidrétegben az egyes lipidmolekuláknak van egy hidrofil része, amely a membrán valamelyik felszíne felé néz, és van egy hidrofób része. Ez utóbbiak zsírsavak vagy alkoholok szénhidrogénláncai, amelyek a két réteg egymás felé eső oldalán helyezkednek el és egymással szembe fordulva összeköttetést létesítenek.
A plazmamembrán



A felületet borító plazmamembrán elhatárolja a sejteket a külvilágtól, de összeköttetést is létesít vele. Szabályozza a sejt és a környezete közötti anyagkicserélődést. A plazmamembrán vastagsága általában 6–12 nm között változik. Felépítésére vonatkozóan számos elképzelés született, amelyek közül a folyékony mozaikmembrán elmélet a legkorszerűbb (1.1. ábra).

          A kettős lipidrétegben a lipidmolekulák oldalirányú, laterális diffúziója, azaz egymás közötti helycseréje igen gyors folyamat. A nagy mozgásszabadság azonban csak a saját rétegében igaz, mert a membrán külső és belső lipidrétege közötti helycsere csak nagyon ritkán megy végbe. Egyes lipidmolekulák nagyfokú hajlékonyságot is mutatnak. A kettős lipidréteg folyékonysága (fluiditása) függ például a membránlipidek zsírsavösszetételétől és a plazmamembrán felépítésében részt vevő koleszterolmolekuláktól. A magasabb telítetlenzsírsav-szint a membrán fluiditását növeli, míg a koleszterolmolekulák csökkentik. A plazmamembrán külső és belső lipidrétegének összetételében különbség van. A glikolipidek például csak a külső rétegben fordulnak elő, szénhidrátláncaik a sejten kívüli tér felé néznek. A glikolipidek hozzájárulnak a plazmamembrán külső felszíne negatív töltésének kialakításához.
A membránt felépítő glikoproteideknek két formája figyelhető meg. Vannak globuláris és α-helix szerkezetűek. A globuláris fehérjék vagy a külső, vagy a belső membránrétegbe ágyazottan helyezkedhetnek el, de vannak olyanok is, amelyek az egész membránt átérik. A membránt átérő fehérjemolekuláknak a különböző anyagok transzportfolyamataiban van katalizátor szerepük. A lipidrétegbe ágyazott fehérjemolekulák többsége korlátozottan képes oldalirányú elmozdulásra. A plazmamembrán külső felszíni fehérjéihez szénhidrátláncok kapcsolódnak. A glikoproteidek közül számos receptor funkciót tölt be, azaz megköti és érzékeli a speciális kémiai hírvivő anyagokat, például a hormonokat.

          
1.1. ábra - A sejthártya felépítése, a sejtek kapcsolódási formái és a sejt belső vázrendszerének alkotói. af: aktin filamentumok, ah: alfa helix szerkezetű fehérje, al: alaphártya, fd: féldezmoszóma, fl: foszfolipid molekulák, gf: globuláris fehérje, gl: glikolipid, if: intermedier filamentum, ko: koleszterol, mb: mikrobolyhok, mt: mikrotubulus, ol: oligoszacharid oldallánc, öd: övszerű dezmoszóma, pb: plazmamembrán-betüremkedés, pd: pontszerű dezmoszóma, pm: plazmamembrán, rk: réskapcsolat, sb: sejtburok, sv: sejtváz, th: terminális hálózat, tr: transzmembrán fehérje, sz: szoros kapcsolódás (Damell–Lodish–Baltimor és más szerzők nyomán módosítva)
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A membránfehérjékhez és lipidekhez kapcsolódó oligoszacharid oldalláncok a sejt felszínén kialakítják a sejtburkot (glycocalix) (1.1. ábra). A glikokalix speciális összetétele révén az adott sejttípusra jellemző azonosító jelet (marker) képez a külvilág, a környező sejtek számára. A markerek egy másik sejt receptorai számára jelentenek információt. A markerek egy része faj-, más része egyedspecifikus. Ezeken túl vannak olyan markerek, melyek az egyedfejlődés során töltenek be fontos szerepet. A sejt-sejt kapcsolatot közvetítő markerek az úgynevezett celluláris adhéziós molekulák. A vörösvértestek felszínén lévő glikokalix fehérjéi hozzák létre például a vércsoportok különbségét. Ugyancsak ilyen fehérjék biztosítják a szervezet immunrendszerének működési alapját, amikor a védekező sejtek felismerik a testidegen sejtet, illetve anyagot. A specifitáson túl a szénhidrát-összetevők meghatározzák a sejt felületi töltésviszonyait is. A glikokalix szerepet játszik a különböző anyagok felvételében, valamint mechanikai védelmet is nyújt a sejt számára.
A plazmamembránból a sejt citoplazmája felé benyúló fehérjék kapcsolódnak a sejt belső vázrendszeréhez. A plazmamembrán alatti filamentumok sejtkérget kialakítva erősítik a sejthártyát.
A szöveti kötelékben élő sejtek egymáshoz való kapcsolódását különböző membránstruktúrák teszik lehetővé (1.1. ábra). Alakja szerint ez lehet sejten körbefutó „övecske” (zonula), illetve kis területre kiterjedő, szabályos alakú, „szeplő” (macula) típusú kapcsolódás. A sejtkapcsoló struktúrák hámsejtek esetében a legdifferenciáltabbak.
A hámsejtek szabad felszínéhez közel, övszerűen körbefutó szoros kapcsolódás (zonula occludens) figyelhető meg. Itt az érintkező sejtek szorosan összeérnek. A sejtmembrán fehérjéit Ca2+- és Mg2+-ionok kapcsolják össze. Ez a kapcsolódási forma megakadályozza a szabad diffúziót a két sejt közötti résben. A szoros kapcsolódás a hámmal határolt terek között teremti meg a sejten keresztül végbemenő (transzcelluláris) transzportot, míg a szomszédos sejtek közötti (intercelluláris) diffúziót nem teszi lehetővé. Ez valamennyi hámban fontos, így például a bélbolyhok felszínét borító tápanyagfelszívó sejtekben és az emésztőenzimeket termelő mirigyekben.
A különböző típusú dezmoszomális kapcsolódásokban a sejtek membránjai között kis tér van.
Az övszerű dezmoszóma (zonula adherens) területén a sejtek között 15–20 nm-es távolság van, amit amorf anyag tölt ki. A két sejt találkozási felülete közötti összeköttetés kevéssé ismert. A szomszédos sejtek citoplazmatikus felszínéhez aktintartalmú filamentumok csatlakoznak. Az aktin filamentumok ebben a szintben más sejtvázfehérjékkel kapcsolódva az úgynevezett terminális hálózatot alakítják ki.

          A pontszerű dezmoszóma (macula adherens) típusnál a két sejt azonos pontjain, a membránhoz illeszkedő, ellipszoid alakú korongokból kiinduló, a membránon is átnyúló glikoproteid szálak kapcsolják össze a sejteket. A két sejt között mintegy 30 nm a távolság. A sejten belüli, korongszerű plazmatömörülési helyekről speciális fehérjeszálak, tonofilamentumok indulnak ki, amelyek a sejt belső vázrendszeréhez kapcsolódnak. Ilyen sejtkapcsolódás a hámsejtek között tipikus.
A féldezmoszóma vagy hemidezmoszóma az előző típushoz hasonló felépítésű, de nem a sejtek közötti kapcsolatot, hanem a sejtek alaphártyához való rögzülését teszi lehetővé. Ez fordul elő például az egy rétegben álló hámsejtekben, illetve a többrétegű hámok legalsó sorát alkotó sejtjeiben.
A réskapcsolat (macula communicans) a sejtek közötti információcserét teszi lehetővé. Az információátadás a fehérjemolekulák által kialakított csatornákon keresztül megy végbe a két sejt citoplazmája között. A csatornák felépítésében hat fehérjemolekula egység vesz részt. Kis molekulájú anyagok, ionok, aminosavak, valamint az ATP juthatnak át egyik sejtből a másikba. Fontos szerepe van a Ca2+-ioneloszlás kialakításában. Lehetővé teszi az elektromos impulzusok gyors továbbítását. Ilyen kapcsolat jellemző az elektromos szinapszisban, illetve például a hámsejtek, a szívizomsejtek, valamint a csontsejtek között.
Számos, a szervezet belső üregrendszerét határoló sejt felszínén speciális nyúlványok, mikrobolyhok (microvilli) találhatóak. Mikrobolyhok elsősorban a felszívóhámok (például bélhám, vesetubulushám) sejtjein figyelhetőek meg. A bélhámsejtek felszínét nagy számban borító mikrobolyhok átmérője 100 nm körüli. Óriási felületet hoznak létre, ami a tápanyagok felszívásában jelentős tényező. Membránjuk számos transzportfehérjét tartalmaz, melyek a tápanyag-molekulák sejtbe való bejutását teszik lehetővé. A bélhámsejt plazmamembránja enzimeket (peptidázok és a glikozidázok) is tartalmaz, melyek a bélcsőben történő enzimatikus bontást befejezik. A mikrobolyhok állandó átmérőjét, alakját a főleg aktin filamentumokból felépülő tengelyvázuk adja meg, melyek a sejt belső vázrendszerével vannak kapcsolatban. A mikrobolyhokban található aktinszálakkal több fehérjemolekula (például villin, fimbrin) is kapcsolatot létesít. Az aktin filamentumköteg a mikrobolyhok membránjához és az alapjuknál lévő aktinmiozin filamentumokból álló terminális hálózathoz kapcsolódik (1.1. ábra és 4.5. ábra). Ez a hálózat kapcsolatban van az övszerű dezmoszómákkal is. A mikrobolyhok a bennük lévő filamentumok révén képesek megrövidülni, illetve megnyúlni.
A sejtek alapján felületnövelő képződményeket, membránbetüremkedéseket lehet találni (1.1. ábra). Ezek egyrészt a rögzítés lehetőségét növelik, másrészt az anyagfelvételt segítik elő. Ilyen képződmények vannak például a mirigyhámsejteken és a vesecsatornák hámsejtjein.
Transzportfolyamatok a sejthártyán keresztül



A plazmamembrán egyes anyagok bejutását vagy távozását megkönnyíti, míg másokét megnehezíti vagy teljes mértékben megakadályozza.
A passzív transzport során a sejt nem fektet be energiát a plazmamembránon keresztül végbemenő anyagforgalomba. A membrán – kettős lipidrétegének szerkezete miatt – a vízoldékony anyagok számára átjárhatatlan (impermeábilis). Egyes apoláris és töltés nélküli kicsi molekulák (például az oxigén, a szén-dioxid, a víz) azonban szabad diffúzióval jutnak át rajta. A gyorsított passzív transzporthoz sem kell külön energiabefektetés a sejt részéről. Ilyenkor az anyagok (például a glükóz) bejutását hordozó fehérjemolekulák segítik elő. Ezek a fehérjék megkötik a transzportálandó anyagot, majd konformációváltozásuk révén csatornát képezve bejuttatják azokat a sejtbe.
Az aktív transzport energiát igénylő folyamat, melynek során a magasabb koncentráció irányába mozdulnak el az anyagok. A hordozó fehérjemolekulák általában igen specifikusak, csak meghatározott anyagokat, szubsztrátumot szállítanak. Energiát igénylő folyamatok révén valósul meg a makromolekulák felvétele is. A Na+- és K+-pumpa a legáltalánosabban előforduló aktív transzportfolyamat, amely bizonyos sejtek energiatermelésének 10–40%-át is felemészti. A legtöbb állati sejt magas sejten belüli K+-koncentrációt igényel. Ez a riboszómákon végbemenő fehérjeszintézishez és bizonyos enzimatikus funkciókhoz nélkülözhetetlen. A Na+-ionok sejten belüli koncentrációja viszont csak mintegy tizede a sejten kívülinek. Ez a nagy különbség csak aktív transzport révén tartható fenn. Az aktív transzportot mindkét ion számára ugyanaz a transzport-fehérjekomplex is lehetővé teheti, mint például a Na+-K+-csere esetében. Különösen intenzíven megy végbe ez a folyamat például az idegsejtek esetében, ahol szerepe van a membrán elektromos potenciáljának, polarizáltságának fenntartásában, illetve megváltoztatásában (1.2. ábra).

            
1.2. ábra - Elektromos potenciálváltozások az idegsejt plazmamembránján, valamint az ingerület terjedésének és átadásának folyamata. am: axon membránja, ap: akciós potenciál, ax: axon, de: dendrit, EL: elektromos szinapszis, hp: hiperpolarizáció, iá: ingerületátvivő anyagok, IC: ingerületvezetés a csupasz axonon, if: intermedier filamentum, ih: ingerület haladásának iránya, IS: idegsejt, IV: ingerületvezetés a velőhüvelyes axonon, K: K+-ionok kiáramlása, KÉ: kémiai szinapszis, mt: mikrotubulus, Na: Na+-ionok beáramlása, ny: nyugalmi potenciál, pm: posztszinaptikus membrán, pr: preszinaptikus membrán, Ra: Ranvier-féle befüződés, re: repolarizáció, ré: szinaptikus rés, rk: réskapcsolat, sm: sejtmag, vf: végfácska, vh: velőshüvely (Darnell–Lodish–Baltimor, Dorit és más szerzők nyomán módosítva)
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A passzív és az aktív transzport során vízmolekulák is áramlanak. A víz az ozmotikus viszonyoknak megfelelően áramolhat és helyezkedik el a membrán által határolt két térben.
A transzportfolyamatok lehetnek egy-, illetve kétirányúak. Előfordul, hogy az egyik molekula bejutása egyben egy másikét is elősegíti, amit kotranszportnaknevezünk.
Az aktív transzportfolyamatok speciális esete az, amikor a sejt képes szilárd vagy folyékony anyagok felvételére. Ennek során azokat plazmamembránba csomagolja, így kerülnek a felhasználási helyükre. A folyamat összefoglaló neve az endocitózis. Az endocitózis lehet fagocitózis, pinocitózis és receptorközvetítésű endocitózis. A fagocitózis adszorpcióval kezdődik, majd az így plazmamembránhoz kötött konzisztens szemcsét a sejt betűri magába. Az így képződött hólyag leválik a sejthártyáról és bekerül a citoplazmába (1.3. ábra). Itt az enzimeket tartalmazó lizoszómák segítségével végbemegy az emésztés. Nagyméretű táplálékrészecskék esetén a membrán nyúlványokat növeszt, ezekkel körülveszi azokat, míg a kis szemcsék észlelésekor csak betüremkedés történik. A pinocitózis a fagocitózishoz hasonlóan megy végbe azzal a különbséggel, hogy ebben az esetben folyadékot vesz fel a sejt a besüllyedő és hólyaggá záródó plazmamembránrész segítségével. A folyadék felvétele egyben az abban oldott anyagok bejutását is jelenti. A receptor közvetítette endocitózis során a sejt membránjának egyes receptorfehérjéi az általuk megkötött anyagokkal (szabályozó vagy tápanyag-molekulákkal) együtt kerülnek endocitotikus felvételre, majd feldolgozásra. Az exocitózis az endocitózissal ellentétes irányú folyamat, amikor a sejt kilöki magából a káros anyagcsere-végtermékeket (excretio) vagy éppen a szervezet számára fontos anyagokat, például hormonokat és végső metabolitokat (secretio) (1.3. ábra).

            
1.3. ábra - Az állati sejtet felépítő néhány sejtorganellum. cs: csöves szerkezetű mitokondrium, di: diktioszóma, en: endocitózis, el: enzimtároló lizoszóma, ex: exocitózis, hm: harántlemezes mitokondrium, ho: hosszanti lemezes mitokondrium, lm: lebontandó mitokondrium, mb: membránbetüremkedés, mh: maghártya, ml: táplálékszemcsét bontó másodlagos lizoszóma, mt: maradványtest, öe: önemésztő másodlagos lizoszóma, se: sima endoplazmatikus retikulum, sh: sejthártya, sk: sejtközpont, sm: sejtmag, sv: sejtmagvacska, sz: szemcsés endoplazmatikus retikulum (Több szerző nyomán módosítva)
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A plazmamembrán szerepe az információcserében



Minden sejt ad jelet a környezetének és minden sejt egyben célsejtje is általában több jelnek. A többsejtű állati szervezetekben a sejtek egy része közvetlen, sejt-sejt közötti jelcserét folytat. A már említett réskapcsolat révén lehetőség van a koordináló vegyületek egy részének átadására is. Az egymástól távolabb lévő sejtek között ilyen formában viszont már nem valósítható meg az információátadás, ezért speciális jeladó sejtek jöttek létre, amelyek például hormont termelnek. A jelek felfogása, feldolgozása és a válaszreakció a legtöbb sejtben alapvetően hasonló módon megy végbe. A folyamatban résztvevő enzimrendszerek, közvetítő anyagok jórészt azonosak vagy nagyon hasonlóak. Az extracelluláris jelek felvételére a fogadósejtek membránjába épült, kizárólag az adott vegyület megkötésére alkalmas speciális receptorfehérjék képesek. Az információt hordozó molekulák hidrofób és hidrofil tulajdonságaik alapján csoportosíthatóak. A hidrofóbok, mint például a szteroid hormonok, a vérplazma fehérjéihez kötődve jutnak el a sejtekhez. A hordozó fehérjékről leválva átjutnak a membránon és az intracelluláris receptorfehérjékhez kapcsolódnak. Ez utóbbiak tulajdonságai megváltoznak, képesek a DNS-hez kötődni, így annak működését befolyásolni. A polipeptid hormonok, aminosav-származékok és biogén aminok hidrofil jelhordozók, amelyek a sejtmembrán felszínére kinyúló speciális receptorfehérjékhez kötődnek, a membránon nem tudnak átjutni (lásd még 4.7.1. fejezet).
A sejt felszínét ért elektromos vagy kémiai inger újabb, sejten belüli hírvivő rendszer működését indítja be. Ilyen inger például a kalciumion-koncentráció gyors megváltozása, vagy a ciklikus adenozin-monofoszfát hatása. A sejt kalciumkoncentrációját elsősorban a sejthártyába épült fehérjék (kalciumcsatornák) szabályozzák. Ezek a fehérjék a membrán egyik oldalán lévő kalciumot megkötik és a másik oldalra viszik át. A sejtek belső terükben alacsony kalciumszintet tartanak fenn, amelynek mértéke mintegy tízezred része a sejten kívüli térben mérhető szintnek. A kalciumszint kismértékű változása igen sok enzim működését szabályozza. A kalcium rövid idő alatt és nagyobb mennyiségben az akciós potenciál kialakulása során megnyíló kalciumcsatornákon keresztül jut be. A kalciumionok sejten belüli aktivitását speciális fehérjék szabályozzák. Ezek megkötik, így inaktiválják, tárolják a kalciumot, illetve inger hatására felszabadítják azt. Az aktívvá vált kalcium ilyenkor képes információ továbbításra. A sejten belüli kalciumkötő fehérjék kötést létesítve vagy közvetlenül fejtik ki hatásukat, vagy más enzimeket hoznak működésbe. A sejten belüli térben a szabad kalciumszint fő szabályozói az endoplazmatikus retikulum és a mitokondriumok membránrendszeréhez kapcsolódnak, illetve a citoplazma alapállományában vannak. Az intracelluláris kalciumkötő fehérjék közé tartozik például a troponin-C,amely az izom-összehúzódás kiváltásában játszik szerepet. A sejten belüli információ továbbításában leggyakrabban a kalmodulin nevű kalciumkötő fehérje kap szerepet. Számos enzim működését szabályozza, így például az izomműködéshez szükséges energia felszabadítását végzőkét is. Az endoplazmatikus retikulum a kalcium sejten belüli elosztásának, koncentrációjának gyors szabályozását biztosítja. Ez különösen jól megfigyelhető például az izomrostok szarkoplazmatikus hálózata által alkotott tubulusrendszer működésében.
Az idegsejtek membránja speciális feladat ellátását végzi, részt vesz az intercelluláris kommunikációban. A sejtek (neuron) felépítése ennek megfelelően erősen módosult (1.2. ábra). A fajra jellemző idegsejtszám elérésekor elvesztik mozgási és osztódási képességüket, megtelepedve nyúlványokat növesztenek. A sejttestben és a nyúlványokban található fehérjeszálak, neurofilamentumok és csövek, mikrotubulusok elősegítik a makromolekulák, fehérjék, hólyagocskák (vesiculae), mitokondriumok mozgatását nemcsak a sejttest területén, hanem az axon teljes hosszában is egészen a végfácskáig (telodendron). Ez az úgynevezett axoplazmatikus transzport mindkét irányban folyik, a végfácska működéséhez feltétlenül fontos.
A különböző állatfajok idegsejtjeiben az idegi impulzus létrejötte és terjedése alapvetően egyforma. Az idegsejtek – más sejtekhez hasonlóan – aktív, energiát igénylő transzportfolyamat eredményeként a sejten belüli és sejten kívüli tér között átlagosan mintegy –70 mV értékű feszültségkülönbséget tartanak fenn. Ez a sejt nyugalmi potenciál értéke. A sejten belül mintegy 30–40-szer több K+-ion van, mint kívül, illetve a sejten kívüli térben 10-szer nagyobb a Na+-ionok mennyisége, mint belül. Intracellulárisan jelentős mennyiségű és kulcsszerepet játszó negatív töltésű fehérjemolekula, valamint különböző anionok találhatók. A membránt ért helyi inger hatására megváltozik a membrán áteresztőképessége. Nátriumionok hatolnak be, csökkentve a sejt külső térhez viszonyítva negatív töltését. Egy küszöbértéket (ingerküszöb) elérve a nátriumcsatornák megnyílnak, rövid idő (a millisecundum egyötöd része) alatt igen nagy mennyiségű Na+-ion hatol be a sejtbe. Az ingerlés helyén bekövetkezik az előzőleg polarizált membrán depolarizációja, létrejön az akciós potenciál. Ez azt jelenti, hogy a sejt belső tere a külső térhez viszonyítva átmenetileg pozitív töltésűvé válik. Értéke mintegy +30, +40 mV csúcspotenciált is elér. A küszöbérték alatti erősségű inger nem vált ki akciós potenciált, míg felette, az inger erősségétől függetlenül kialakul a csúcspotenciál. Ez a minden vagy semmi elvének érvényesülése. Az akciós potenciál a mérés pontján nem tart tovább mint fél milliszekundum, majd a sejt az energiaigényes K+-Na+-pumpa segítségével elkezdi visszaállítani az eredeti, polarizált membránállapotot. A nátriumcsatornák becsukódnak, de a káliumcsatornák kezdetben még nyitottak. Így káliumionok jutnak ki a sejtből, ami a sejten kívüli tér pozitív töltését emeli. A membrán – eredeti polarizáltsága visszanyerésének (repolarizáció) ideje alatt – az adott területen nem képes ingerek felvételére, úgynevezett refrakter állapotba kerül. Az akciós potenciált követően a membrán rövid időre hiperpolarizálódik (értéke a nyugalmi potenciál alá csökken), mert a sejtet igen nagy mennyiségű kálium hagyta el. A sejt nátrium-kálium-pumpája végül is visszaállítja az eredeti nyugalmi potenciált. A membrán egy pontján létrejött akciós potenciál a sejt szomszédos területei számára jelent elektromos ingert, így az ingerület a membrán felületén végigfut. A csupasz axon membránján az ingerület pontról pontra terjed. Ebben az esetben a vezetés gyorsasága elsősorban az axon vastagságától függ. Ennek oka az, hogy a beáramló és a membrán belső felszínén előre áramló Na+-ionok megnövelik a depolarizáció sebességét. Minél nagyobb az axon átmérője, annál több Na+ áramlik be azonos időegység alatt, és így az előre terjedő depolarizáció sebessége felgyorsul. Ilyen óriásrostok elsősorban a gerinctelenekben fordulnak elő (gyűrűsférgek, rákok, tintahal), de megfigyelhetők egyes halak és kétéltűek idegrendszerében is. Az ingerületvezetés gyorsításának másik lehetősége az axon körüli, elektromosan szigetelő védőburkok kialakulása (3.4. fejezet). A speciális gliasejtek többszörösen feltekeredett plazmamembránjából kialakult mielinhüvely nem folytonos, a Ranvier-féle befűződéseknél az axon membránja kis területen csupasz. Az itt keletkezett helyi áramkör a mielinhüvelynek az axonmembránnál nagyobb elektromos ellenállása miatt nem tud a szomszédos membránrészletre átterjedni, hanem a következő befűződéshez átugorva hozza ingerületbe a membránt. Így a membrán csak kis területen depolarizálódik, a Na+-K+-pumpa működéséhez kevesebb energia szükséges, és az ingerületvezetés is gyorsabb, mint a csupasz axon esetében.
Az ingerület egyik idegsejtről a másikra vagy a célsejtre történő átadásának helye a szinapszis. Két formája ismert: az elektromos és a kémiai. Az elektromos szinapszis nem más, mint a már említett réskapcsolat, ahol a két sejt között az ionáram szabadon áthalad. A kémiai szinapszisban az ingerületet ingerületátvivő anyagok közvetítik a két sejt között. Az ingerületátadó, preszinaptikus neuron által hozott impulzus a végfácska végződésében kiváltja a szinaptikus hólyagokban tárolt ingerületátvivő anyag (például acetilkolin) exocitotikus leadását. Az ingerületátvivő anyag bejut a 20–30 nm-es szinaptikus résbe, majd kapcsolódik a fogadó, posztszinaptikus membrán receptor molekuláihoz. Ha elegendő receptorra kapcsolódik acetilkolin, akkor az ingerületet vált ki, amely a membránon továbbhalad. Az acetilkolin az acetilkolin-észteráz révén hamar lebontódik és ezt követően visszajut a preszinaptikus idegsejtbe. Ha az enzim munkája gátolt (pl. szervesfoszfát-tartalmú inszekticidek, egyes harci gázok által), akkor az acetilkolin folyamatosan fejti ki stimuláló hatását, ami igen veszélyes a szervezet számára. Az acetilkolinon kívül a noradrenalin az előbb említett serkentő, míg a gamma-aminovajsav a gátló szinapszisokban fordul elő. Ez utóbbi hiperpolarizációt vált ki, ami meggátolja a membránt az újabb ingerek felvételében. Az egyes idegsejtek membránján serkentő és gátló szinapszisok egyaránt előfordulnak. Ezek együttes hatása dönti el az idegsejt reakcióját. A serkentő szinapszisok főleg az axon-dendrit kapcsolatokra jellemzőek. Az ismert ingerületátvivő (neurotranszmitter) anyagok száma már az ötvenet is meghaladja. Az eddig felsoroltakon túl ismertebb még a szerotonin, a dopaminok, az enkefalinok és az endorfinok. Az interneuronális szinapszisokon túl vannak ideg-izom ingerületátadási helyek, azaz neuromuszkuláris szinapszisok is.


A sejt belső membránrendszerei és membránnal határolt sejtszervecskéi



A sejten belüli térben található membránok burkolják a belső szervecskéket és ezen túl óriási felületet hoznak létre, amely az enzimatikus folyamatok színtere. Becslések szerint, egy gramm élő szövetben lévő valamennyi membránfelületet egymás mellé helyezve, azok összfelülete elérné a harminc négyzetmétert is.
Az endoplazmatikus retikulum bonyolult, lemezekből, hólyagocskákból, csövekből álló membránrendszert alakít ki a sejten belül (1.3. ábra). Felületi struktúrája alapján két típusa van. Főleg a sima felszínű endoplazmatikus retikulumon szintetizálódnak azok a zsírsavak, a foszfolipidek és a koleszterol, melyek a membrán felépítéséhez szükségesek. A sima felszínű endoplazmatikus retikulumnak szerepe van a detoxikálásban is, amely különösen a májsejtekben kifejezett. A szemcsés felszínű endoplazmatikus retikulumon riboszómák ülnek. A szemcsés endoplazmatikus retikulum elsősorban azoknak a fehérjéknek a szintézisében vesz részt, melyek a sejtből leadásra kerülnek, illetve amelyek a membránok felépítéséhez szükségesek. Az üregrendszerébe bekerült polipeptidekre oligoszacharid oldalláncok épülnek rá. A plazmában szabadon lévő riboszómák pedig főleg a sejt saját felhasználására kerülő fehérjéit termelik. Az endoplazmatikus retikulumon szintetizálódott fehérjék hólyagocskákba, vezikulákba kerülnek, amelyek kapcsolatba lépnek a Golgi-készülék membránrendszerével (1.3. ábra).
A riboszómák a fehérjeszintézis helyei. Itt kapcsolódnak össze a szállító RNS-ek által hozott aminosavak a hírvivő RNS-ek által meghatározott sorrendben. Egy részük az endoplazmatikus retikulum membránrendszeréhez kapcsolódik, míg mások a citoplazmában szabadon vannak.
Szinte valamennyi állati sejtben a Golgi-apparátus több Golgi-halmaz (dictyosoma) összekapcsolódásából, hálózatából áll (1.3. ábra). Az egyes diktioszómák sima felszínű, középen összesimuló, a végükön kiszélesedő zsákocskákból (cisterna) állnak. A ciszternák átmérője egy mikrométer körüli. A fehérjék tárolásában, átalakításában, csomagolásában és osztályozásában játszanak szerepet. Működésük főleg a szekréciós sejtekben kifejezett. Az endoplazmatikus retikulum felől vezikulákba zárva érkező fehérjék a Golgi-készülékben feldolgozódnak és újabb szénhidrátokkal egészülnek ki. Ezzel befejeződik a glikoproteid-szintézis. A Golgi-készülék szerkezetük alapján válogatja a fehérjemolekulákat, például a szekréciós fehérjéket elkülöníti a lizoszomális fehérjéktől. Az elkészült termék egy része szekrétumként (szekréciós vakuólákban) a sejtből leadásra kerülhet, más részük a sejtben marad és elsődleges lizoszóma formájában ismert.
A lizoszómák (lysosoma) membránnal határolt, emésztőenzimeket (hidrolázokat) tartalmazó testek. Az újonnan képződött elsődleges lizoszómák a Golgi-készülékről fűződnek le, általában apró vezikulák formájában. Az enzimek potenciális veszélyforrást jelentenének a sejt számára. Egészséges sejtekben azonban ezek az enzimek a lizoszómák membránjával körülvéve, biztonságosan tárolódnak. Működésükhöz savas közeg (pH 3–5) szükséges, ami a lizoszómán belül rendelkezésre áll. Ezt a körülményt a lizoszómák folyamatosan működő protonpumpája teszi lehetővé, amely a belső térben a H+-ionok felhalmozását eredményezi.
A fagoszómák plazmamembránnal körülvett vakuólák vagy vezikulák, amelyek az endocitózissal felvett anyagokat tartalmazzák. Az autofág vakuólák a sejt saját, lebontandó alkotórészeit tartalmazzák. Ezek membránját feltételezhetően a Golgi-készülék vagy az endoplazmatikus retikulum képezi. Az enzimhordozó primér lizoszómák összeolvadnak a fentiekben említett emésztendő anyagot tartalmazó testekkel, és megindul a bennük foglalt anyag lebontása. Az így kialakuló hólyagok a másodlagos lizoszómák. Az emészthetetlen anyagok az úgynevezett harmadlagos lizoszómákban halmozódnak fel. Az itt lévő anyagok exocitózissal leadásra kerülhetnek, vagy a sejten belül maradványtestekként (reziduális testekként) tartósan megmaradhatnak (1.3. ábra).
A peroxiszómák membránnal határolt vezikulák, amelyek nagyszámú és sejttípuson-ként különféle enzimet tartalmazhatnak. Enzimfehérjéik a szabad riboszómákon szintetizálódnak, és azokat utólagos importtal veszik fel a peroxiszómák. Oxidázaik sokféle szubsztrátumot oxidálnak, többnyire dehidrogénezéssel, hidrogén-peroxidok képződése közben. Ehhez légzési oxigént használnak fel. Peroxidáz enzimük a hidrogénperoxidot vízzé redukálja, így a sejt számára nem jelent veszélyt. A peroxiszómák emlősállatoknál különösen a máj és vese sejtjeiben gyakoriak, ahol méregtelenítő (detoxikációs) szerepük a legkifejezettebb. Részt vesznek a hőtermelésben, mert ellentétben a mitokondriumok hasonló működésével, az oxidációs folyamataik kémiai energiája nem épül be ATP-be, hanem teljes egészében hővé alakul.
A mitokondriumok méretben, alakban és számukat tekintve igen változatosak lehetnek (1.3. ábra). Vannak pálcikaszerűek, de gömbölydedek is. A sejtben ott helyezkednek el, ahol nagy a metabolikus aktivitás. A mitokondrium kettős falú: a külső membrán sima, míg a belső a felületet jelentősen megnövelő lemezeket, vagy ujjszerű nyúlványokat képez. E képletek alapján beszélhetünk például hosszanti és harántlemezes, valamint csöves szerkezetű mitokondriumokról. A belső membránban található az energiafelszabadító, aerob metabolitikus folyamatokhoz szükséges enzimkészlet. Itt képződik és tárolódik az adenozin-trifoszfát (ATP), ezért a mitokondriumot a sejt „energiatermelő telepének” szokták nevezni. A mitokondrium részleges önreprodukcióra képes, mivel van saját DNS-e. Ez a prokariótákra jellemző gyűrű alakú DNS megkettőződik minden mitokondrium-osztódás előtt. Az egyed szaporodásakor is átadásra kerül a mitokondriális DNS. Csak a petesejtben lévő jut tovább a következő generációba, míg a hímivarsejté nem, mivel az a megtermékenyítéskor nem jut be a petesejtbe. A mitokondrium fehérjéinek szintézisét részben a saját, részben a sejtmagban lévő DNS kódolja.
A sejtmag (nucleus) két membránnal határolt, általában gömb vagy tojásdad alakú szervecske (1.3. ábra). A sejtmag hártyája pórusokkal átjárt, amelyen keresztül anyagok átjutása könnyen lehetséges. A póruskomplexeket globuláris és fibrilláris fehérjék alakítják ki, és irányítják az anyagok átjutását. A sejtmag tartalmazza a kromatinállományt, ami a genetikai információt magában hordó DNS-ből, valamint a bázikus hiszton és savanyú nonhiszton fehérjék komplexéből áll. A hisztonok feladata a DNS-molekula védelme, struktúrájának kialakítása, az RNS-átírás megakadályozása. A nonhiszton fehérjék között vannak regulátorfehérjék és enzimek, amelyek a génállomány működésének szabályozását végzik. A DNS aktív szakaszán fordulnak elő, felszabadítják őket a hisztonok gátló hatása alól. A nonhiszton fehérjék a plazmában betöltött vázalkotó szerepük mellett a kromatinállomány kondenzálásában is részt vesznek. A kromoszómák a kromatinállomány transzportformái, a kromatint szállítható formába szervezve, erősen kondenzált formában tartalmazzák. A sejtmagban található az egy vagy több sejtmagvacska (nucleolus), amely egyes kromoszómák specializált része. A riboszomális RNS szintéziséhez szükséges gének másolatait foglalja magába. Az itt átíródó (szintetizálódó) riboszomális RNS-fehérjékkel kapcsolódva riboszóma-alegységeket alkot, amelyek a sejtmag pórusain át kijutnak a citoplazmába és ott funkcióképessé válnak.


A sejt alapállománya és vázrendszere



A membránorganellumok a citoplazma alapállományába (cytoplasma matrix) vannak beágyazva. Ez főleg fehérjék által alkotott, gél állapotú állomány, de benne találhatjuk a riboszómákat és a különböző RNS-molekulákat is. Az alapállomány része a sejtnedv is, amelynek egy részét a víz és az abban oldott kis molekulájú anyagok képezik. A víznek oldó, hidratáló, transzport-elősegítő képessége révén fontos szerepe van a sejt anyag- és energiaforgalmának szinte minden területén. Az alapállományban található az anyagcsere köztes és végtermékeinek egy része is. Jelentős a fehérjetartalma, amely elérheti a sejt összes fehérjetartalmának 20–30%-át is. Az itt lévő fehérjék legnagyobb részét a reverzibilis szerkezetváltozásra képes, úgynevezett strukturfehérjék képezik. Kialakítják a sejt belső vázrendszerét, részt vesznek az összehúzódásra képes filamentumkomplexek és a sejtosztódás járulékos képleteinek (1.6. fejezet) kialakításában.
Az eukarióta sejtek jellegzetessége a filamentumokból és tubulusokból álló belső sejtváz (cytosceleton) (1.1. ábra). Szerepe van a sejt alakjának létrehozásában, a sejtalkotók sejten belüli elmozdulásában, a sejt aljzathoz való rögzítésében, illetve önálló mozgásra képes sejtekben a helyváltoztatás kivitelezésében. A filamentumok és tubulusok fehérjemonomerekből jönnek létre polimerizációval.
A mikrofilamentumok közé tartoznak az aktin- és a miozinfilamentumok.
A spirális alakú (hélix) aktinfilamentumot globuláris monomerek építik fel. Ezeknek mindegyike az adott szálon azonos polaritást mutat, ami meghatározza az egész filamentum polaritását. Az aktinfilamentum felépítése az átlagos testi sejtekben és az izomsejtekben alig különbözik egymástól, ennek ellenére a madarak és az emlősök sejtjeiben legalább hatféle típusa különíthető el, melyek az adott előfordulási helyre jellemzőek. Így eltér egymástól a vázizomban, a szívizomban, a bélcső és a véredények simaizomsejtjeiben található aktinfilamentum. Az egyes aktintípusok között – a több száz közül – mindössze néhány aminosav tekintetében van eltérés. Ez azt bizonyítja, hogy az eukarióta sejtekben az aktin felépítését meghatározó géneknek közös eredete volt. Az aktinfilamentumok a hozzá kapcsolódó fehérjemolekulákkal (tropomiozin, troponin komplex egységei) együtt a 7–8 nm átmérőjű vékony filamentumot képezik.
A miozinmolekulának van egy hosszú, fibrilláris típusú farok- vagy nyélrésze és egy feji vége, amely fibrilláris és globuláris szerkezetet egyaránt mutat. Számos, a hosszú farokrészekkel összekapcsolódó miozinmonomer alkotja a körülbelül 12 nm átmérőjű vastag filamentumot. A kiálló feji részek képesek kapcsolódni a vékony filamentumhoz, illetve elmozdulhatnak. A vékony filamentumok a vastag körül helyezkednek el az izomsejt típusának megfelelő számban és rendezettségben. Aktinfilamentum jelenlétében a miozinmolekuláknak jelentős mértékű ATP-hidrolizáló képessége van, képesek a vékony filamentumhoz kötődni.
A mikrofilamentumok nemcsak az izomsejtekben képeznek hálózatot. Kapcsolódnak a sejtmembránt átérő fehérjékhez, így tudják a sejt alakját változtatni. A filamentumoknak szerepük van a nagyobb fehérjemolekulák, a sejtorganellumok mozgatásában, a citokinézis során a sejtek elkülönítésében, valamint a plazmaáramlás és az amőboid mozgás kivitelezésében.
Az átmeneti vagy köztes (intermedier) filamentumok (általában 10 nm-es átmérőjűek) a vékony filamentumoknál vastagabbak, de a vastag filamentumoknál vékonyabb struktúrák. A sejt alapplazmájában és a sejtmagban is hálózatot képeznek, a sejt vázát alkotják. Az intermedier filamentumok egyik fajtája az idegsejtekben található neurofilamentum. A neurofilamentumok a gerincesek központi és környéki idegrendszerében egyaránt előfordulnak a neuronok axonjaiban. A hámsejtekben az intermedier filamentumok másik típusa, a keratinfilamentumok fordulnak elő. Keratinfilamentumok alkotják például a tonofilamentumokat, amelyek a dezmoszómákat kötik a sejtvázhoz. A keratinfilamentumok igen nagy mennyiségben vannak jelen az elszarusodó többrétegű laphámban és módosulatainak (karom, köröm, tülök, szőrszál) szaruképleteiben. A bőr hámrétegében a felszín felé haladva a sejtekben egyre nagyobb mennyiségben halmozódik fel a keratin, a felszíni rétegben lévő elhalt sejtek szinte csak ezt tartalmazzák. A dezminrost elsősorban az izomrostok Z-vonalában (lásd 1.5. fejezet) fordul elő, rögzíti a filamentumokat a plazmamembránhoz és más sejtszervecskékhez, valamint a rostok hossztengelyére merőleges irányban álló hálózatot képez. A vimentin tartalmú filamentumok a sejtorganellumok rögzítésében játszanak szerepet.
A mikrotubulusok a filamentumoknál vastagabbak (22–24 nm átmérőjűek), és spirálisan feltekeredett α és β-tubulin nevű globuláris fehérjékből épülnek fel. Keresztmetszetben a 12–15 alegységből álló mikrotubulus közepén üreg látszik. A mikrotubulusok általában kötegekbe rendeződnek, ilyenkor kereszthidak kötik össze őket. Fontos szerepük van a sejt belső szerkezetének kialakításában, egyes szervecskék, például a sejtosztódás során a kromoszómák sejten belüli mozgatásában. A sejtosztódás során a mitotikus orsó a mikrotubulus-rendszerből alakul ki. Megfigyelhetők az idegsejtek axonjában is, ahol az intermedier filamentumok közbeiktatásával egészen a végfácskáig húzódnak és részt vesznek a transzportfolyamatokban. Az ingerületátvivő anyagokat tartalmazó vezikulákat a sejttestből a végkészülékbe szállítják. A halak, kétéltűek, hüllők gyors színváltoztatásában is szerepet kapnak, mivel a pigmentsejtekben lévő pigmentszemcsék sejten belüli mozgatását végzik.

A sejtközpont és a sejtek mozgási organellumai



A sejtközpont (cytocentrum) két henger formájú központocskából (centriolum) áll. A két központocska hossztengelye egymással 90 fokos szöget zár be. Utóbbiak közelében erednek a sugárirányban kiinduló mikrotubulusok. Ezt a centriólumok körüli, sejtorganellumokat alig tartalmazó területet centroszférának (centrosphaera) nevezik. A centriólum membránnal nem burkolt organellum, amely csövecskékből áll (1.3. ábra). A henger alakú képlet palástját mikrotubulustripletek alkotják.
Az alapi vagy bazális test (kinetoszóma) a centriólumból alakul ki, a felépítésük főbb vonásaiban megegyező. A légutak csillós hámsejtjeinek kialakulása időszakában például a centriólumok a sejt csúcsi, apikális membránjához húzódnak és számos centriólumszerű képletet hoznak létre. Ezek alapi testekké válnak, melyek kialakítják a csillókat. Csillós egysejtűek osztódását követően a már meglévő bazális testek hozzák létre a még hiányzókat, amelyekből azután a csillók kialakulnak.
A hámsejtek apikális felszínét, és számos egysejtű sejtfelszínét csillók boríthatják, míg egyes egysejtűek és a hímivarsejtek többsége esetében ostor fordul elő. Az egysejtűek és a kevés sejtből álló többsejtűek egész testének mozgatását ezek az organellumok végzik. A többsejtűek egyes hámsejtjeinek (például a légutakban) csillói tisztító szerepet játszanak. A petevezető belső felszínét borító csillós sejtek a petesejt mozgatását végzik.
A csillók általában 5–10 µm hosszúak, míg az ostor elérheti a 150 µm-t is. A csillók a sejt felszínével, míg az ostorok a sejtre merőlegesen, saját tengelyükkel párhuzamos irányban mozgatják a környezetükben lévő folyadékot. Az ostor és a csilló is az alapi testből indul ki, amiben a részt vevő mikrotubuláris tripletek a centriólumhoz hasonló felépítést mutatnak (1.4. ábra). Az alapi test a sejt belső vázrendszeréhez kötött. A csilló és az ostor palástját 9 duplet alkotja, középen pedig mikrotubuluspár van. Együttesen úgynevezett „axonémát” képeznek. A duplet az „A” és „B” tubuláris egység közös képlete. A centrális mikrotubuluspárt magába foglaló hüvelyhez az „A” tubuláris egységből küllők nyúlnak be, valamint ugyanezekből külső és belső karok indulnak a szomszédos „B” tubuláris egységhez. A mikrotubulusok tubulin, az összekötő karok dinein fehérjéből állnak. A szomszédos „A” és „B” tubuláris egységeket rugalmas, nexinfehérje-tartalmú szálak is összekapcsolják. Az ostor és a csilló felszínét sejtmembrán határolja. A dupletek egymáshoz képest történő elcsúszása a csilló vagy ostor elhajlásához vezet, mivel tubuluspárok alapjukon rögzítve vannak. A dinein hidak működése az izomsejtekben lévő vékony és vastag filamentumokéhoz hasonló. Számos csillós egysejtű képes arra, hogy a kívánt mozgási iránynak megfelelően megváltoztassa a csillók csapásának irányát.

        
1.4. ábra - A: a csilló és az ostor felépítésének és működésének vázlata. B: a spermium és C: az ostoros egysejtű ostorának csapásai, D: egy csilló működése.AD ábrarészen a számok a csilló csapássorozatának egymás utáni fázisait jelzik (1–3: erőteljes csapás, 4–6: a csilló helyzetének visszaállítása). at: alapi test, bl: bazális lemez, ct: centrális mikrotubuluspár, di: külső és belső dinein karok, fe: csilló, illetve ostor felépítése és elhajlása, hi: sejt haladásának iránya, km: külső mikrotubuluspár, kü: küllő, me: mikrotubulus-duplet tagjainak elcsúszása, mh: az ostor mozgási hullámainak iránya, pm: plazmamembrán, pr: protofilamentumok keresztmetszete (Damell–Lodish–Baltimor, Flock és Duvall, Ruthmann és Hauser nyomán módosítva)
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Az ostor felépítése és működése a csillóéhoz igen hasonló. Ostorral mozoghatnak az egysejtűek és az állatok többségénél a hímivarsejtek. Utóbbiak felépítését a hímivarsejt jellemzésénél (2.1.2. fejezet) mutatjuk be.

A sejtek mozgása



A soksejtűek több sejttípusa, például az embrionális sejtek, a gerinctelen állatok testfolyadékának számos sejtje, a fibroblaszt sejtek, a fehérvérsejtek néhány típusa, valamint sok egysejtű lény (amőbák) állábak (pseudopodiumok) segítségével amőboid mozgásra képes. A képződő állábak egyaránt szerepet kapnak a mozgásban, az aljzathoz való rögzülésben és a táplálékfelvételben. A sejt meghatározott pontjain, a tapadási helyeken rögzül az aljzathoz. Álláb a sejt bármely pontján képződhet. Kialakulásának helyén a szol állapotú endoplazma előrepréselődik, a képződés irányában a gél állapotú ektoplazma elvékonyodik. Ennek révén az endoplazma a membránt maga előtt tolva kitüremkedést hoz létre. A szol állapotú endoplazmában az aktin diffúz, nem polimerizálódott globuláris állapotban van, míg az álláb kialakulási helyén polimerizálódik és más fehérjemolekulákkal összekapcsolódik. A sejt belső szervecskéi részben az aktinmiozin rendszer működése révén a haladás irányában a nyúlványba folynak. A haladási iránnyal ellentétes végen a sejt nyúlványai fokozatosan elvékonyodnak, belső anyaguk a sejttestbe áramlik. A sejt membránjának tapadóképessége a képződő állábakon a legerősebb, míg a régebbieken, illetve a mozgás irányával ellentétes állásúakon fokozatosan megszűnik. Ez lehetővé teszi, hogy mindig a haladási iránynak megfelelően rögzüljenek a legerősebben.
Egyes egysejtűek (például Vorticella spp.) sejtizmocska segítségével változtatják helyzetüket. A sejt alapi részéről kiinduló összhúzékony fehérjefilamentumokat tartalmazó rost biztosítja a sejt rögzítését, valamint elmozdulását.
A soksejtű állatok izomsejtjei a többi sejthez viszonyítva sokkal nagyobb mennyiségben tartalmaznak összehúzódásra képes aktinmiozin komplexet. Ahhoz, hogy a kontrakció végbemehessen, az aktinfilamentum egyik végének rögzített állapotban kell lennie. Az izomsejtek sejthártyáját szarkolemmának, míg plazmáját szarkoplazmának nevezik.
A harántcsíkolt izmok miofibrillumaiban a kettős fénytörés mértéke szakaszonként váltakozva eltérést mutat. A kevésbé kettősen fénytörő csíkot nevezték izotróp (I), míg az erősebben fénytörőt anizotróp (A) csíknak. A vékony és vastag filamentumok (miofilamentumok) összekapcsolódva a rost egész hosszában futó miofibrillumokat alkotnak. A miofibrillumok működési egysége a nyugvó sejtekben a szarkoméra (sarcomera), amely egy összehúzódásra képes aktinmiozin komplexet jelent. A szarkoméra határait a ,,Z” vonalak (Krause-féle lemezek) jelentik (1.5. és 1.6. ábrák). A ,,Z” vonalak az „I” csíkok közepén húzódnak, azokat kétfelé tagolják. A vékony filamentumok egyik végükkel a ,,Z” lemezhez kapcsolódnak, míg a másik végük a miozinfilamentumok közé nyúlik be, a szarkoméra közepe felé. A harántcsíkolatot az „I” és a ,,A” csíkok váltakozó, a szomszédos szarkomérákban megismétlődő elhelyezkedése alakítja ki. Az „A” csík közepén világos „H” sáv különíthető el, amelynek közepén a sötét „M” vonal látszik. Az „M” vonal a miozinmolekulákat összekötő fehérjemolekulákból álló középlemez. Az izomrost összehúzódásakor a szarkoméra határait képező „Z” vonalak közelítenek egymáshoz, az „I” csík elvékonyodik, a „H” sáv pedig szinte eltűnik.

        
1.5. ábra - A vázizomzatot alkotó harántcsíkolt izomrost felépítése és a miofibrillumok működésének (1–4) alapelve(a folyamat magyarázata a szövegben található). A: anizotróp csík, ak: aktinfilamentum, am: aktinmonomer, Ca: kalcium ion, fi: miofibrillum, H: H-sáv, I: izotróp csík, ih: izomrost hártyája, ik: ideg-izom kapcsolat, lt: longitudinális tubulus, M: M-vonal, mf. miozin fej, mi: miozinfilamentum, mo: motoros ideg velőshüvelyű axonja, sm: sejtmag, sz: szarkoméra felépítése nyugalmi és összehúzódott állapotban, tc: terminális ciszterna, tm: tropomiozin, tr: troponin komplex, tt: transzverzális tubulus, Z: Z-vonal (Több szerző nyomán módosítva)
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A harántcsíkolt izomzatnak két típusa van. Az egyik a test mozgatását végző vázizomszövetet, a másik a szívizomszövetet építi fel.
A vázizomzatot sok sejtmagvú óriás rostok (fiber) alkotják (1.5. ábra). Ezek az embrionális élet során a mezodermális eredetű embrionális izomsejtek (myoblastok) összeolvadásából jöttek létre. A sejtmagvak száma egy rostban akár több ezer is lehet. A rostok hosszúsága néhány millimétertől több tíz centiméterig terjedhet. A sejtmagok közvetlenül az izomrost plazmamembránja (szarkolemma) alatt, tehát a rost perifériáján helyezkednek el. A harántcsíkolt izomrostok fő tömegét a miofibrillumok teszik ki, a szarkoplazma aránya általában jóval kisebb.
A szívizomsejtek egy sejtmagvúak. Az ovális sejtmag a sejt közepén helyezkedik el. A szívizomsejtek hosszúsága 50–150 µm közötti, és a vázizomrostokhoz viszonyítva vékonyabbak. A sejtek közötti réskapcsolat lehetővé teszi az ingerület gyors terjedését. A szívizomrost össze nem olvadt sejtekből áll, ezért a rost el is ágazhat. Az egymás után következő sejtek membránjainak találkozási helyein az ujjszerű betüremkedések révén jellegzetes, fénymikroszkóppal is látható, úgynevezett Eberth-féle vonalak (intercalaris korongok) jönnek létre (1.6. ábra). Az interkaláris korongban az aktinfilamentumok rögzítését többek között az aktinin- és vinkulin-fehérjék végzik. A szívizomsejtekben a harántcsíkolat a vázizomhoz képest fénymikroszkóppal vizsgálva gyengébben figyelhető meg, ugyanis kevesebb miofibrillumot tartalmaz.

        
1.6. ábra - 
            A: a szívizomsejt felépítésének részlete, valamint B: a két sejt találkozásának térbeli képe az Eberth-féle vonalban. ak: aktinfilamentum, Ev: Eberth-féle vonal, mi: miozinfilamentum, mk: mitokondrium, Mv: M-vonal, ny: membránnyúlványok, rf: rögzítő fehérjeszálak, sh: sejthártya, Zv: Z-vonal (Geier és Lindner nyomán módosítva)
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Az izom-összehúzódás során a miofibrillumokat alkotó aktin- és miozin-filamentumok elcsúsznak egymás mellett. A folyamatot a vázizomzat ábrájához (1.5. ábra) kapcsoltan mutatjuk be, de az alapvetően megegyezik a szívizom működési elvével is. A harántcsíkolt izom rostjaiban a vékony filamentum aktinból és a troponin-tropomiozin alegységekből polimerizálódott komplex. A troponin egyik alegysége kalcium megkötésére képes. A kalcium az ingerület hatására az izomrost sima endoplazmatikus retikulumából (szarkoplazmatikus retikulum) szabadul fel. A kalcium megkötése megváltoztatja a troponinkomplex, rajta keresztül az egész vékony filamentum szerkezetét (konformációját), így szabaddá válnak az eddig fedett kötési helyek. A vastag filamentum miozinfejeiben ekkor végbemegy az ATP hidrolízise, és a fejek kötődnek a vékony filamentumhoz. Az ATP-molekulák bontásából származó energia a miozinfejek elfordulását („bólintását”) váltja ki. Az ATP hidrolíziséből keletkezett kémiai energia ekkor alakul át mechanikai energiává. A miozinfejek az aktinszálon „lépegetnek”, így a két filamentum egymás mellett elcsúszik. A vékony filamentumok az „M” vonal felé közelítenek. Mindaddig, amíg újabb ATP nem jut a miozin feji részéhez, a kötés fennáll. Ha ATP kapcsolódik a miozin feji részéhez, akkor a két filamentum közötti kapcsolat oldódik, visszaáll a nyugalmi állapotban jellemző helyzet, azaz a miozinfejek lazán vagy egyáltalán nem kötődnek a vékony filamentumokhoz. Addig, amíg az izom ingerületet kap és elegendő ATP áll rendelkezésre, ez a működési ciklus ismétlődik, másodpercenként akár 50–100-szor is. Amikor az izomrost szarkolemmájához kapcsolódó idegvégződésben (1.5. ábra) az ingerület hatására felszabadul az átvivő anyag (általában acetilkolin), az megváltoztatja a membrán permeábilitását. A gyorsan beáramló Na+-ionok kiváltják az akciós potenciált, ami végigfut a rost felszínén és a rost belsejébe mélyen behatoló, keresztirányú transzverzális tubulusokon. Ez utóbbiak a szarkolemma betűrődései, általában a Z-vonal szintjében futnak. Az impulzust a transzverzális tubulusok vezetik be a rost belsejébe, ahol az áttevődik a szarkoplazmatikus retikulumra. A szarkoplazmatikus retikulumból kialakult terminális ciszternákban és a hosszanti, longitudinális tubulusaiban tárolt Ca2+ felszabadul. Mivel a szarkoplazmatikus retikulumnak szarkomérákat borító részei is vannak, ezért annak teljes hosszában biztosítja a Ca2+ hozzáférhetőségét (1.5. ábra). Tekintve, hogy az ingerületi folyamat továbbterjedése milliszekundumokon belül megy végbe, az összes szarkoméra gyakorlatilag egy időben húzódik össze. Ha az összehúzódás megtörtént, akkor a kalciumionok újból a ciszternákba kerülnek, az acetilkolin enzimatikusan lebomlik. A Ca2+-pumpa működéséhez és az izom relaxációjához ATP szükséges. Ha az izomrost újabb ingerületet nem kap, a kalciumszint olyan mértékben lecsökken, hogy a rost összehúzódása leáll. A szívizomsejtek plazmájában lévő szarkoplazmatikus retiretikulum tubulusrendszere a vázizomhoz képest kevésbé fejlett, különösen a longitudinális tubulusok fejletlenek.
Az izomsejteknek természetesen nyugalmi állapotban is folyamatosan szükségük van ATP-re, amely lehetővé teszi az aktív iontranszportot, a membránpotenciál és a sejt belső környezetének állandóságát. Az izom-összehúzódás alkalmával az ATP-felhasználás a többszörösére nő.
A klasszikus értelemben vett simaizomsejtek alakja általában hosszúkás, megnyúlt, a két végén kihegyesedő, ritkábban elágazó formájuk is előfordul. Hosszúságuk 15 μm és 1 mm között változik. Sejtmagjuk pálcika alakú, a sejt középvonalában helyezkedik el. Az összehúzódott sejtekben a sejtmagok hullámos vagy spirálisan feltekert képet mutathatnak. Az összehúzódást ezekben a sejtekben is az aktinmiozin komplexek hozzák létre, de a vékony és vastag filamentumok nem alkotnak szarkomérákat, illetve miofibrillumokat. Az aktinfilamentumok nem rendeződnek el szabályos alakzatban a vastag filamentumok körül, mint a harántcsíkolt izomrostokban. A miozin filamentumok körül nagyobb számban fordulnak elő aktinfilamentumok, mint a harántcsíkolt izomban. Az aktin filamentumok egy része az intermedier filamentumokkal közösen a plazmamembránhoz is kapcsolódik (sötét foltok). A többletben lévő aktinfilamentumok között is kialakulnak kötési helyek (sötéttestek). A simaizmok vékony filamentumai tartalmaznak tropomiozint, de a troponinkomplex hiányzik belőlük. A simaizomsejtek összehúzódó képessége, erőkifejtése a harántcsíkolt izomrostokhoz képest kisebb mértékű, de tartós működésre képesek.
A helikális izom sejtjeiben az egymással párhuzamosan álló szomszédos miofibrillumok azonos felépítésű szakaszai egymáshoz képest elcsúszva, a térben spirális (helikális) felcsavarodást mutatnak (1.7. ábra). Metszeti képükön ebből eredően ferde harántcsíkolat figyelhető meg. A sejtek összehúzódó képessége jó. Ilyen izomtípus fordul elő például a fonálférgek és a gyűrűsférgek bőrizomtömlőjében.

        
1.7. ábra - 
            A: helikális izomsejt, B: egy kiemelt részlet térbeli felépítése. ak: aktinfilamentum, fi: fonálféreg izomsejtjének metszete, mi: miozin, sh: sejthártya, sm: sejtmag, sz: szarkoplazmatikus retikulum tubulusa, Zp: Z-pont (Rosenbluth, Heumann és Zebe nyomán módosítva)
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A paramiozin típusú izom sejtjeiben a miofibrillumok hosszanti lefutásúak, a miozinhoz paramiozin is kapcsolódik. Az ilyen izom igen kis energiafelhasználással hosszú ideig tartó kontrakciót tesz lehetővé. Ez az izomféleség található a kagylók záróizmában.

A sejtek osztódása



A sejtciklus az osztódóképes sejt egyik osztódásának kezdetétől a következőig zajló életciklusa. A szöveti kötelékben élő sejtek egy része és az egysejtűek a fajra jellemző méretet elérve, megfelelő körülmények között osztódnak. A sejt osztódása két fő részre tagolható: először végbemegy a magosztódás (karyokinesis), amit a sejt osztódása követ (cytokinesis).
Két osztódás között rövidebb-hosszabb ideig tartó interfázis különíthető el (1.8. ábra). A sejt ciklusában ez a leghosszabb szakasz. Ekkor a sejt növekszik és létrejönnek a későbbi osztódása során nélkülözhetetlen fehérjék, ribonukleinsavak. Az S-fázisban kettőződik meg a DNS-állomány. Ezt megelőzi a G1-, illetve követi a G2-fázis. A G1-fázisban fontos előkészületi folyamatok zajlanak, például szállító RNS, hírvivő RNS, riboszómák és enzimek szintézise. A G2fázisban főként a mitotikus apparátus fehérjéi képződnek. Az interfázist alkotó szakaszok időtartamának aránya a különböző funkciójú sejtekben eltérő. A gyorsan növekvő, osztódó sejtekben a G1-fázis igen rövid, míg a lassan növekvő sejtekben ugyanez a szakasz igen hosszú lehet. Az osztódóképességüket elvesztett sejtek, például az idegsejtek a ciklusból kilépve (szokták G0-fázisnak nevezni) differenciált sejtekké válnak, a ciklusba visszalépni nem képesek.
Az osztódás során a sejtek kromatinállományában és bizonyos sejtszervecskékben jelentős változások zajlanak le. A magosztódások egyik típusa a mitózis, amelynek végeredményeként az utódsejtek kromoszómaszáma az anyasejtével azonos lesz, míg a meiózisban feleződik.
A sejtciklus szabályozottságára vonatkozóan számos elképzelés született, de a folyamat minden részletét ma sem ismerjük. Megállapítást nyert, hogy valamennyi eukarióta sejtben a ciklus szabályozását fehérjemolekulák aktivitása határozza meg.
A sejtciklus menetét nagymértékben serkentik a sejt membránjához kapcsolódó növekedést szabályozó anyagok. Ezek kötődnek a receptoraikhoz. Hatásuk befolyásolja a sejten belüli enzimatikus láncreakciókat, így a sejtosztódás menetét és gyakoriságát is.
Kromoszómaszám-tartó osztódás



A kromoszómaszám-tartó osztódás (mitózis) az egysejtűekben és a soksejtű szervezetek testi (szomatikus) sejtjeiben fordul elő. Az aszexuálisan szaporodó egysejtűeknél ez az osztódás teszi lehetővé, hogy a létrejövő utódok azonos genetikai állományúak legyenek. A soksejtű szervezetek testi sejtjeinek mindegyike rendelkezik a szervezet létrehozásáért felelős teljes genetikai állománnyal. A differenciálódás során azonban ez a képességük beszűkül, és általában csak a speciális feladatuknak megfelelő funkciót képesek ellátni. A mitózis biztosítja a DNS-állomány folytonosságát a sejtgenerációk során.
Egy bizonyos faj testi sejtjeiben jellemző számú kromoszóma található, melyek együtt a kromoszómagarnitúrát alkotják. A kromoszómaszám és az adott faj törzsfejlődésben elfoglalt helye között nincs összefüggés, mint ahogy a szám nem mutatja egyértelműen a rokoni kapcsolatokat sem. A kétszeres (diploid) kromoszómaszámú sejtekben a kromoszómák egyik fele anyai, míg a másik apai eredetű. A két különböző eredetű sorozat egymásnak megfelelő tagjai a homológ kromoszómák. A homológ kromoszómák mellett még előforduló ivari kromoszómák azonos vagy különböző alakúak és eltérő méretűek lehetnek. Általában az őspetesejtek azonos tulajdonságú (XX), míg az ős-hímivarsejtek eltérő (XY) ivari kromoszómákat tartalmaznak. Egyes rovarokban (lepkék), halakban, kétéltűekben, hüllőkben és madarakban a helyzet fordított, tehát ezeknél a hím-ivarsejtek ivari kromoszómái hordoznak azonos tulajdonságot meghatározó géneket. Több rovarfajban (például egyes szöcskékben) a hímivarsejtek felében nincs ivari kromoszóma, míg a többiben egy női jellegű X kromoszóma van.
Abban az esetben tehát, ha az X kromoszómájú hímivarsejt termékenyíti meg az X kromoszómát tartalmazó petesejtet, akkor mindig nőivarú utódok fejlődnek. Ezzel szemben az ivari kromoszómát nem tartalmazó hímivarsejttel egyesülő petesejtből hímek (X0) alakulnak ki.
A szervezetet felépítő sejtek élettartama jelentősen eltérhet egymástól. A bélbolyhok felszínét borító sejtek és egyes fehérvérsejttípusok például csak néhány napig élnek. Az egészséges máj sejtjei ritkán pusztulnak el, és az idegsejtek jelentős része is igen hosszú életű. A szervezetet alkotó legtöbb sejt pusztulása és szaporodása folyamatosan megy végbe, míg például az idegsejtek egy idő után elveszítik osztódóképességüket, számuk csak csökkenhet. Egyes sejtek a posztembrionális élet kezdetekor vagy később veszítik el osztódóképességüket. Más sejtek viszont az egyed egész élete során rendelkeznek ezzel a képességgel. Az osztódások a sejtek funkciójától függően végbemehetnek óránkénti, naponkénti, hónaponkénti vagy akár éves ritmusban is.
A sejtállandóságot nem mutató soksejtű szervezetekben egyidőben általában a sejteknek csak mintegy öt százaléka osztódik, a többi interfázisban van (1.8. ábra).

          
1.8. ábra - Az állati sejt mitózisának folyamata. AN: anafázis, cc: citocentrum, cm: centroméra, ek: egy kromatidás, kevéssé kondenzálódott kromoszóma, et: egy kromatidás, pólus felé húzódó kromoszóma, fs: felbomló sejtmaghártya, G1–S–G2: az interfázis alfázisai, hf: húzófonalak, IF: interfázis, ki: kinetokor, kk: két kromatidás, kevéssé kondenzálódott kromoszóma, kr: kromatida, kt: két kromatidás kromoszóma transzportformája, ME: metafázis, MI: mitózis, mt: osztódási orsó mikrotubulusai, oc: osztódási csillag, öm: összehúzódó filamentumgyűrű, PR: profázis, SO: sejtosztódás, TC: telofázis (TE) és a citokinézis (CI) kezdete, tk: tömörülő kromatinállomány, ús: újraképződő sejtmaghártya, ut: utódsejtek (Miller és Harley, valamint más szerzők nyomán módosítva)
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A profázis elején befejeződik a centriolumok megkettőződése, majd a két citocentrum egymástól elválva a sejtmag ellentétes oldalára húzódik (1.8. ábra). Körülöttük osztódási csillag, míg közöttük magorsó alakul ki. A magorsót alkotó rostok tubulinfehérjetartalmú mikrotubulusok. Egyrészt a két citocentrum között (pólusrostok), másrészt a sejtközpontok és a kromoszómák között (kromoszóma- vagy húzórostok) létesítenek kapcsolatot. Mindezek együttesen a mitotikus apparátust alkotják. A kromatinállomány fokozatos tömörülése, kondenzálódása révén kezdetben fonál alakú, két kromatidából álló kromoszómák jönnek létre. A két kromatida a DNS-replikációban keletkezett 1–1 új DNS-molekulát tartalmazza. A sejtmaghártya eltűnik, a kromoszómafonalak kezdetben gomolyformát mutatnak. Ez az egygomolyállapot (monospirema). A profázis végén a kromoszómák fokozatosan elnyerik transzportformájukat.
A metafázisban a kromoszómák a sejt központi síkjába rendeződnek (1.8. ábra). A két kromatida meghatározott szakaszon (centromera) kapcsolatban áll egymással. A centromérákhoz fehérjéből álló korongok (kinethochor) tartoznak, melyekhez a húzórostok kapcsolódnak. Egy kinetokorhoz rendszerint 15–30 mikrotubulus is kapcsolódik, melyek másik vége a sejtközponthoz tartozó centroszférához kötődik. A kromoszómák karjaikkal a központtól kifelé néznek, így egycsillag alakzatot (monaster) alkotnak. A kromoszómák ebben a fázisban mutatják a tipikus transzportformát. A metafázis végén a testvérkromatidák elválnak egymástól.
Az anafázisban a kromatidák a saját kinetokorjaikhoz kapcsolódó húzófonalak révén a sejt két pólusára húzódnak. Így a sejten belül kétcsillag alakzat (diaster) jön létre (1.8. ábra).
A telofázisban a kromoszómák dekondenzálódnak, újra fonal alakúvá válnak (1.8. ábra). A mitotikus apparátust alkotó mikrotubulusok szétesnek, belőlük alakul ki az utódsejtek belső váza. A sejt két pólusán a fonál alakú kromoszómák kétgomoly alakot (dispirema) hoznak létre. Kialakul a két leendő sejtmag körül a maghártya. A sejtmagvacska igen hamar megjelenik, megindul a riboszómaképzés. Ezután általában végbemegy a citoplazma kettéválása (cytokinesis) is (1.8. ábra). A szétváló sejtek határán a sejtmembrán befűződik, és az itt lévő aktinmiozin komplexek összehúzódása segítségével a két sejtfél közötti plazmahíd fokozatosan szűkül. A membránok összeérnek, majd összeolvadnak, és a határfelületen elválnak egymástól, így a két sejt elkülönül.
Ha a mitózist nem követi a citokinézis, akkor soksejtmagvú sejtek (plasmodium) jönnek létre. Sokmagvú sejtek keletkezhetnek akkor is, ha a sejtek összeolvadnak (syncytium). Ez utóbbi történik a harántcsíkolt izomrostok esetében, amikor a még embrionális izomsejtek olvadnak össze.

Kromoszómaszám-felező osztódás



A mitózissal ellentétben a kromoszómaszám-felező osztódás (meiózis) során az anyasejtből haploid, azaz fele kromoszómaszámú utódsejtek keletkeznek. A meiózisnak két típusát különíthetjük el, a zigogén és a gametogén meiózist. A zigogén meiózis az egysejtűek közül egyes ostorosokra és a spórásokra jellemző, amikor az ivaros alakok összeolvadását követően az első osztódás meiózissal történik. Ezt követően mitózisok sorozata mehet végbe, így a következő ivaros szaporodás bekövetkeztéig valamennyi sejt haploid.
A napállatocskák, csillósok és egyes ostorosok ivaros alakjai gametogén meiózis eredményeként jönnek létre. Gametogén meiózis játszódik le az állatok ivarsejtjeinek kialakulásakor is. Ennek során két egymást követő osztódás (a meiózis két főszakasza) zajlik le, amelyek közül csak az első előtt megy végbe a DNS-állomány megkettőződése. Az első főszakaszban a kromoszómaszám megfeleződik, de mivel a kromatidák nem váltak szét egymástól, ezért minden DNS-molekulából két (az átkereszteződés miatt nem mindig azonos) kópia kerül az utódsejtbe. A DNS-állomány az első főszakasz végén keletkezett sejtekben ugyanannyi, mint a DNS-replikáció előtti anyasejtben volt. A kromoszómaszám a második osztódásban már nem változik, de a DNS-állomány a felére csökken, mert a kromatidák ekkor elválnak egymástól és a haploid utódsejtekbe kerülnek (1.9. ábra).
Az első meiotikus osztódás előtti interfázisban végbemegy a DNS-állomány duplikációja. A profázis több alfázisra osztható. A leptotén szakaszban a még vékony kromoszómák szalag alakúak, a sejtmaghártyához csokorszerűen kapcsolódva rendeződnek el. A zigotén szakaszban a homológ kromoszómák hosszukban összekapcsolódnak. A pachitén szakaszban a kromoszómák megrövidülnek, megvastagodnak, és láthatóvá válik, hogy mindkét homológ kromoszóma két-két kromatidából áll. A két összekapcsolódott homológ kromoszóma ily módon úgynevezett tetrádot alkot. A diplotén szakaszban a homológ kromoszómák között a kromatidák átkereszteződései révén génkicserélődés megy végbe. Az új génkombinációkat tartalmazó rekombináns kromoszómák kialakulása az élőlények genetikai változékonyságát növeli meg. A diplotén szakaszban megindul, majd a diakinezisben folytatódik az összetapadt homológ kromoszómák szétválása. A sejtmaghártya ciszternákra tagolódik, a kromoszómák pedig a sejt egyenlítői síkja felé mozdulnak el.
Az első meiotikus osztódás metafázisában kialakul az osztódási orsó és a kromoszómák a sejt egyenlítői síkjába rendeződnek (1.9. ábra).

          
1.9. ábra - Az állati sejt meiózisának folyamata. AN-1: anafázis-1., AN-2: anafázis-2., cc: citocentrum, ce: centriolum, ek: egy kromatidás, kevéssé kondenzálódott kromoszóma, et: egy kromatidás, pólus felé húzódó kromoszóma, IF: interfázis, kk: két kromatidás, kevéssé kondenzálódott kromoszóma, kt: két kromatidás kromoszóma transzportformája, ME-1: metafázis-1., ME-2: metafázis-2., PR-1: profázis-1., PR-2: profázis-2., TE-1: telofázis-1., TE-2: telofázis-2., us-1: utódsejtek a meiózis első főszakaszának végén, us-2: utódsejtek a meiózis második főszakaszának végén (Miller és Harley, valamint más szerzők nyomán módosítva)
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Az anafázisban a homológ kromoszómapárok szétvált tagjai, tehát kétkromatidás kromoszómák (diádok) húzódnak véletlenszerűen a pólusok felé. Ez újból növeli az utódsejtek genetikai változékonyságát. Így haploid, fele kromoszómaszámú, de kromoszómánként még kétszeres DNS-állományú sejtek jönnek létre.
A telofázisban a sejtmaghártya és a sejtmagvacska újból kialakul, és az osztódási orsó eltűnik. Végbemegy a citokinézis, a sejtek elválnak egymástól. Bizonyos esetekben a telofázis kromoszómákat érintő változásai nem mennek végbe, de a citokinézis lezajlik.
Az első főszakasz eddig ismertetett fázisai után általában nem következik interfázis, és a második főszakasz profázisa is elmaradhat. A második meiotikus osztódás felé való átmenetet interkinézisnek nevezzük. Ennek során a DNS-állomány nem kettőződik meg. Az első osztódással létrejött két sejt vagy közvetlenül a második főszakasz metafázisába lép be vagy egy profázis is beiktatódik, amikor az osztódási orsó újból kialakul.
A második meiotikus osztódás metafázisában a citocentrum elkülönült centriólumai a sejt két pólusára húzódnak. A kromoszómák a sejt egyenlítői síkjába állnak be (1.9. ábra).
Az anafázisban a húzófonalak a sejt két pólusa felé húzzák el az egymástól elvált testvérkromatidákat. Így az utódsejtekben a DNS-állomány az előző állapothoz képest a felére csökken.
A telofázisban a kromoszómák elveszítik transzportformájukat, dekondenzálódnak. Kialakul a sejtmaghártya, majd bekövetkezik a citokinézis, azaz a sejtek citoplazmája is kettéválik (1.9. ábra).
A két egymást követő osztódás eredményeként négy haploid (ivar)sejt alakul ki. A testi sejtekre jellemző diploid kromoszómaszám a megtermékenyítés alkalmával áll vissza.


Rákos sejtek



A sejtek osztódása szabályozott folyamat. Általában annyi sejt keletkezik, amennyire a szervezetnek az adott helyen szüksége van, ami pótolja az elpusztult sejteket. Az osztódást szabályozó sejtspecifikus faktoranyagoknak egy része már ismert, de többsége valószínűleg még ismeretlen. Ezek a faktoranyagok jeleket adnak az egyes sejtek számára, hogy osztódjanak-e vagy maradjanak nyugalmi állapotban. Ha ez a szabályozási folyamat zavart szenved, akkor a sejtek növekszenek és osztódnak anélkül, hogy a szervezetnek ez hasznos lenne. Ilyenkor a létrejövő sejttömeg tumort alkot. A daganatos elfajulás növekedési és differenciálódási zavart jelent. A daganatsejtek differenciálatlanok maradnak. A rákos daganatok képződését a sejtek genetikai állományában bekövetkezett mutáció okozza, amit a rákkeltő, karcinogén hatások, például vírusok, kemikáliák, káros sugárzások hoznak létre. A sejtek információs jelpályáinak működéséhez szükséges fehérjék szintézisét gének irányítják. Azokat a géneket, amelyek hibás működésük révén nemkívánatos sejtnövekedést és osztódást válthatnak ki, onkogéneknek nevezzük. A létrejövő daganatok egy része „jóindulatú”, lokalizált, a szervezet számára általában kisebb veszéllyel jár. Az ilyen kötőszövetes tokba zárt sejttömeg akkor okoz gondot, ha például a szervezet működését befolyásoló hormonhatású vegyületeket juttat a vérpályába vagy létfontosságú eret, ideget, agyrészt nyom el.
Ha a sejt az említett mutációk következtében olyan változáson megy át, hogy invazívvá válik, azaz a szövetben helyét változtatja és eközben korlátlanul osztódó, az eredetinél differenciálatlanabb sejttömeget hoz létre, akkor „rosszindulatúan átalakult” sejtről beszélünk. A rosszindulatú sejt kötőszövetes tokkal nem határolt úgynevezett primer daganatot képez. Ebből további változások után olyan sejtek is kialakulhatnak, melyek képesek hámokon és érfalakon is áthatolni. Ezek a vérárammal eljutnak más szövetekbe, szervekbe, ahol osztódásuk, növekedésük tovább folyhat, és ezáltal új tumort hoznak létre. Ezt a folyamatot nevezik áttételnek (metasztázis). A ráksejtek kromoszómaállománya abnormális, nem stabil. Gyorsan növekszenek és gyakran osztódnak. Eredeti speciális funkciójukat elvesztik. Az ektodermális és entodermális eredetű sejtekből származó rosszindulatú daganatokat karcinómának nevezik, míg a mezodermális eredetűeket szarkómának. Ez utóbbi speciális esete a fehérvérűség tünetével járó leukémia, amikor a rákos sejtek nem képeznek a szó eredeti értelmében vett tumort.

A sejtek szerepe a szervezet immunfolyamataiban



A szervezetet felépítő sejteknek fel kell ismerniük egymást, illetve meg kell tudni különböztetniük a saját anyagokat az idegentől.
Védekező immunrendszer a gerinctelen és a gerinces állatokban egyaránt előfordul, de annak felépítése, működése nagymértékben eltér egymástól. A szivacsokban és csalánozókban amőboid sejtek látják el ezt a feladatot. A puhatestűekben, gyűrűsférgekben és az ízeltlábúakban a cölomaciták és a hemociták védekeznek. E sejtek közös jellemzője, hogy fagocitózisra képesek. A limfoid sejtek, illetve az általuk termelt anyagok révén megvalósuló immunrendszer a gerincesek szervezetében jelenik meg. Az állkapocsnélküliekben, a porcos és a csontos halakban nyiroksejtek és nyirokcsomók még nem találhatók. Az immunrendszer elemeiként a vörös csontvelő és a nyirokcsomók egyes kétéltűektől kezdődően fejtik ki hatásukat. Madarakban és emlősökben további speciális nyirokszervek is vannak.
A védekezés feladatainak egy részét a retikuloendotéliális rendszer (RES) sejtjei látják el. A májban (Kupffer-sejtek), a lépben, más nyirokszervekben (retikulumsejtek), a kötőszövetekben (hisztiociták) és a vérben fagocitózisra képes sejtek vannak. A vérben főleg a neutrofil granulociták (mikrofágok), míg a környező szövetekben az oda kilépő monocitákból átalakuló szöveti makrofágok szerepe jelentős. A gerinces állatok közül az emlősök immunfolyamatai a legismertebbek.
A természetes immunitás működésének alapelve egy sejtszintű tanulási folyamat. Ennek során a szervezetbe került idegen anyagok vagy kóros folyamat miatt idegenné vált anyagok indukálják a védekező sejtek felismerő képességét. Az immunrendszer működésének alapvető kritériuma az, hogy a védekező sejtek fel tudják ismerni a testidegen anyagokat. Ezt követően az idegen jelrendszerű fehérjemolekulát, vírust, baktériumot, gombát vagy a fajazonos, de másik egyed bármely sejtjét elpusztítják vagy a szervezetből kilökik.

        Antigénnek minősül minden olyan, elsősorban fehérjetermészetű anyag, amellyel az immunsejtek az embrionális fejlődés időszakában nem kerültek kapcsolatba és ezért a későbbiekben védekezési reakciót váltanak ki. A posztembrionális fejlődés kezdeti időszakában különösen nagy intenzitással folyik az immunsejtek antigénfelismerést szolgáló tanulási folyamata.
A védekezés két módon mehet végbe. Ez történhet a testfolyadékban szabadon lévő immunfehérjék, immunglobulinok (humorális vagy antitestes immunitás) vagy az immunsejtek közvetlen beavatkozása (sejtes immunitás) révén. A testidegen anyagokat mindkét esetben immunfehérjék kötik meg.
Az immunválasz kialakításában a limfociták két típusa, a B- és a T-sejtek játszanak döntő szerepet. Ezek a sejtek alakilag nem különböznek egymástól, de eltérnek a membránjukba beépült fehérjéik összetételében és funkciójukban.
Az immunfolyamatokban és a vér egyéb alakos elemeinek képzésében részt vevő sejtek valamennyien egy közös leszármazási vonalba tartoznak. A pluripotens haemopoietikus őssejtekből keletkező limfoid őssejtek az elsődleges vérképző- és nyirokszervekben, így az emlősökben a vörös csontvelőben és a tímuszban, madarakban pedig a bursa Fabriciiban termelődnek és fejlődnek tovább. Az őssejtek osztódások sorozatán keresztül olyan utódsejteket hoznak létre, amelyeknek a legkülönbözőbb antitesteik vannak. Differenciálódásuk kezdetben tehát még antigéntől függetlenül megy végbe. Antigéntől függő differenciálódásuk a másodlagos nyirokszervekben zajlik le. Az immunológiai szempontból érett B- és T-limfociták a vérben és a nyirokban keringenek, illetve a periferiális, másodlagos nyirokszervekben (lép, nyirokcsomók, mandulák, bélcsatorna nyiroksejtes képletei, féregnyúlvány) tárolódnak. A csontvelő és a bursa Fabricii állandó limfocita-utánpótlást nyújt a szervezet számára.

Ellenőrző kérdések az 1. fejezet témaköreiből



1. 	Mit jelent a biológiai membránok egységes felépítése? 
2. 	Mi jellemző a plazmamembrán kettős lipidrétegére? 
3. 	Mi a feladata a sejtburoknak?
4. 	Milyen membrán kapcsolódási formákat ismer? 
5. 	Mi a feladata a mikrobolyhoknak?
6. 	Milyen típusú transzportfolyamatok mennek végbe a membránon keresztül? 
7. 	Sorolja fel a sejt membránnal határolt sejtszervecskéit! 
8. 	Mi a feladata az endoplazmatikus retikulumnak? 
9. 	Mi a feladata a Golgi-apparátusnak?
10. 	Mi a feladata a lizoszómáknak és a peroxiszómáknak?
11. 	Milyen speciális tulajdonságai vannak a mitokondriumoknak? 
12. 	Mi a feladata a sejtmagnak?
13. 	Mi alkotja a sejt alapállományát?
14. 	Miből épül fel a sejtváz?
15. 	Milyen felépítésű és működésű a sejtközpont?
16. 	Jellemezze a sejtek mozgásformáit!
17. 	Mi a különbség a mitózis és a meiózis között? 
18. 	Ismertesse a mitózis során lezajló eseményeket! 
19. 	Ismertesse a meiózis során lezajló eseményeket!
20. 	Milyen szerepet töltenek be egyes sejtek a szervezet immunfolyamataiban?

2. fejezet - Az állatok egyedfejlődése



Az állatok egyedfejlődése (ontogenesis) a megtermékenyítéskor veszi kezdetét, és mindaddig tart, amíg az életfolyamatok meg nem szűnnek. Az embrionális fejlődés a megtermékenyítéstől a peteburok elhagyásáig, illetve a megszületésig tart, míg a posztembrionális szakasz ezt követően a szervezet kifejlődésén keresztül a halálig terjed.
Az ivarsejtek kialakulásának folyamata három fő szakaszra osztható. Először az ősi ivarsejtek kromoszómaszám-tartó osztódással szaporodnak, majd az így keletkezett sejtek a növekedési periódusban tartaléktápanyagokat halmoznak fel. Az érési periódusban történik a kromoszómaszám feleződés, haploid sejtek alakulnak ki a meiózis eredményeként. A petesejt és a hímivarsejt kialakulásának folyamata azonos alapelven zajlik, de a kimenetele eltéréseket mutat. A hímivarsejt speciális formáját az osztódásokat követő alaki átrendeződéssel éri el. A petesejt az állati szervezet egyik legértékesebb sejtje, amit védőburkok vesznek körül. Ezek képződhetnek az ivarszervben vagy az elvezető ivari járatokban. A petesejt egyik, a testi sejtektől eltérő tulajdonsága, hogy plazmájában, az utód táplálása céljából szikanyagot tartalmaz. A hímivarsejtek legáltalánosabb formája ostoros. Végső alakjának elnyerésekor csupán a mozgáshoz, a genetikai állomány védelméhez, a petesejtbe való behatoláshoz legszükségesebb sejtorganellumok maradnak a sejtben, a többitől megszabadul.
A megtermékenyítés lehet külső vagy belső. Az állat élőhelyétől, élet- és szaporodásmódjától, utódgondozási formájától függően egyaránt sikeresek lehetnek. A megtermékenyülés folyamata bonyolult kölcsönhatások eredménye. A megtermékenyült petesejt osztódásnak indul, amit barázdálódásnak nevezünk. A petesejtben lévő szikanyag mennyisége és sejten belüli eloszlása meghatározza a barázdálódás, ezen keresztül pedig a csíralemezek kialakulásának és további differenciálódásának menetét. A fejlődő utód védelmét és táplálását embrionális szervek (magzatburkok, szikzacsó) látják el, amelyek különösen jól differenciáltak a gerincesek körében.
A posztembrionális fejlődés során számos állatcsoportnál lárvaformák jelennek meg, így fejlődésük közvetett. A kifejlettekre jellemző testformát és belső felépítést jellegzetes átalakulás során érik el. A fejlődő, növekvő egyed élete során zajló élettani változások alapján életszakaszokat lehet elkülöníteni.
Ebben a fejezetben az ivarosan szaporodó állatok egyedfejlődésének általános és összehasonlító vonásait tárgyaljuk, kiegészítve az ontogenezist megelőző folyamatok (proontogenesis), vagyis az ivarsejtek kialakulásának bemutatásával.
Az ivarsejtek kialakulása és felépítése



A legtöbb állatcsoportban a petesejt (ovum) és a hímivarsejt (spermium) kialakulása (gametogenesis) három fő periódusra osztható. A szaporodási szakaszban az ősivarsejtek mitózis révén nagy számban hoznak létre utódsejteket. Ezt követi a növekedési szakasz, amelyben méretnövekedés következik be. Az érési szakaszban meiózissal osztódnak, ekkor alakul ki a haploid kromoszómagarnitúra.
A petesejt kialakulása és felépítése



A különböző állatfajok petesejtjei általában gömb vagy gömbölyded formájúak, míg egyes rovarokban hosszúkás, megnyúlt alakúak. A szivacsok és a csalánozók petesejtjei változó alakúak, amőboid mozgásra képesek. Méretük általában az átlagos testi sejtekének sokszorosa, átmérőjük akár több centiméteres is lehet, mint például a madarak esetében. Méretét elsősorban az szabja meg, hogy mennyi szikanyagot tartalmaz a fejlődő utód táplálására.
Egyes állatcsoportokban (például igen sok laposféregben) a kevés szikanyagot tartalmazó petesejtet kívülről veszi körül szikanyag, ilyenkor ektolecitális (ectolecithalis) petesejtről beszélünk, megkülönböztetve a következőkben felsoroltaktól, ahol a szik-anyag a petesejten belül (endolecithalis) található (2.1. ábra).

          
2.1. ábra - A petesejtek típusai a szikanyaggal való ellátottság és a szik elhelyezkedésétől függően. (A pontozás sűrűsége a szikanyag mennyiségével arányos). Ektolecitális (A), endolecitális (B), ml: mezolecitális és telolecitális, ol: oligolecitális és izolecitális, pb: peteburok, pc: polilecitális és centrolecitális, pe: petesejt, pt: polilecitális és telolecitális, sz: sziksejtek (Több szerző nyomán módosítva)
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Az endolecitális petesejteknél a felhalmozódott szikanyag mennyisége alapján megkülönböztetünk szik nélküli (alecithalis), kevés szikű (oligolecithalis), közepes szikű (mesolecithalis) és sok szikanyagot tartalmazó (polylecithalis) petéket. A sziktartalom eloszlása alapján beszélhetünk egyenletes (isolecithalis) és egyenlőtlen (anisolecithalis) szikeloszlásról. Ha a szikanyag a petesejt egyik pólusán tömörül, akkor véghelyzetű (telolecithalis), míg ha középen helyezkedik el, akkor középszikű (centrolecithalis) típusról beszélünk (2.1. táblázat). Az egyenlőtlen szikeloszlású petesejtekben elkülöníthető egy szikmentes vagy kevés szikanyagot tartalmazó animális és egy több szikanyagot magába foglaló vegetatív pólus. A sejtmag az animális póluson helyezkedik el.
A szivacsok és néhány csalánozó kivételével a petesejteket védőburkok veszik körül, amelyek elsődleges szerepe a mechanikai, hő- és vegyi hatások kivédése. Szerepük lehet még a petesejt táplálásában, helyzetének rögzítésében, illetve a vízbe lerakottaknál a lebegtetés kialakításában.
Az elsődleges burkot a petefészekben való fejlődés során a petesejt hozza létre maga körül. Elsődleges buroknak tekinthető mindenekelőtt a sejthártya (ovolemma). A petesejt felszíne mikrobolyhokkal borított, amelyek között a teret a sejt által leadott anyagok töltik ki. Fénymikroszkópos vizsgálatok ezt a réteget sugarasan csíkoltnak mutatják, így kapta a sugaras zóna (zona radiata) elnevezést. Megtalálható a gyűrűsférgek, a puhatestűek egyes tüskésbőrűek a halak, a kétéltűek és a hüllők körében, de megfigyelhető a madarak között és az emlősök egy részénél is. 

          A másodlagos burkokat a petesejtet körülvevő tüszőhámsejtek képezik, vagy e sejtek átalakulásából jönnek létre. Másodlagos burkok jönnek létre a puhatestűek, egyes tüskésbőrűek körében, valamint a legtöbb gerincesben. Emlősök esetében a tüszőhámsejtek által létrehozott másodlagos burkot fénylő hártyának (zona pellucida) nevezik (2.2. ábra). A rovarok, fejlábúak, tüskésbőrűek és a legtöbb csontoshal petesejtjének másodlagos burkán a spermium behatolását lehetővé tevő nyílás (mikropyle) van. Amikor a halikra vízbe kerül, ez a burok megduzzad, megerősödik. Madarakban a zona radiata és a tüszőhámsejtek által létrehozott másodlagos burok (membrana perivitellina), valamint a petevezető tölcsérében e fölé felrakódó extravitellinális membrán együttesen kapta a szikhártya (membrana vitellina) elnevezést. Az extravitellináris membrán a hímivarsejtek behatolásával közel egyidőben jön létre. Madarak esetében a tüszőhámsejtek csak a petefészek tüszőiben borítják a petesejtet, az ovulációt követően már nem. A méhlepényes emlősök petesejtjének sejthártyáját kívülről borító zona pellucida rétegen atüszőhámsejtek nyúlványai áthatolnak, és táplálják, védik, illetve támasztják a petesejtet. A tüszőhámsejtek másodlagos burkot (corona radiata) alkotnak, amely még az ovulációt követően is megfigyelhető a petesejt körül (2.2. ábra).

          
2.2. ábra - Az emlősállatok petesejtjének felépítése. cr: corona radiata, di: diktioszóma, mi: mitokondrium, ny: tüszőhámsejtek nyúlványa, sh: sejthártya, sm: sejtmag, sv: sejtmagvacska, th: tüszőhámsejtek, zp: zonapellucida (Törő– Csaba, Kovács–Fehér nyomán módosítva)
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Az elsődleges és másodlagos burkok az utód keléséig megmaradnak a halak és a kétéltűek esetében.
A megtermékenyítési vagy fertilizációsmembrán a megtermékenyítést követően jön létre általában a már meglévő védőburkokból. Kialakulása a kortikális reakció révén következik be. A halak és a kétéltűek körében ez a folyamat gyorsan megy végbe, a megtermékenyítési membrán itt a zona radiata rétegből jön létre. Ezt követően a felette lévő másodlagos burok is fokozatosan megduzzad, megkeményedik. Lassan alakul ki a fertilizációs membrán a hüllők és a madarak esetében, ahol a szikhártya alakul át. Valamivel gyorsabban megy végbe a méhlepényes emlősök fertilizációs membránjának kialakulása, ahol a zona pellucida válik el a petesejt membránjától. Fertilizációs membrán a gerinctelen állatok körében is létrejön.

          A harmadlagos burkok azután képződnek, miután a petesejt kikerül a petefészekből és végighalad a kivezető járatrendszeren vagy már elhagyja a szervezetet. A harmadlagos burkok létrehozásában tehát részt vehet a petevezető, a méh, a héjmirigyek (például laposférgek esetében) vagy a bőr váladéka (például gyűrűsférgek körében). Ez a burok rovaroknál kitintartalmú, a békák petesejtjén többrétegű, vízben megduzzadó. A hüllők és madarak petesejtjét a petevezető öbölben képződő fehérjeburkok veszik körül. Ez a hüllőknél elsősorban pergamen- vagy bőrszerű (ritkábban meszes) héj, míg madaraknál a petevezető-szorosban képződő kettős héjhártya és az „uterus” nevű petevezetői szakaszban termelődő meszes héj is határolja. A hüllők tojásában egyes csoportok (például teknősök) kivételével nem jön létre számottevő vastagságú fehérjeburok, nem különül el jégzsinór, valamint nem alakul ki légkamra. A méhlepényes emlősök petesejtje körül nem alakulnak ki harmadlagos burkok.
A kokon egy vagy több petesejt és az ezeket körülvevő sziksejtek közös burokban való elhelyezkedését jelenti. Előfordul a laposférgek, a gyűrűsférgek, a csigák körében és egyes rovarok (például a csótányok) között is.
Néhány állatcsoport kivételével (szivacsok, egyes csalánozók) a petesejtek a petefészekben (ovarium) jönnek létre. A petesejt kialakulásának folyamata (ovogenesis) három fő szakaszra osztható.
A szaporodási periódusban az embrionális fejlődés korai szakaszában elkülönült őscsírasejtekből differenciálódó ősi oogoniumokból (archioogoniumok), több egymást követő mitózis révén őspetesejtek (oogoniumok) keletkeznek (2.3. ábra). A növekedési periódusban az oogonium mérete nagyobbodik, jelentős mennyiségű szikanyagot halmoz fel, elsőrendű oocyta képződik belőle. Az érési periódusban az első érési osztódás, vagyis a meiózis első főszakasza végén egy elsőrendű oocitából egy másodrendű oocyta és egy sarki sejt (polocyta) alakul ki. A második érési osztódás (meiózis második főszakasza) alkalmával mindkét sejt tovább osztódik, így a másodrendű oocitából keletkezik egy érett petesejt (ovum) és egy sarki sejt, illetve az előzőekben kialakult sarki sejt tovább osztódva két sarki sejtet hoz létre. A petesejt kialakulása során tehát egy elsőrendű oocitából egy érett, megtermékenyíthető petesejt és három, jóval kisebb méretű, megtermékenyülésre nem alkalmas sarki sejt keletkezik. A sarki sejtek általában elpusztulnak. Az érési periódus a tüskésbőrűeknél a petefészekben megy végbe, az emlősöknél a petevezetőben fejeződik be, míg például a fonálférgeknél teljes mértékben az ivarszerven kívül zajlik.

          
2.3. ábra - A spermio- és ovogenezis folyamatának vázlata. A: spermiogenezis, B: ovogenezis, co: elsőrendű oocita, es: elsőrendű spermaatocita, ér: érési szakasz, mo: másodrendű oocita, ms: másodrendű spermatocita, nö: növekedési szakasz, oo: oogoniumok, ov: ovum, po: polocita, sd: spermida, sg: spermatogoniumok, sm: spermiomorfogenezis, sp: spermium, sz: szaporodási szakasz (Több szerző nyomán módosítva)
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A petesejt petefészekből való kiszabadulásának folyamata az ovuláció. A tüsző felrepedésének folyamata, a petesejt kilökődése neurohormonális szabályozás alatt áll. Egyes állatoknál (görények, macskák, nyulak) az ovulációt közvetlenül a párzás váltja ki. Ha a megtermékenyítés elmarad, akkor a petesejt élettartama a legtöbb állatcsoportnál néhány óra vagy nap.

A hímivarsejt kialakulása és felépítése



A spermiumok lehetnek amőboid típusúak, mint például a fonálférgek és egyes rákfajok esetében. Számos tízlábú rák explóziós típusú spermiumán rugószerű képlet van (2.4. ábra). Az állábaival a petesejten megtapadt spermium kitines tokját ez a rugó-mechanizmus lelöki, miközben az ellenerő a petesejtbe lövelli a spermium maganyagát.

          
2.4. ábra - Különböző spermiumformák. a: amőboid típus, b: explóziós típus, e-g: ostoros típus, c: rovar, d: pisztráng, e: gőte, f: gyík, g: madár, h: egér (Nelsen és más szerzők nyomán kissé módosítva)
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A legáltalánosabban elterjedt spermiumforma az ostoros (flagellospermium). A gerinces állatok flagellospermiuma jól differenciált, közülük is leginkább az emlősöké (2.5. ábra). Ennek feji részében (caput) van a DNS-állományt magába foglaló sejtmag, melyet hátulról a citoplazma eredetű posztnukleáris sapka, elölről a fejsapka (acrosoma) határol. Az akroszóma a Golgi-készülékből létrejött, membránnal határolt, ellapult vakuólum (speciális lizoszóma). Üregét szokták apikális vakuolumnak is nevezni. Ebben a petesejt felszínén való megtapadást és átjutást elősegítő fehérjék, enzimek (hialuronidáz, akrozin, foszfatázok) tárolódnak, amiket exocitózissal ad le. A perforatorium a fejsapka belső lemezének megvastagodott nyúlványa, amely a petesejtbe való behatolást segíti elő. A fej maganyagában lévő X- vagy Y-kromoszómák miatt a spermiumok gyakran alakilag és elektroforetikus reakciójukban is eltérnek egymástól. Ez az állattenyésztés területén segítséget nyújthat az utód ivarának irányított kialakítására. Például elektromos térben az Y-kromoszómát tartalmazók a katód, az X-kromoszómát hordozók az anód felé mozdulnak el. A nyak (collum) a feji résszel csuklószerű elmozdulásra képes kapcsolatban áll. Az itt elhelyezkedő centriolumból indul ki a farok tengelyfonala. A nyakban a tengelyfonál körül a bazális lemezből eredő nyaklemez (vagy gyökér) található, amely védelmi feladatot ellátva rostos hüvelyként folytatódik a további szakaszokban. Az összekötő középdarab (pars conjuctionis) tengelyfonala körül vékony plazmahüvely, rostos hüvely és mitokondrium-spirál helyezkedik el. A farok (flagellum) egy speciális, jól differenciálódott ostor. Tengelyvázát a 9 mikrotubuláris dupletből és két centrális mikrotubulusból álló axonéma alkotja. A farok kezdetén (főrész = pars principalis) a tengelyvázat egy vékony citoplazmahüvely és egymást keresztező, spirális lefutású rostköteg burkolja. A farokrész végét (végrész = pars terminalis) már csak igen vékony citoplazma és a sejtmembrán borítja. A farok végrészében a tengelyváz szerkezete már nem mutatja a tipikus formát. Több gerinces, például a farkos kétéltűek spermiumának farokrészéhez hullámzó, hártyaszerű képlet kapcsolódik.

          
2.5. ábra - Az emlősök spermiumának felépítése vázlatosan. ak: akroszóma, ap: apikális vakuólum, fa: farok, fb: felbomló szerkezetű végfonál, fe: fej, ff: farokfőrész, fv: farok végrész, kd: középdarab, mi: mitokondrium, ms: mitokondrium-spirál, ny: nyak, ob: ostor bazális teste, pf: perforatórium, pn: posztnukleáris sapka, rh: egymást keresztező lefutású rostokból álló hüvely, sh: sejthártya, sm: sejtmag, tf: tengelyfonal (Több szerző nyomán módosítva)
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A hímivarsejtek képződésének folyamata (spermiogenesis) a szaporodási, növekedési és érési periódusokra tagolható spermiocytogenesis szakaszból (2.3. ábra), valamint az ezt követő alaki átrendeződéssel járó spermiomorphogenesis szakaszból (2.6. ábra) áll. Gerinces állatoknál a spermiumok a herecsatornácskák belső felszínén ülő dajkasejtekbe (Sertoli-sejtek) süllyedve fejlődnek. A Sertoli-sejtek támasztják, védik, táplálják az osztódó, átalakuló sejteket.
A szaporodási periódusban az ősi spermatogoniumokból (archispermatogonium) mitózisok révén ősondósejtek (spermatogoniumok) keletkeznek. Ezek között vannak olyanok, melyek egy ideig nyugvó állapotban maradnak, míg mások tovább osztódnak. Belőlük a növekedési szakaszban elsőrendű spermatocyta alakok jönnek létre. Az érési periódusban az első érési osztódás (a meiózis első főszakasza) során másodrendű spermatocyták, míg a második érési osztódás (a meiózis második főszakasza) végére a spermidák jönnek létre. A petesejt kialakulása során megismert méret és funkcióbeli különbségekkel bíró utódsejtekkel szemben a spermium esetében egy elsőrendű spermatocitából négy egyenrangú spermida keletkezik. A spermidák az ostoros spermiumok esetén még egy alaki, felépítésbeni átalakuláson mennek keresztül. Ez a spermiomorfogenezis, amely során a citoplazma döntő hányada lefűződik, a sejt belső szervecskéi átrendeződnek, kialakul a hosszú ostor (2.6. ábra). Az átalakulás kezdetén a Golgi-készülékrőlleváló, megnövekedtet méretű vakuólum alakítja ki a fejsapkát. A Golgi-készülék többi része részben a nyak úgynevezett bazális lemezét képezi, részben a későbbiekben leváló citoplazmacseppel együtt távozik. Az akroszómában felhalmozódnak a petesejt védőburkát feloldó enzimek. A sejtmag kromatinállománya kondenzálódik. A centriólum bazális testté alakul, belőle indul ki a mikrotubulusokból álló tengelyfonal. A mitokondriumok a tengelyfonál köré rendeződnek. Az így létrejött hímivarsejtek a herecsatornák üregébe kerülnek, bejutnak a mellékherébe, ahol érésük befejeződik, a citoplazma maradványa csepp formájában lefűződik róluk. Membránjuk felszíni elektromos töltése negatív. A csatornarendszerben képződő burkuk révén nyugalmi állapotba kerülnek, életműködéseik a minimumra csökkennek, így hosszabb ideig megtartják életképességüket.

          
2.6. ábra - A spermiomorfogenezis folyamatának vázlata. ak: akroszóma, ce: centriólum, cp: citoplazma, di: diktioszóma, lp: lefűződő citoplazmarész, mi: mitokondtium, sm: sejtmag, sd: spermida, sp: majdnem érett spermium (Több szerző nyomán módosítva)
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A spermiumok általában a járulékos nemi mirigyek váladékával együtt ürülnek ki ondó formájában. Az ondó plazmája biztosítja a megfelelő pH-jú közeget, a szállítást és a táplálást. Számos állatfaj kocsonyás tokban (spermatophora) rakja le spermiumait, melyek onnan később szabadulnak ki. Ez jellemző például a laposférgekre, a piócákra, egyes rákokra, rovarokra, pókokra, csigákra és a farkos kétéltűekre.
A spermiumok alakjának, mozgásképességének vizsgálata igen fontos tényező az ondó minősítésekor, ha mesterséges termékenyítést alkalmaznak.



Megtermékenyítés



A megtermékenyítés (fecundatio vagy fertilisatio) során a női és a hímivarsejtek plazma- és maganyagai összeolvadnak, amely visszaállítja a sejtekre jellemző kétszeres, diploid (2n) kromoszómaszámot, és lehetővé válik az embrionális fejlődés megindulása. A megtermékenyítés két részmozzanata a hímivarsejt behatolása a petesejtbe (impregnatio), valamint maganyagaik összeolvadása (conjugatio). Maga a folyamat igen bonyolult és számos eltérés mutatkozik az egyes állatcsoportok között.

        Külső megtermékenyítés esetén az ivarsejtek találkozása az állatot körülvevő közegben, leggyakrabban vízben történik meg. Mivel ennek biztonsága, eredményessége, valamint a közegben többnyire védelem nélkül fejlődő utódok életben maradása gyakran igen kis mértékű, ezért az így szaporodó állatok általában nagyon sok ivarsejtet adnak le. Ez figyelhető meg például a halak, kétéltűek többségénél.
Belső megtermékenyítés esetén a peték az anya testén belül találkoznak a hímivarsejtekkel. A valódi értelemben vett belső megtermékenyítésnél a hímek párzószervének segítségével jutnak be a spermiumok a női ivari járatokba. Ez a tipikus belső megtermékenyítés előfordul például egyes laposférgekben és fonálférgekben, valamint a kerekesférgek, a szárazföldi csigák, a rovarok, a hüllők, a madarak és az emlősök körében. Ezzel szemben a farkos kétéltűek hímjei által lerakott spermatofórát a nőstények kloákájukkal veszik fel. A kagylók esetében a víz szállítja a spermiumokat a nőstény köpenyüregében lévő petesejtekhez, míg a pókszabásúak hímjei tapogatólábaik segítségével juttatják be ivarsejtcsomóikat a nőstény ivarnyílásába.

        A belső megtermékenyítésű állatokban a női ivari járatokba bekerült hímivarsejtek petesejthez való eljutását pozitív rheotaxisuk (a folyadék áramlásával szemben történő mozgás), valamint a méh és a petevezető összehúzódásai segítik. A női ivarjáratokba került spermiumok termékenyítőképessége fajonként változó, lehet néhány óráig vagy akár hetekig tartó is. Azt az elképzelést, miszerint a spermiumok kemotaxis révén jutnak el céljukhoz a petesejt által kibocsátott kémiai anyagok hatására, ez ideig csak néhány faj (egyes csalánozók, tüskésbőrűek, halak) esetében sikerült bizonyítani. A két ivarsejt találkozása, közvetlen érintkezése bonyolult membrán- és sejtszerkezeti változásokat vált ki mindkét ivarsejtben.
A megtermékenyítés bekövetkezhet akkor, amikor a petesejt még nem ment keresztül az érési osztódáson, de ebben az esetben a spermium behatolt feji és nyaki része mindaddig várakozik, amíg a petesejt éretté nem válik. Ilyen például a fonálférgek között fordul elő. A spermium behatolásakor a petesejt az első érési osztódás közben van például a rovarok és a kagylók körében. A kétéltűek, a madarak és az emlősök petesejtje az első érési osztódáson már keresztüljutott, amikor a hímivarsejt behatol. A tüskésbőrűeknél a spermium a már érett petesejtbe jut be.
A nőstény emlősállatok ivari útjaiba került spermiumoknak bizonyos időt kell ott eltölteniük, amíg elnyerik termékenyítőképességüket. Ez a kapacitáció (capacitatio) folyamata, amely alatt megváltozik a hímivarsejtek membránjában lévő fehérjék összetétele és elhelyezkedése, ezzel együtt a felületi töltésviszonya is. A felszíni negatív töltés mértéke csökken. A kapacitáció alatt a spermiumról fokozatosan leválik az a védőburok, amely még a hím ivari utakban borította. A respiráció foka emelkedik, jelentősen megnő a Ca2+-felvétel. Ez utóbbi az akroszómareakció végbemeneteléhez szükséges kalcium-felhalmozást eredményezi. A kapacitáció végén a spermium membránja destabilizálódik. Mindezeket a változásokat a női ivari utak ionösszetétele, pH-ja és hormonális hatások váltják ki.
Az akroszómareakció során a petesejt közelébe került spermium csúcsi plazmamembránja összeolvad az akroszomális membránnal. Így az akroszóma felnyílik, tartalma a közegbe kerül (speciális exocitózis). A kiszabaduló enzimek, melyek közül a hialuronidáz és az akrozin a legjelentősebb, a petét körülvevő burkok feloldását végzik. A folyamat másik jelentősége abban van, hogy szabaddá válnak az eddig külvilágtól elzárt, fajspecifikus kötőhelyek, és így a spermium számára lehetővé válik a petesejthez való kötődés. Az akroszómareakció a külső és a belső megtermékenyítéssel szaporodó állatok körében eltérő módon következik be (2.7. ábra). A külső megtermékenyítésűek (például a tengeri sün és a halak közül a tokfélék) esetében a spermium akroszomális membránjának és a sejt membránjának fúziója mindig az akroszómasapka alapi részén kezdődik el. Az akroszóma alatti területről, a vakuólum alapi membránjával határolva aktin-filamentumköteg indul ki. Ez az akroszomális nyúlvány a petesejthez való kapcsolódásban és a behatolásban játszik szerepet. A belső megtermékenyítéssel szaporodó állatok esetében az akroszóma membránja több ponton fuzionál a plazmamembránnal, és nem képződik aktinszálakból álló nyúlvány. Az akroszomális reakciót a petesejt burkának glikoproteid részei, illetve más hormonhatású, fajspecifikus induktoranyagok váltják ki. Ennek hatására megváltozik a spermium membránjának kationtranszportja, fokozott mértékben jut be kalcium a sejtbe, ami a membránfúziók közvetlen kiváltó oka.

        
2.7. ábra - Az akroszóma reakció lezajlása. A: külső és B: belső megtermékenyítésű állatoknál. af: aktinfilamentumok, av: apikális vakuólum, en: enzim, ami a védőburkot feloldja, kg: kortikális granulum, kh: kötőhelyek, kt: kortikális granulum kiömlő tartalma, pc: petesejt citoplazmája, sf: spermium farki részének kezdeti szakasza, sh: petesejt sejthártyája, sm: spermium sejtmagja, vb: védőburok a petesejt körül (Jungermann, Möhler és Darnell nyomán módosítva)
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A spermium petesejtbe való behatolásának folyamata az impregnáció. Az ivarsejtek membránjainak felszínén lévő specifikus azonosító glikoproteid molekulák-kötőhelyek – általában biztosítják, hogy csak az azonos fajba tartozók ivarsejtjei egyesülhetnek. Spermiumokon a kötőhelyek a volt akroszóma megnyílt területein vannak, míg petesejteknél ez változó lehet. A membránok fúzióját követően a spermium sejtmagja és a centriólum a petesejt citoplazmájába kerül. A petesejt egész felületén vannak kötőhelyek például a tengeri sünnél, így a spermium behatolása bárhol végbemehet. A kétéltűek petesejtjében ez például csak az animális póluson történhet meg. A petesejtbe általában csak a spermium feji és nyaki része (a centriólummal) hatol be, a többi leválva kívül marad. Amennyiben a petesejtet keményebb védőburok veszi körül, akkor azon kis nyílás (micropyle) található, ahol a spermium be tud hatolni (például a halaknál).
Az impregnáció a petesejt membránján kortikális reakciót vált ki. Ezt a spermiumban lévő nagyobb mennyiségű kalciumnak a petesejtbe való bejutása okozza. Kezdetben, néhány másodpercen keresztül megváltozik a petesejt membránpotenciálja, akciós potenciál alakul ki. A felszíni töltésviszonyok megváltozása megakadályozza, hogy további spermiumok a membránhoz kötődjenek. Ezzel egy időben a kortikális granulumok membránja összeolvad a sejtmembránnal és tartalmuk a felszínre ömlik (2.7. ábra). A felszabaduló proteolitikus enzimek a petesejt felszínén a kötőhelyek fehérjemolekuláit részlegesen bontják, ami a kötőképesség elvesztéséhez vezet. A spermium behatolási helyétől kiindulva ez a folyamat a petesejt teljes felszínére rövid idő alatt kiterjed. A petesejt membránszerkezetének megváltozása csak egy hímivarsejt behatolását (monospermia) teszi lehetővé. A kortikális granulumokból peroxidázenzim is felszabadul, ami a szikhártya megduzzadásához, szilárdságának növekedéséhez, az úgynevezett megtermékenyítési burok kialakításához vezet. A főleg glikozamino-glikánokból álló szikhártya vízzel érintkezve abból jelentős mennyiséget vesz fel, megduzzad. A megtermékenyített petesejt kissé összezsugorodik, így a megtermékenyítési membrán alatt perivitellináris tér (spatium perivitellinum) jön létre. Ezek a változások együttesen megakadályozzák további spermiumok behatolását, mert azok enzimjei már nem képesek a megtermékenyítési membránt feloldani.
A polyspermia, tehát több hímivarsejt petesejtbe való behatolása nem rendellenesség. Több állatcsoportnál, például egyes rovaroknál, a porcoshalaknál, egyes kétéltűeknél, a hüllőknél és a madaraknál is előfordul. Ilyenkor a szikhártyán számos spermium hatol be, azonban ebben az esetben is csak a leendő csírakorong, illetve az animális pólus területén behatoló termékenyíti meg a petesejtet. Ha nemcsak egy spermium kromoszómaállománya vesz részt a további folyamatokban, akkor rendellenes kromoszóma-kombinációk jöhetnek létre, ami abnormális fejlődést okozhat.
A spermium petesejtbe való behatolását követően az emlősök esetében a sejtmagokból létrejönnek a hím és a női előmagvak (pronucleusok). A két pronukleusz kromatinállományából kialakulnak a kromoszómák transzportformái. A maghártyák ciszternákra tagolódnak, kialakul a mitotikus orsó, a két centriólum az orsó két végére kerül és megindul a mitózis.
Az állattenyésztési kutatásokban és a gyakorlatban széles körben használják ki azt a lehetőséget, hogy az ondó (sperma) mélyhűtve nagyon hosszú ideig eltartható, és benne a spermiumok megtartják életképességüket. A spermahűtés lehetősége számos állatfajnál mindennapi gyakorlattá tette a művi ondóbevitelt (inszemináció – mesterséges termékenyítés).

Az embrionális fejlődés citotipikus szakasza



Barázdálódás



A barázdálódás (segmentatio) a zigóta osztódási folyamata, amelynek során számos utódsejt (blastomera) jön létre. Az újonnan képződött sejtek kezdetben általában még igen hasonló tulajdonságokkal és nagyfokú önállósággal bírnak.
A szűznemzés (parthenogenesis) során a petesejt barázdálódása megtermékenyítés nélkül is végbemegy. Ez előfordul például egyes kerekesférgek, rákok, rovarok, halak, kétéltűek és gyíkok körében (4.6.2. fejezet). A meg nem termékenyített petékből az adott állatfaj ivari kromoszómáitól függően rendszerint nőstények, ritkábban hímek (például a méhek esetében), vagy akár mindkét ivar egyedei (például egyes rák- és levéltetű-fajok esetében) is kifejlődhetnek. Természetes parthenogenezis esetén az utódok diploidok lesznek abban az esetben, ha a petesejt barázdálódása az érési osztódás (meiózis) előtt végbemegy. Ha a meiózis már lezajlott, akkor az utódoknak haploid kromoszómagarnitúrája lesz.

          Ginogenezis (gynogenesis) alkalmával a petesejtbe behatoló inaktív vagy nem fajazonos spermium csak elindítja a barázdálódást, de genetikai állománya a további folyamatokban nem vesz részt. Előfordul például számos fonálféreg és az ezüstkárász esetében.
Mesterségesen mind a szűznemzés, mind a ginogenezis kiváltható bizonyos vegyi anyagokkal, extrém hő- és fényhatással, mechanikai beavatkozással, sugárzó anyagok segítségével.
A barázdálódás során a sejtosztódások típusa mitózis, a blasztomérák száma többnyire mértani haladvány szerint nő (2, 4, 8, 16, 32 … sejt), de ettől eltérő módon is alakulhat. A képződő sejtek osztódásai között növekedési periódus nincs, egyre kisebb sejtek jönnek létre, melyek össztérfogata a petesejt eredeti térfogatával egyezik meg. A blasztomérák a tartalék tápanyagaik felhasználásával igen intenzív DNS-szintézist folytatnak.
Az utódsejtek létrejötte történhet egyszerre (szinkron) vagy különböző (aszinkron) időritmusban.
A barázdálódás végbemenetele nagymértékben függ a petesejt szikanyagtartalmától és eloszlásától (2.1. táblázat, 2.9. ábra). A nagyobb mennyiségű szik lassítja vagy gátolja a blasztomérák osztódását. Ahol a zigótán belül a szikanyag koncentrálódik, ott nagyobb méretű sejtek (macromera) jönnek létre, míg a szikben szegényebb területen kisméretűek (micromera) keletkeznek. Így elkülönül a szikdús sejteket tartalmazó vegetatív pólus és a szikben szegény animális pólus.
Ha az osztódás a teljes térfogatra kiterjed, akkor a barázdálódás teljes (segmentatio totalis). Ellenkező esetben a barázdálódás részleges (segmentatio partialis). A teljes barázdálódást mutató (holoblasticus) zigóta utódsejtjeinek nagyságbeli eltérése alapján a szegmentáció lehet aequalis, amikor a blasztomérák egyformák, adaequalis, amikor közel egyformák és inaequalis, amikor különbözőek.
2.1. táblázat - Összefüggés a petesejt sziktartalma és eloszlása, valamint a barázdálódás módja között
	
                  Sziktartalom

                	
                  Szikeloszlás

                	
                  Barázdálódás típusa

                	
                  Állatcsoport

                
	
                  ENDOLECITÁLIS PETÉK:

                
	
                  alecitális oligolecitális

                	
                  izolecitális

                	
                  totális

                	
                  Ekviális adekviális

                	
                  radiális

                	
                  csalánozók

                
	
                  bilaterális

                	
                  zsákállatok

                
	
                  Aszim- metrikus

                	
                  emlősök*

                
	
                  mezolecitális

                	
                  anizolecitális

                	
                  inekviális

                	
                  radiális

                	
                  tüskésbőrűek

                
	
                  spirális

                	
                  puhatestűek

                  gyűrűsférgek

                
	
                  Díszim-metrikus

                	
                  Bordás- medúzák

                
	
                  bilaterális

                	
                  tüdőshalak

                  kétéltűek

                
	
                  polilecitális

                	
                  anizolecitális

                	
                  telolecitális

                	
                  parciális

                	
                  inekviális

                	
                  diszkoidális

                	
                  skorpiók

                  fejlábúak

                  porcos halak

                  csontos halak

                  hüllők

                  madarak

                
	
                  centrolecitális

                	
                  szuperficiális

                	
                  ízeltlábúak

                  (kivétel: skorpiók)

                
	
                  EKTOLECITÁLIS PETÉK:

                
	 	
                  totális

                	
                  ekviális

                	
                  anarchikus

                	
                  laposférgek

                



*Megjegyzés: Az emlősök teljes barázdálódása másodlagosan alakult ki, amit az is jelez, hogy a gasztrulációs folyamatok a sok szikanyagot tartalmazó petesejtű hüllőkéhez és madarakéhoz igen hasonlóan mennek végbe.
A teljes barázdálódású zigóta animális és vegetatív pólusát képzeletben összekötő tengelyhez viszonyítva a képződő sejtek helyzete lehet radiális, spirális, bilaterális, diszimmetrikus, aszimmetrikus és anarchikus. A radiális típusú barázdálódás esetében a blasztomérák a tengely körül sugárszimmetrikusan, egymás feletti sorokban, rétegekben helyezkednek el (2.8. ábra). Ennek során az első osztódási sík meridionális, vagyis az animális és vegetatív póluson megy át. A második osztódási sík is meridionális, de az előzőre merőleges helyzetű. A harmadik sík egyenlítői helyzetű. Ha a petesejt eredeti szikanyagtartalma egyenletes eloszlású volt, az animális és a vegetatív fél egyforma, míg egyenlőtlen szikeloszlás esetén az első egyenlítői barázda az animális pólushoz esik közelebb. A további osztódások során függőleges, vízszintes és a belső sejtrétegben a felszínnel párhuzamos barázdák alakulnak ki. Az osztódások kezdetben szinkron módon, később ettől eltérően alakulhatnak. Ez a barázdálódási mód tipikus formában jellemző a szivacsokra, csalánozókra és a tüskésbőrűekre. A kétéltűek és az emlősök zigótájának barázdálódása csak a kezdeti szakaszban mutat radiális típust, a későbbiekben már nem. A spirális barázdálódáskor az egyenlőtlen osztódással létrejövő sejtek nem egymás felett szabályosan helyezkednek el, hanem egymáshoz képest 45 fokkal elcsúszva (2.8. ábra). Egy felső mikroméra így két alatta lévő makromérához kapcsolódik. A blasztomérák a képzeletbeli tengelyhez képest eltolódhatnak egy azonos vagy váltakozó irányban, így az animális pólus felől nézve a barázdálódás spirálisnak látszik. Ez a soksertéjű gyűrűsférgekben és a puhatestűekben fordul elő. Bilaterális barázdálódás esetében már néhány sejtes állapotban szimmetriasík jelenik meg, az egyik oldalon lévő sejteknek a másik oldalon megtalálhatók a szimmetrikusan elhelyezkedő megfelelőik (2.8. ábra). Ilyen fordul elő például a fonálférgek, kerekesférgek, fejlábúak, zsákállatok körében. A kétéltűek kezdeti radiális barázdálódása később bilaterális vonásokat mutat. Diszimmetrikus barázdálódáskor a négysejtes állapottól kezdődően két szimmetriasík alakul ki (2.8. ábra). Ez jellemző egyes csalánozókra és a bordásmedúzákra. Anarchikus barázdálódás esetében a blasztomérák látszólag teljesen rendezetlen állapotban helyezkednek el, mint például egyes csalánozók hidromedúza-alakjaiban, egyes laposférgekben.

          
2.8. ábra - A teljes barázdálódás típusai a képződő blasztomérák helyzete és a szimmetriaviszonyok szerint. bi: bilaterális, di: diszimmetrikus, ra: radiális, sp: spirális (Siewing, Conglin, Stewing és Spek nyomán kissé módosítva)
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A teljes barázdálódást mutató petesejttel rendelkező fajok körében a leggyakoribb két barázdálódási típus a radiális és a spirális. Ez jól jellemzi a bilaterális, többsejtű állatok között meglévő két ágat, az ősszájúakat (Protostomia) és az újszájúakat (Deuterostomia). A radiális barázdálódás általában az újszájúakra, a spirális pedig az ősszájúakra jellemző.
A részleges barázdálódású (meroblasticus) zigóta fejlődése során csak a szikmentes vagy szikben szegény területen megy végbe a szegmentáció (2.9. ábra). Ez megvalósulhat az egyik póluson, csírakorongot létrehozva (segmentatio partialis discoidalis) vagy a felszíni rétegben (segmentatio partialis superficialis). Diszkoidális barázdálódás jellemző például a skorpiókra, a fejlábúakra, a csontos halakra, a hüllőkre, a madarakra és a kloákás emlősökre. Szuperficiális barázdálódás fordul elő az ízeltlábúak körében (a skorpiók kivételével). Ennél a barázdálódási típusnál a sejtmagok osztódnak, a felszíni rétegbe húzódnak, majd ezt követően jönnek létre a sejthatárok a plazma feldarabolódása során.

          
2.9. ábra - A barázdálódás típusai. 1.: első osztódások, 2.: morula állapot, 3.: blasztula metszetben, A: segmentatio totalis adaequalis, B: segmentatio totalis (emlősök esetében), C: segmentatio totalis inaequalis, D: segmentatio partialis discoidalis, E: segmentatio partialis superficialis (Több szerző nyomán módosítva)
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A korai blasztomérák képessége alapján meglehet különböztetni regulációs és mozaik típusú barázdálódást, illetve embriókat.

          A regulációs képességű embriók blasztomérái képesek korrigálni a bekövetkezett sérüléseket, sejtkieséseket. A blasztomérákat egymástól elválasztva, azok normális egyedekké fejlődnek. Ez azt jelenti, hogy ezek a sejtek totipotenciájukat bizonyos számú osztódásig nem vesztik el. Ilyen képességgel rendelkeznek az elsősorban radiális barázdálódást mutató újszájú állatok, így a tüskésbőrűek, valamint a gerincesek embriói a korai fejlődés időszakában. Az emlősállatok in vitro történt megtermékenyítése esetén (az embernél is) például a nyolcsejtes állapotban lehetőség van egy blasztoméra eltávolítására az esetleges genetikai eredetű betegségek tesztelése céljából. A megmaradt sejtek normális utóddá fejlődnek.
A mozaik típusú embriók blasztomérái eleve determináltakká válnak, azaz beszűkül a fejlődési potenciájuk. Ha az ilyen sejteket szétválasztjuk, akkor azokból nem fejlődnek normális egyedek, mindegyik blasztoméra azt a fejlődési irányt folytatja, amelyiken már elindult. A zigótán már előre meg lehet határozni azokat a területeket, amelyekből az egyes csíralemezek, ősi szervtelepek ki fognak alakulni, így már az első osztódás során létrejövő sejtek meghatározott fejlődési irányúak. Igen gyakori, hogy már a petesejt is determinált régiókra oszlik, azaz elkülöníthetőek a leendő egyed elülső és hátulsó végének, illetve a háti és hasi oldalának megfelelő területek. Ez a determinisztikus fejlődési típus az ősszájú, főleg spirális barázdálódást mutató állatokra, például az örvényférgekre, a fonálférgekre, a kerekesférgekre, a gyűrűsférgekre, a legtöbb puhatestűre és számos rovarfajra jellemző.

Szedercsíra állapot



A barázdálódás eredményeként egyre több blasztoméra keletkezik. A tizedik osztódás után általában már több mint 1000 sejt jön létre, kialakul a szedercsíra (morula) állapot. Az egyre csökkenő méretű blasztomérák elhelyezkedése a petesejt szikanyagtartalmától és annak eloszlásától függ (2.9. ábra). A barázdálódás végére például az ízeltlábúakban mintegy 6000, a lándzsahalban 9000, a békákban közel 700 000 blasztoméra alakul ki.
Az állattenyésztési kutatásokban és gyakorlatban felhasználják az emlősmorulát alkotó blasztomérák azon képességét, hogy néhány sejtes állapotban még totipotensek. A morulát alkotó sejteket szétválasztva és továbbnevelve (klónozás) elérhető, hogy genetikailag teljesen azonos egyedeket hozzanak létre. Kiméra (chymera) előállítása esetén két különböző morula blasztoméráit helyezik egy közös peteburokba. A kiváló képességű anyaállatokból (donor) a morula állapotban lévő utódokat ki lehet mosni, és azok más, kevésbé értékes nőstények (fogadó-recipiens) méhébe helyezhetők be. A morula mélyhűthető, és ilyen formában a felhasználási helyre szállítható.

Hólyagcsíra állapot



A fejlődő csíra belsejében, a felszíni rétegbe rendeződő blasztomérák alatt általában barázdálódási üreg (blastocoel) jön létre. Ezt az állapotot hólyagcsírának (blastula) nevezik. A barázdálódás típusától függően a barázdálódási üreg alakja, mérete, elhelyezkedése különbözőképpen alakul (2.9. ábra).
Ha a barázdálódási üreg igen erősen redukálódott vagy teljesen hiányzik, akkor tömött blasztula (sterroblastula) jön létre (például egyes csalánozók és soksertéjű gyűrűsférgek).

          Teljes barázdálódás esetén a blasztocöl nagy kiterjedésű üreg (coeloblastula) lehet. Szikmentes vagy kevés szikű peték teljes barázdálódása terjedelmes, általában központi elhelyezkedésű blasztocölt hoz létre. Közepes szikanyagtartalmú petéknél (például a kétéltűeknél) a vegetatív póluson lévő, nagyobb méretű makromérák miatt a blasztocöl excentrikus elhelyezkedésű (amphiblastula), vagyis az animális pólushoz közelebb tolódott és alakja nem szabályos gömb.

          Részleges barázdálódásnál, ha az diszkoidális módon ment végbe, a korong alakban rendeződött blasztomérák (madaraknál megközelítőleg 60 ezer sejt) blasztodermát alakítanak ki. A blasztoderma és az alatta lévő nagy mennyiségű szik között keskeny üreg (subgerminalis üreg) jön létre. Halaknál a blasztoderma alatt, a szikanyag felszínén szincíciális periblast sejtréteg alakul ki. A leendő embrió farki, kaudális végén a blasztodermasejtek felszaporodása megvastagodáshoz vezet. Az itt lévő hypoblast sejtek az entodermát fogják kialakítani (2.13. ábra). Hüllőknél és madaraknál a csírapajzs széli része a szikanyaggal létesít kapcsolatot (area opaca), míg a centrális helyzetűek elvesztették a közvetlen érintkezést (area pellucida) a szikanyaggal, alattuk jön létre a szubgerminális üreg. A sok sejtrétegű blasztoderma szikanyag felé néző alsó sejtjei elválnak a felette lévőktől, kialakítanak egy alsó sejtréteget (hypoblast) (2.14. ábra). A felszíni réteg (epiblast) és a hipoblaszt között a blasztocöl jön létre (discoblastula).
A centrolecitális peték szuperficiális barázdálódása során a felszíni vékony periplazma rétegbe húzódott, kevés plazmával határolt sejtmagok kezdetben sejthatár nélküli szincíciumot alkotnak. Később sejtekre tagolódnak, blasztodermát alkotnak. Előfordul, hogy a blasztoderma kezdetben csak bizonyos területen alakul ki, majd később szétterjedve borítják be a teljes felszínt (2.16. ábra). Barázdálódási üreg nem képződik, periblastula alakul ki.
Annak ellenére, hogy az emlősállatok zigótája másodlagosan oligolecitális és izolecitális típusú, mégis teljes barázdálódást mutat. A kialakuló blasztula (blastocysta) felépítése, további differenciálódása viszont a diszkoidális barázdálódásúakra jellemző, valamint más speciális vonásokat is mutat. A külső elhelyeződésű sejtek (trophoblast) rétegéből a blasztocölbe türemkedik az embriócsomó (embryoblast). Később az embriócsomó alsó sejtjei elkülönülve az elsődleges entodermával határolt szikzacskót alakítják ki (2.15. ábra). A felső helyzetű sejtekből az amnion jön létre. Az embriócsomó többi sejtjei az ektodermából, mezodermából és az entodermából álló, lapos, korong formájú csírapajzsot alkotják (2.15. ábra). A blasztociszta a trofoblaszt sejtek által termelt enzimek aktivitása révén a méh nyálkahártyájába süllyed, beágyazódik (implantatio). A trofoblaszt sejtek egy része az anyai placentával való szoros kapcsolatot alakítja ki (syncytiotrophoblast sejtek), míg a többiek kívülről határolják a fejlődő embriót (cytotrophoblast sejtek).
Hólyagcsíra állapotban a blasztodermán speciális módszerekkel meg lehet különböztetni azokat a területeket (praesumptiv areák), amelyekből a leendő csíralemezek, ősi szervtelepek, illetve szervek majd kialakulnak (2.10. ábra), így megrajzolható a fejlődő embrió sejtjeinek „sorstérképe”.

          
2.10. ábra - A preszumptív areák elhelyezkedése a békák blasztuláján. A: oldalnézetben, B: az ősszáj felől nézve. ee: epidermális ektoderma, en: entoderma, ko: korda mezoderma, me: mezoderma, ne: neurális ektoderma, ős: ősszájnyílás (Torrey nyomán kissé módosítva)
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Az embrionális fejlődés organotipikus szakasza



Csíralemezek kialakulása



A gasztruláció (gastrulatio) eredeti értelmezésben az ősbéllel bíró csíra, azaz a gasztrula (gastrula) képződését jelenti. Mivel ennek során a csíralemezek is kialakulnak, valamint a cöloma- (coeloma) formálódás is lezajlik, ezért a gasztruláció fogalmának tágabb értelmezését használjuk.
Az embrionális fejlődés során a blasztomérák származásuknál és helyzetüknél fogva meghatározott kiterjedésű területeket, sejtrétegeket, azaz csíralemezeket alkotnak. A folyamat során a sejtek száma tovább nő, a morfogenetikus mozgások, a sejtrendeződéssel járó el mozdulások létrehozzák a két vagy háromrom csíralemezt. A sejtképződés, differenciálódás során a fejlődő csíra morfológiai, méretbeni változásával párhuzamosan egyes helyeken a sejtek elhalhatnak. A csíralemezeket alkotó sejtek fejlődési potenciája meghatározott, belőlük alakulnak ki a szervezetet felépítő szövetek, szervek. A gasztruláció során kialakul a szervezet felépítésének alapja.
A gasztruláció alkalmával megvalósuló sejtmozgások, átrendeződések különböző típusait lehet elkülöníteni. Ezek gyakran egymással párhuzamosan, egyidőben zajlanak, különböző mértékben módosulhatnak, illetve egy állatcsoporton belül több típus is jellemző lehet.
A külső csíralemezt (ektoderma) alkotó sejtek a felszíni rétegben nagy kiterjedésben helyezkednek el.
A belső csíralemez (entoderma) kialakulásának különböző típusai vannak. A betűrődés (invaginatio) során a hólyagcsíra e területén a külső sejtek rétege behajlik, benyomul a belső üregbe és mozgását tovább folytatva a külső sejtréteg alatt kialakít egy belső réteget (2.11. ábra). A betűrődésben részt nem vevő sejtek hozzák létre az ektodermát, míg a többi az entodermát. Ez tipikusan a kevés és egyenletes eloszlású szik-anyagot tartalmazó petesejtekből fejlődő állatokban (szivacsok, tengeri sün, lándzsahal) fordul elő, de megfigyelhető a gerincesekben (például a kétéltűekben) is (2.12. ábra). A kétéltűekben a szikdús sejtekből álló entoderma az ősbélvályút alakítja ki. Ennek szélei később felhajlanak, csővé zárulnak, létrehozzák az ősbelet. A betüremkedés révén keletkező üreg az ősbélüreg (archenteron), nyílása az ősszáj (blastoporus). Az ektoderma és entoderma közötti üreg (elsődleges testüreg) a blasztocöl maradványa.

          
2.11. ábra - Az entoderma kialakulásának gyakoribb típusai. A: betűrődés (invaginatio), B: körülnövés (epibolia), C: bevándorlás (immigratio), C1: polaris immigratio, C2: multipolaris immigratio, D: leválás (delaminatio), D1: az osztódással létrejött belső sejtréteg leválása, D2: a belső sejttömeg leválása (Plfugfelder és Siewing nyomán módosítva)
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2.12. ábra - A kétéltűek gasztrulációjának fontosabb lépései (A1–A2: a gasztruláció folyamata, B: az embrió térbeni metszete a neuruláció kezdetén, C: az embrió testének metszete a neurulációt követően, a csíralemezek további differenciálódásának kezdetén). bl: blasztocöl, ee: epidermális ektoderma, ek: ektoderma, en: entoderma, gh: gerinchúr, me: mezoderma, őb: ősbél ürege, ős: ősszájnyílás, őv: ősbélvályú, ve: velőcső, vé: vérér, vl: velőlemez, vt: valódi testüreg (Torrey és Siewing nyomán kissé módosítva)
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A rátüremkedés (epibolia) során az ektoderma gyorsabban osztódó sejtjei beborítják, körülnövik a többi sejtet, így azok az ektoderma alá kerülnek (2.11. ábra). A folyamat az embrió fej-farok irányú megnyúlásával és a másik két csíralemez sejtjeinek az ektoderma alá való bekerülésével is együtt jár. Ez fordul elő a szivacsokban, az örvényférgekben, a kerekesférgekben, a gyűrűsférgekben, a csigákban, egyes ízeltlábúakban, a halakban és a kétéltűekben is. Halakban a csírapajzs kraniális és oldalsó (laterális) szélén a sejtek igen intenzíven osztódnak, gyorsan körülnövik a szikanyagot (2.13. ábra). A fejlődő embriót beborító animális eredetű sejtek a csírapajzs kaudális végén, az embrió farki régiójánál találkozva fejezik be mozgásukat. Ezt követően a csírapajzs leendő testvég felé néző, kaudális szélénél lévő, a felszínnel nem érintkező hipoblaszt sejtek fokozott osztódás révén a fej felé, kraniális irányban a külső sejtréteg (ilyenkor már epiblaszt a neve) alatt betüremkednek és előrefelé húzódnak. E folyamatot a mezodermasejtek befordulása (involutio) is követi (2.13. ábra). A sejtek befordulási helyén résszerű ősszáj alakul ki.

          
2.13. ábra - A valódi csontoshalak gasztrulációjának fontosabb lépései (A: a gasztruláció kezdete, B: embrió az epibólia befejeződése előtt, C: az embrió testének keresztmetszete a csíralemezek kialakulásakor, D: az embrió teste a testszelvények kialakulásának időszakában, E: az embrió testének keresztmetszete a neurulációt követően, a csiralemezek további differenciálódása kezdetén). em: ento-mezoderma, en: entoderma, ep: epiblaszt, gh: gerinchúr, hi: hipoblaszt, me: mezoderma, mh: mezoderma hátlemeze, mk: mezoderma középlemeze, mo: mezoderma oldallemeze, ne: neurális ektoderma, őb: ősbél, pe: periblaszt, sz: szik, ts: testszelvények, ve: velőcső, vt: valódi testüreg (Lagler, Portmann, Siewing és Wilson nyomán kissé módosítva)
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A bevándorlás (immigratio) során a felszíni rétegből egy (unipoláris) vagy több pontból (multipoláris) kiindulva sejtek válnak le, és alatta önálló sejtréteget, entodermát alkotnak (2.11. ábra). Ilyen fordul elő egyes csalánozókban és puhatestűekben.
A leválás (delaminatio) alkalmával legegyszerűbb esetben a hólyagcsíra falát alkotó több sejtréteg belső sora leválik a külsőről (2.11. ábra). A blasztula külső sejtrétege például osztódással válhat kétrétegűvé, majd a belső sor leválik. Szterroblasztula esetén a belső sejtcsomó elkülönül a külső rétegtől. Ezek az entoderma-kialakulási módok tipikus formában jellemzőek például a csalánozókra. Halakban a befordult entodermális, kordális és mezodermális sejtek kezdetben egymáshoz szorosan illeszkedő sejtrétegeket alkotnak, melyek később delaminációval különülnek el (2.13. ábra). A hüllők és a madarak blasztodiszkuszának szubgerminális üreggel érintkező sejtjei a felső rétegről leválva kialakítják a hipoblaszt réteget, amely részt vesz az entoderma létrehozásában (2.14. ábra). Az entoderma végleges formájának kialakításában azonban a primitív csík területén beforduló és a hipoblaszt rétegbe beépülő sejtek is részt vesznek. Emlősökben a csírapajzsot (embriópajzsot) alkotó sejtek igen korán elkülönülnek ekto- és entodermarétegekre, amelyek később, a mezoderma differenciálódásakor egymástól elválnak (2.15. ábra).

          
2.14. ábra - A madarak gasztrulációjának fontosabb lépései és a magzatburkok kialakulásának kezdete (A: jellegzetes képletek a blasztodiszkusz területén felülnézetben, B: sejtmozgások a gasztruláció és a neuruláció folyamán felülnézetben, C–D: blasztodiszkusz hosszmetszete a gasztruláció kezdetén, E: sejtmozgások a primitív barázda területén, F: embrió testének keresztmetszete a neuruláció során, G: a magzatburkok kialakulásának kezdeti szakasza). ao: arca opaca, ap. area pellucida, ar: amnionredő, bl: blasztocöl, ee: epidermális ektoderma, en: entoderma, ep: epiblaszt, fe: fejnyúlvány, gh: gerinchúr, hi: hipoblaszt, me: mezoderma, ne: neurális ektoderma, őb: kialakuló ősbél, pc: primitív csík, pg: primitív gödör, sz: szik, ve: velőcső, vr: velőredő, vt: valódi testüreg (Geller, Huettner, Patten, Portmann, Starck és Torrey nyomán)
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2.15. ábra - Az emlősök gasztrulációjának fontosabb lépései és a magzatburkok kialakulásának típusai (A–B: az amnionüreg hasadás útján való kialakulása, C: embriópajzs metszete, D: az amnionüreg kialakulása az amnionredők felhajlása révén, E: ragadozó embriójának magzatburkai). aa: amnioallantoisz, al: allantoisz ürege, aü: amnion ürege, ar: amnionredő, ct: citotrofoblaszt, ee: epidermális ektoderma, ek: ektoderma, en: entoderma, ex: extraembrionális mezoderma, gh: gerinchúr, in: intraembrionális mezoderma, ka: korioallantoisz, kb: korionbolyhok, kö: köldökzsinór, me: mezoderma, ne: neurális ektoderma, őb: kialakuló ősbél, pa: embriópajzs, pl: korioallantoisz placenta, sp: sziktömlőplacenta, st: szincíciotrofoblaszt, sz: szikzacskó, vt: valódi testüreg (Huttner, Portmann és Zietschmann nyomán kissé módosítva)
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A rovarok szuperficiális barázdálódású zigótájából kialakuló periblasztuláján, a leendő szervezet hasi oldalán embriócsík jön létre a blasztoderma sejtjeinek tömörülése folytán (2.16. ábra). Az embriócsík felszínén maradó sejtek alkotják az ektodermát. Ennek középvonalában különül el a neurális ektoderma. Az ősbél entodermarétege részben a szikanyagba ágyazott, kezdetben nem összefüggő vitellofág sejtekből, illetve az embriócsík leváló sejtjeiből alakul ki.

          
2.16. ábra - A rovarok gasztrulációjának fontosabb lépései és a testi szerveződés kialakulása (A: az embrió hosszmetszete a gasztruláció megindulása előtt, B: a dorzális blasztodermasejtek kiterjedése az embrió keresztmetszetében, C: az amnion és a szeroza kialakulása – keresztmetszetben, D–E: a csíralemezek differenciálódása – keresztmetszetben, F: az embrió hosszmetszete a testi szerveződés fázisában, G: az embrió képe a hasi oldal felől, az embrionális fejlődés késői szakaszában). ad: agydúc, am: amnion, bk: blasztoderma-kettőzet, cs: embriócsík, db: dorzális blasztodermasejtek, fe: fej, ek: ektoderma, em: entomezoderma, en: leendő entodermasejtek, ev: entoderma-betüremkedés a leendő végbélnyílás területén, ko: korion, ls: leendő szájnyílás, me: mezoderma, ne: neurális ektodermasejtek, po: potroh, se: szeroza, sm: sziksejt magja, sz: szikanyag, to: tor (Johansen–Butt, Wehner–Gehring nyomán kissé módosítva)
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A középső csíralemez sejtjei a külső és a belső csíralemez között fejlődnek. Kialakulásuk alapvetően két típus szerint mehet végbe, de ennek lehetnek módosulásai is (2.17. ábra).

          
2.17. ábra - A három csíralemezből felépülő testű állatok testüregviszonyai és a valódi testüregesek mezodermájának kialakulási lehetőségei (A: schizocoel, B: enterocoel). át: áltestüreg, bé: bélcső, bl: blasztocöl, ek: ektoderma, en: entoderma, me: mezoderma, mi: mezodermális eredetű izomzat, mp: mezodermális parenchima, mt: mezenterium, őb: ősbél, sz: mezodermális eredetű szerv, tb: testüreget bélelő mezodermális hám, vt: valódi testüreg (Hickman és Dorit nyomán kissé módosítva)
[image: kepek/2.17.abra.png]



        
Az enterocöl (enterocoel) eredetűnél a mezodermasejtek az ősbélről kitüremkedő, majd leváló és egymással összeolvadó zsákokat formálva jelennek meg. A mezoderma által határolt üreg (coeloma) tehát valójában az ősbélüregről fűződik le. Ez a forma az újszájú állatok közül a tüskésbőrűekre jellemző.
A másik típus a szkizocöl (schizocoel) eredetű, amelynél a leendő mezoderma sejtjei az ősszájnyílás mellett betüremkedéssel (invaginatio), befordulással (involutio), illetve bevándorlással (immigratio) indulnak fejlődésnek a külső és belső csíralemez között. A formálódó gasztrulában a leendő mezoderma sejtek szétterjednek (divergencia) a végleges helyükre. A leendő mezodermasejtek már a barázdálódás kezdeti szakaszában elkülönülnek a többi sejttípustól. A fejlődő, kezdetben tömör, több sejtrétegből álló mezodermában hasadással alakul ki a cöloma. Ez elsősorban az ősszájú állatok (például a gyűrűsférgek, puhatestűek, ízeltlábúak) jellemzője, de a gerinceseknél is előfordul. Csontoshalaknál az entodermasejteket követve a mezoderma is befordul. Az entoderma- és mezodermasejtek kezdetben szorosan egymáson fekszenek, de később elválnak egymástól (2.13. ábra). A kétéltűeknél a kordamezoderma lemezének kezdeménye az entoderma invaginációját követve befordulással (involutio) alakul ki. Kezdetben az ősbélvályú felett húzódik, majd laterális irányban is kiterjed (2.12. ábra). Középső részéből alakul ki a gerinchúr, míg az oldalsó lemezek a mezodermát képezik. Hüllőknél, madaraknál (2.14. ábra) és az emlősöknél (2.15. ábra) a primitív csík (közepén a barázda) és a Hensen-féle primitív csomó (közepén a gödör) területén lévő összetömörült sejtek befordulnak és sejtvándorlással kialakítják a mezodermaréteget a külső és belső csíralemez között. A cöloma a mezoderma sejtrétegei között létrejövő hasadás következtében jön létre. A primitív gödör és a primitív csík funkcionálisan az ősszájnak felel meg, ahol nyílás kialakulása nélkül az eredetileg külső elhelyezkedésű sejtek befordulnak a csíra belsejébe. A primitív gödörnél befordulva a gerinchúr (chorda dorsalis) előtelepe és a testszelvényekre, szomitákra tagolódó mezoderma fejnyúlvány formájában kraniális irányban indul fejlődésnek. A primitív csíknál kraniálisan és laterálisan zajlik a mezoderma befordulása. A többirányú, fokozatos kiterjedés eredményeként kialakul az extraembrionális szervek mezodermális rétege. Emlősöknél az extraembrionális mezoderma előbb alakul ki, mint az embrionális. Amikor az emlősembrió teste még csak két csíralemezből áll, a citotrofoblasztból leváló sejtek létrehozzák a laza hálózatot alkotó extraembrionális mezodermát (2.15. ábra). Ez körülveszi a már meglévő képleteket, kibéleli a blasztociszta üregét és kialakítja az extraembrionális cölomát. A fejlődő embriót (embriópajzs, amnion, szikzacskó) a testnyél köti a trofoblaszt réteghez. Az extraembrionális mezodermából kialakuló testnyél kötőszövete a később kialakuló köldökzsinór alapállományát képezi. Az embriópajzs területén zajló csíralemez-elkülönülések révén kialakul az intraembrionális mezoderma is, amely összeköttetésbe lép az extraembrionális mezodermával. A rovarok mezodermája általában az embriócsík középvonalában kialakuló bemélyedés, betűrődés révén, speciális módon alakul ki (2.16. ábra). Létrejötte után szelvényesen cöloma zsákok alakulnak ki benne. Az embriócsík szelvényekre tagolódása után megjelennek a végtagok kezdeményei. Az embrió kifejlődése végbemehet a szik felszínén vagy a szikanyagba besüllyedve, azzal teljesen körülvéve (16.4. fejezet).
A csíralemezek kialakulásával és kiterjedésükkel (extensio) a fejlődő embrió a bélcsíra (gastrula) fejlődési állapotot éri el. Ekkor elkülöníthető rajta az ősszáj, amelyen keresztül az ősbélüreg közlekedik a külvilággal. Az ősszájú állatoknál ez a nyílás megmarad szájnyílásnak, míg az újszájúaknál ebből a végbélnyílás jön létre (vagy elzáródik és új végbélnyílás nyílik). Gerinces állatoknál a gerinchúr kezdeménye már elkülönül a mezodermától. Az embrió fej-farok irányban megnyúlik. Az ősszáj dorzális ajkának bizonyos sejtjei fontos szerepet töltenek be az embrió fejlődésének irányításában. Az embrió a gasztruláció végén a szervképződés, a sejtdifferenciálódás szakaszába lép.
A csíralemezek kialakulása, a mezoderma hiánya vagy megléte, illetve sejtjeinek elrendeződése megszabja a kifejlett állat testüregviszonyait. Így megkülönböztetünk testüreg nélküli, áltestüreges és valódi testüreges állatokat (2.17. ábra).
A testüreg nélküli (acoelomata) többsejtű állatok egy részében (szivacsok, csalánozók, bordásmedúzák) az ektoderma és entoderma között nincs üreg. A laposférgekben a két csíralemez közötti teret ugyan mezodermális eredetű sejtek töltik ki, de a teret mezodermális hámfal nem béleli.
Az áltestüreges (pseudocoelomata) állatoknál a külső és a belső csíralemez közötti blasztocöl eredetű testüreget csak részben határolhatják mezodermális eredetű sejtek. Ilyen testüregűek például a kerekesférgek és a fonálférgek.

          Valódi, másodlagos testüregű (eucoelomata) állatoknak azokat tekintjük, amelyeknél az ektoderma és az entoderma között mezodermális eredetű hámmal bélelt üreg (coeloma, deuterocoeloma) jön létre. A valódi testüreg megjelenése evolúciós szempontból fontos lépés volt, mert megnövelte a test mozgékonyságát, egyes esetekben hidrosztatikai vázat alkot, elősegíti a mozgást, az üreg- és járatásás képességét. A mezodermális hámmal bélelt üreg a zsigeri szervek számára megfelelő belső környezetet biztosít, nagy felületet képez a mezodermális sejtek számára, lehetővé teszi az anyagáramlás nagyobb hatásfokát.
Ízeltlábú állatokban a valódi testüreg a mezodermális szervek differenciálódása során összeolvad az elsődleges testüreggel, így kevert, harmadlagos testüreg (mixocoel) alakul ki.

Szervfejlődés és szöveti differenciálódás



A gasztruláció során kialakult két vagy három csíralemez további fejlődését cső- vagy zsákszerű képletekké alakulásuk jellemzi. A csíralemezekből szervtelepek, majd ezekből szervek, szövetek alakulnak ki. A szervfejlődés (organogenesis) magába foglalja nemcsak a maradandó, hanem az embrionális életben működő szervek kialakulását is. A szöveti differenciálódás (histogenesis) során a sejtek fokozatosan unipotenssé válnak, azaz speciális feladatokat ellátó sejtekké fejlődnek.
A gerinces állatok neurulációjának folyamán (2.18. ábra) az ektoderma neurális területének, a velőlemeznek (lamina neuralis) szélei felgyűrődnek, kialakulnak a velőredők (plica neuralis), amelyek a velőbarázdát (sulcus neuralis) határolják. A velőredők a barázda felett áthajolva összeérnek, csővé zárulnak, amely az epidermisz alá lesüllyedve az elemi velőcsövet (canalis neuralis) hozza létre. Ennek ürege az idegrendszer központi csatornájának (canalis centralis) felel meg. Ez a fejlődési állapot az idegcsíra (neurula). Az összehajlási széleken futó ganglionléc (velőléc) sejtjei mozgásra képesek, leválnak és eljutnak a fejlődő szervezet különböző pontjaira, ahol részben idegsejtekké, részben pigmentsejtekké differenciálódnak.

          
2.18. ábra - A neuruláció folyamatának általánosított vázlata (Az embrió hátoldalán az ektodermának csak kis részlete van feltüntetve.). ee: epidermális ektoderma, ev: elemi velőcső ürege, gl: ganglionléc, nb: migráló neuroblaszt sejtek, vb: velőbarázda, vl: velőlemez, vr: velőredő (Több szerző nyomán módosítva)
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A csíralemezek további differenciálódása a különböző gerincesek esetében hasonlóságot mutat. Ennek szemléltetésére a 2.19. ábra szolgál, amelyet a 2.2. táblázatban foglaltakkal kell összevetni. 

          
2.19. ábra - Gerinces állatok csíralemezeinek differenciálódása a neurulációt követően. A: egy korai és B: egy későbbi fejlődési állapotban (embrió keresztmetszetének általánosított, egyszerűsített vázlata). de: dermatom, ee: epidermális ektoderma, ev: elemi velőcső ürege, gh: gerinchúr, gl: ganglionléc, hl: hátlemez, iv: ivarszerv kezdeménye az ősi ivarsejtekkel, ki: kiválasztószerv járata, kl: középlemez, me: mezenchimasejtek, mi: miotom, ol: oldallemez, őb: ősbél, so: somatopleura, sp: splanchnopleura, sz: szklerotom, vé: vérér, vt: valódi testüreg (Portmann nyomán kissé módosítva)
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2.2. táblázat - Gerinces állatok különböző csíralemezeiből kialakuló ősi szervtelepek, szervek és szövetek
	
                  Ektoderma

                	
                  Epidermális ektoderma

                	
                  Kültakaró hámrérege és származékai: a testfelszínt borító bőr hámrétege, a verejték-, a faggyú- és tejmirigyek hámja, a verejtékmirigy simaizomelemei, egyéb hám eredetű simaizomsejtek, a szaruképződményeket (szőr, toll, a karom, a pata szaruja) létrehozó hámok.

                  Az orrüreg és szájüreg hámja, a hipofizis elülső és középső lebenye, a végbél, a hüvely és a húgycső egy részének hámja, a nyálmirigyek és könnymirigyek hámja, a szem szaru- és kötőhártyája, a szemlencse és részben az üvegtest, a fogzománc.

                  Az embrionális szervek falának felépítésében.

                
	
                  Neurális ektoderma

                	
                  velőcső

                	
                  Az agy és a gerincvelő szinte valamennyi eleme: az idegsejtek, a gliasejtek többsége (kivéve a mezodermális eredetű mikrogliasejteket), a retina ideg- és pigmentsejtjei, a látóideg, a hipofizis hátulsó lebenye (neurohipofizis), a szem szivárványhártyája.

                
	
                  ganglionléc

                	
                  A gerincvelői és a környéki idegek, a szimpatikus és paraszimpatikus ganglionok, a test pigmentsejtjei, a Schwann-sejtek, a mellékvese velőállománya.

                
	
                  Mezoderma

                	
                  Kordalemez

                	
                  Gerinchúr (chorda dorsalis).

                
	
                  Hátlemez

                	
                  miotom

                	
                  A törzs harántcsíkolt vázizomzata.

                
	
                  szklerotom

                	
                  A csontos váz gerincoszlop-része (tengelyváz).

                
	
                  dermatom

                	
                  A bőr irharétege és a bőr alatti kötőszövet.

                
	
                  Középlemez

                	
                  gononefrotom

                	
                  A kiválasztószervek és a húgyvezető egy részének hámelemei.

                  A mellékvese kéregállománya.

                  Az ivarszervek és elvezető járatainak (az ondóvezető, az ondóhólyag, a petevezető, a méh és a hüvely egy részének) hámja.

                
	
                  Oldallemez

                	
                  Szomatopleura 

                  és 

                  szplanchnopleura

                	
                  Mezotélium: mellhártya, hashártya, szívburok.

                  Az embrionális szervek falának felépítésében részt vevő hámok.

                
	
                  Mezenchima

                	
                  A kötőszövetek, a porcszövetek, a függesztőövek és a koponya porc eredetű (chondrogen) csontjai, a kötőszövetes eredetű (desmogen) csontok. 

                  A mellkas, a hasfal és a végtagok haráncsíkolt izomzata, a szívizom, valamint a bélcső, a bőr és az erek simaizmai. A vöröscsontvelő, a nyirokszervek, a lép, a vérsejtek, a vér- és nyirokerek. 

                  Mikrogliasejtek az idegszövetben.

                   Extraembrionális szervek falában.

                
	
                  Entoderma

                	
                  Ősbél

                	
                  Az emésztőcső és mirigyeinek (máj, hasnyálmirigy) hámja.

                  Több garathám eredetű (branchiogen) szerv, például a pajzsmirigy, mellékpajzsmirigy, adenohipofizis, csecsemőmirigy, Eustach-kürt) hámja. 

                  A légutak, a kopoltyú és a tüdő hámja. 

                  A húgyhólyag és a húgycső egy részének hámja.

                  Az embrionális szervek (húgyinda, allantoisz, szikzacskó) hámja.

                



Amikor az állati testet felépítő szerveket eredetük szerint csoportosítjuk, akkor elsődleges szempontként hámszövetének kialakulását tekintjük, de tudni kell, hogy felépítésében más csíralemezek is (illetve a mezoderma szinte mindig) szerepet kapnak (2.2. táblázat).
Az ősi ivarsejtek (primordiális ivarsejtek) a fejlődés korai szakaszában elkülönülnek a többi sejttől. A csíralemezek kialakulása során kezdetben az entodermasejtekkel együtt figyelhetők meg, majd bevándorolnak a mezoderma által létrehozott ivarszervkezdeményekbe.
A neurális ektodermából alakul ki az összes idegsejt és a gliasejtek döntő többsége. Az epidermális ektodermából a kültakaró hámrétege és származékai jönnek létre.
A mezodermából a gerinces állatok esetében hamar elkülönül a kordalemez, amelyből a gerinchúr (chorda dorsalis) fejlődik ki. Ez az embrionális életben a szilárdító váz szerepét tölti be, de kifejlett korban már csak maradványai figyelhetők meg a csigolyák között. A mezodermatömlők az embrió testének két oldalán hosszanti irányban növekszenek, majd ős-szelvényekre (somita) tagolódnak. A gerinces állatok embrióiban a szemiták száma több, mint a kifejlett állat csigolyáinak száma, mivel a test hátulsó végén lévők az embrionális fejlődés végéig visszafejlődnek. A szemiták centrális része az embrió hasoldala felé növekszik, majd a középvonalban össze is érnek. Elkülönül a hátlemez (epimer), a középlemez (mesomer) és az oldallemez (hypomer). A hátlemez megtartja szelvényezettségét, míg az oldallemez nem. A hátlemez velőcsőre és gerinchúrra fekvő részéből (myotom) alakul ki a törzs szelvényezetten fejlődésnek induló harántcsíkolt izomzata. A miotomsejtek mioblasztsejtekké alakulnak át, intenzíven osztódnak, összeolvadva izomrostot képeznek, amelyben kialakulnak a miofibrillumok. A hátlemez gerinchúrra fekvő részéből (sclerotom) jön létre a gerincoszlop, míg az epidermális ektodermára fekvő területéből (dermatom) a bőr irharétege, a bőr alatti kötőszövet és a simaizmok alakulnak ki. A középlemez gononephrotom része a húgyivarszervek és elvezető járataik hámját alakítja ki. Az oldallemezek laterális (somatopleura) és mediális (splanchnopleura) részekre különülnek el. A pleuralemezek a magzatburkos gerincesek embrióinak széli részein az extraembrionális pleuralemezekben folytatódnak. Az oldallemezek hám jellegű részeiből fejlődik a szervezet savóshártya-rendszere. A savóshártyák által körülvett üreg a másodlagos vagy valódi testüreg. A mezoderma egyes sejtjei amőboid mozgással igen hamar elkülönülnek a többiektől, és az embrionális kötőszövetet, a mezenchimát (mesenchyma) hozzák létre. Sokféle sejttípus differenciálódhat belőlük. A mezenchima az üvegtest és a szemlencse kivételével valamennyi szövet és szerv felépítésében részt vesz. A fejlődő szervezet legkülönbözőbb helyein jönnek létre belőlük más kötőszövetféleségek, a porc és a csontszövet, a sima és harántcsíkolt izomszövetek (a nem miotom eredetűek), a vér- és nyirokerek, a vér- és nyiroksejtek, a szív és a vérképző szervek.
Az entodermából az ősbél (archenteron) formálódik, amelyből az emésztőcsatorna hámja és származékai, a máj, a hasnyálmirigy és több belső elválasztású mirigy hámja, a tüdő hámrétege jön létre.
Az organogenezis során a kialakult szervkezdemények növekszenek, differenciálódnak, a posztembrionális élet megkezdéséig elérik a fajra jellemző méretet.
A differenciálódás során számos sejt elveszti osztódóképességét, mint például az idegsejtek, a vörösvértestek, az érett ivarsejtek. A vese csatornarendszerét bélelő hámsejtek és a májsejtek bizonyos körülmények között még képesek osztódásra. Vannak olyan sejtek, melyek állandóan osztódásra képesek, mint például a többrétegű elszarusodó laphám stratum germinativum rétegét alkotók.
Néhány állatcsoportban az utódok testi sejtjeinek körében szinte nem is figyelhető meg osztódás a posztembrionális élet megkezdését követően. Ilyen állandó sejtszám fordul elő a kerekesférgekben és a fonálférgekben.


Embrionális szervek



Az organogenezis folyamatában keletkeznek olyan szervek, amelyek csak az embrionális fejlődés alatt funkcionálnak, tehát ideiglenes képződmények. A gerincesek körében két fő formájuk különböztethető meg, az egyik a szikzacskó, a másik a magzatburok.
Szikzacskó



A szikzacskó vagy sziktömlő (saccus vitellinus) a polilecitális petesejtű gerinces állatok (illetve az ilyen csoportból származtathatóak) embrióinál alakul ki. Extraembrionális képződmény, amely a fejlődő embrió tartalék tápanyagait foglalja magába, és lehetővé teszi annak folyamatos felhasználását. Tipikus formában előfordul a halakban, hüllőkben és madarakban. Emlősökben az embrionális fejlődés folyamán csökevényes, nem funkcionáló szikzacskó formálódik. Ez is egy bizonyítéka annak, hogy az emlősök polilecitális ősöktől (hüllők) származnak.
A halak, a hüllők és a madarak zigótája csak az animális póluson, egy viszonylag kis kiterjedésű, szikben szegény területen barázdálódik. A hüllők és a madarak szikzacskója falának felépítésében mindhárom csíralemez részt vesz, mert sejtjeik a csírakorong széléről kiindulva osztódásuk révén körülnövik a szikanyagot (2.14. ábra).
A szikzacskó a szikvezeték (ductus vitellointestinalis) segítségével az embrió hasoldalán, a bélcsőhöz kapcsolódik a hüllőkben, a madarakban és az emlősökben. Halakban a szikjárat hiányzik, mert a fejlődés korai szakaszában a szikzacskó elkülönül a bélcsőtől (2.13. ábra).
A szikzacskó falának belső rétegét alkotó entodermális sejtek kezdetben fagocitózissal veszik fel a szik alkotórészeit. A későbbiekben enzimatikus úton bontják, majd a tápanyagokat bejuttatják a szikvérkeringésbe. Madarakban a szikzacskó az embrióval ellentétes oldalán nem záródik teljesen, egy kis nyíláson (sziktömlőköldök) át kapcsolatban marad a fehérjezsákkal (2.21. ábra). A fejlődő embrió testébe a szikraktár tápanyagait a szikvérkeringés szállítja. Az elsődleges szikerek a szikzacskó falának felépítésében részt vevő középső, mezodermális sejtrétegből differenciálódnak. A fejlődés során az embrió testéből is kiindulnak vérerek, amelyek a másodlagos szikvérkeringést alakítják ki. Ez utóbbi érrendszer szerepe egyre nagyobb lesz, az elsődleges szikkeringés ereivel a kapillárisok révén kapcsolatba is kerülnek. Az embrionális fejlődés végén megindul a szikerek felszívódása, amely a tojásból való kikelést követő napokban fejeződik be. Madaraknál a szikzacskó maradványa még a hasfal záródása előtt a hasüregbe kerül. A benne lévő szikanyag ilyenkor a bélcsővel kapcsolatot létesítő csatornán keresztül közvetlenül bekerülhet az emésztőszervrendszerbe.
Emlősállatoknál is kialakul a szikzacskó vagy sziktömlő, de az embrió táplálásában gyakorlatilag nem játszik szerepet. Az embriópajzs centrális oldalát alkotó entoderma sejtek osztódása és a citotrofoblaszt-rétegből leváló, szplanchnopleurát kialakító sejtek együtt alkotják a falát (2.15. ábra). Kialakul a szikzacskó falában a vérkeringés is, de feladata az egyes csoportoknál eltérő lesz. A patások, ragadozók, rágcsálók és rovarevők egy részének esetében a szikvérkeringésen kívül a sziktömlőplacenta (omphaloplacenta) is kialakul. A többi emlősállatnál a sziktömlő-vérkeringés szerepe nem jelentős, igen hamar elsorvad, a fejlődő embrió anyagcseréjét a placentán keresztül megvalósuló vérkeringés látja el. A placentális cirkuláció beindulása után már magzatnak nevezzük a fejlődő utódot. A szikzacskó a fejlődés során redukálódik, a létrejövő köldökzsinór belsejébe húzódik be, majd teljesen elcsökevényesedik.

Magzatburkok



A magzatburkok (velamenta foeti) embrionális sejtekből képződő olyan testfüggelékek, amelyeknek szerepe elsődlegesen a mechanikai és a kiszáradástól való védelem, állandó környezet és a gázcsere biztosítása, de ezen kívül más, speciális funkciójuk is lehet.
A gerinctelen állatoknál (például rovaroknál és skorpióknál) magzatburoknak nevezett, általában csak néhány sejtrétegből álló védőburkok nem homológok a gerinces állatok magzatburkaival. Rovarok esetében a hátoldal felől kiinduló blasztodermakettőzet, az amnionredő a hasoldalon összeér. A belső sejtsor az amniont, míg a külsők a szerozát alakítják ki (2.16. ábra).
A gerinces állatok közül a hüllőknek, a madaraknak és az emlősöknek van magzatburka. Ezeket az osztályokat együttesen magzatburkosoknak (Amniota) isnevezik, míg a többi gerinces a magzatburok nélküliekhez (Anamnia) tartozik (17. fejezet).
A magzatburkos gerincesekben három magzatburok, a magzating (amnion), savós burok (membrana serosa) és a húgytömlő (allantois) jön létre. Ezek a kezdeti, részben hasonló kialakulást követően különböző mértékben fejlődtek ki, illetve módosultak a speciális feladat ellátására (2.20. ábra).

          
2.20. ábra - A hüllők, a madarak és az emlősök magzatburkainak kialakulása vázlatosan, leegyszerűsítve. A: az embrió testének keresztmetszete a három csíralemezes állapotban, B: az amnion és a szeroza kialakulása az ekto- és mezoderma felhajlásával, C: embrionális szervek helyzete és felépítésük. al: allantoisz, am: amnion, an: amnion ürege, ar: amnionredő, aü: allantoisz ürege, ek: ektoderma, em: embrió, en: entoderma, ex: extraembrionális cöloma, me: mezoderma, se: szeroza, za: szikzacskó (Több szerző nyomán kissé módosítva)
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A hüllők és a madarak embriójának teste körül az ektoderma és a mezoderma fali lemeze (somatopleura) a sejtek fokozottabb osztódás révén redőt képez. A felemelkedő redő az embrió hátoldala fölött lassan összeér és egy varrat formájában látható. A redő külső és belső rétege között a kapcsolat megszűnik, elválnak egymástól. A belső réteg az amniont alkotja, míg a külső a szerozát. Az embrió így közös eredetű, kettős burokba kerül (2.21. ábra).

          
2.21. ábra - A madárembrió magzatburkai kialakulásának egyszerűsített vázlata (Az ábrán nincs feltüntetve, hogy a szeroza-allantoisz közös burok nagy területen összenő a héjhártyával.). al: allantoisz, am: amnion, ek: ektoderma, em: embrió, en: entoderma, ex: extraembrionális cöloma, fe: fehérje, fz: fehérjezsák széle, hh: kettős héjhártya, lu: légudvar, me: mezoderma, sa: szeroza-allantoisz összenövése, sh: szerozaallantoisz összenövése a héjhártyával, sk: sziktömlőköldök, sz: szikzacskó, th: tojáshéj (Goerttler, Schauinsland–Grosser és Torrey nyomán módosítva)
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Az amnion és a szeroza között lévő extraembrionális testüreget (exocoeloma) folyadék tölti ki, amelybe az utóbélből kiindulva a húgytömlő türemkedik be.
Emlősállatoknál az amnion és a szeroza ettől eltérő módon is kialakulhat (2.15. ábra). A magzatburkok a blasztociszta anyai méhfalba való beágyazódását (implantáció) követően alakulnak ki. Az implantáció úgy jön létre, hogy a trofoblaszt sejtek által termelt enzimek emésztik a méh nyálkahártyáját, így a blasztociszta lassan besüllyed, beágyazódik. Az amnion ürege a ragadozók és a patások esetében a felhajló redő-amnion révén keletkezik. Ez utóbbi folyamat a madarakéhoz hasonlóan megy végbe. A többi emlősnél a trofoblasztsejtek és az embriókezdemény közötti rés szélesedik ki amnionüreggé. A külső magzatburok az emlősöknél irhahártyává (chorion) alakul. Formálódása a trofoblasztsejtekből indul ki. Az embriócsomó feletti trofoblasztsejtek többsége a sejthártyák felszívódásával szincíciumot (syncytiotrophoblast) alkot, amiben üregek jelennek meg. Ezek az üregek később felnyílnak, belső faluk részt vesz a korionbolyhok felszíni rétegének kialakításában. A rágcsálókban nem jön létre összefüggő korion. A sejtes szerkezetüket megtartó trofoblasztsejtek (cytotrophoblast) a somatopleura sejtjeivel együtt a szerozát hozzák létre. Számos ragadozó, rágcsáló, patás és rovarevő méhlepényes emlős esetében a szikzacskó a szerozával kisebb-nagyobb felületen összenő (choriovitellin), sziktömlőplacentát alakíthat ki. A szikplacenta fejletlen például a ló, közepesen fejlett a ragadozók, erősebben fejlett a rágcsálók és a nyulak esetében. Egyeseknél ez a burok addig tartja fenn a magzati placenta vérkeringését, amíg a kezdetben lassan fejlődő allantoisz érrendszere ezt át nem veszi. Másoknál a sziktömlő az allantoisz mellett biztosítja a korion érrendszerét. A legtöbb méhlepényes emlősnél a szikzacskó visszafejlődik és csak az allantoisz biztosítja a vérkeringést. A korion az allantoisszal összeolvadva (allantochorion) a magzati placentát hozza létre. Az embriópajzs ektodermális sejtjeiről levált sejtek a szomatopleurával együtt az amniont alakítják ki. Az amnion egyes emlősöknél (például a főemlősöknél) jelentősen megnő, végül összeolvad a korionnal, így egy közös magzatburok (amnochorion) alakul ki. Növekedése közben körülveszi a szikvezetéket és a szikzacskót, valamint az allantoisztömlőt, így a folyamat végén kialakul a köldökzsinór. Az extraembrionális cöloma ezzel párhuzamosan fokozatosan beszűkül.
Az amnion falát két csíralemez sejtjei alkotják, az ektoderma az embrió felé eső oldalon, a mezoderma a külső felületén helyezkedik el. Az embriót kezdetben szorosan veszi körül, később, a falát alkotó sejtek által termelt folyadék, a magzatvíz (liquor amnii) felhalmozódásával ürege egyre tágul, fala az embriótól eltávolodik. Az amnion az embriót (és az emlősöknél a köldökzsinórt) állandó nyomás alatt tartja, védi a mechanikai behatásoktól, hozzájárul a vízszükséglet kielégítéséhez. A leadott tápanyagok és a leváló hámsejtek révén kismértékben táplálékul is szolgál. Emlősöknél a szülés során szerepe van a szülőút tágításában, majd az amnion felrepedését követően annak sikamlóssá tételében is.

          A szeroza falában az ektodermális sejtek a külső felszínen, míg a mezodermálisak a belsőn találhatóak. A mechanikai védelem funkcióján túl madaraknál kezdetben önállóan, később az allantoisszal összenőve részt vesz az embrió gázcseréjében.
Az embrionális bélcső kaudális szakaszának falából kitüremkedéssel keletkező allantoisz az embrió hasi területéhez kapcsolódik. Falát entodermális sejtek és a mezoderma zsigeri lemezének (splanchnopleura) sejtjei alkotják. Az entodermális sejtek az üreg belső, a mezodermális eredetűek a külső felszínén vannak. Az allantoisz ürege a húgyinda (urachus) révén madaraknál a kloákához, emlősöknél a köldök közelébe kapcsolódik. A húgytömlő feladata elsősorban a vesék által termelt vizelet összegyűjtése, tárolása. A húgytömlő az amnion és a szeroza között növekedve terjedelmes üreggé alakul, amelynek fala összeolvad a másik két magzatburokéval is. Így kialakul az amnioallantoisz és a szerozaallantoisz membrán. A húgyhólyag az allantoiszzsák maradványából alakul ki.
Madarakban az amnioallantoisz folyadékfelvételre képes, melyet a magzati vérkeringésbe juttat. A szerozaallantoisz, mivel a tojáshéj belső felszíne alatt fut, gazdag érhálózata miatt fontos szerepet játszik az embrió gázcseréjének lebonyolításában, valamint a kalcium- és a vízfelvételben. A húgytömlő allantoamnion-területének egy része a szikzacskóval is összeér, de azzal nem vagy legfeljebb csak a sziktömlőköldök szegélyénél nő össze. Más területén a szerozaallantoisz membrán a tojásfehérjét is körülöleli, redője kialakítja a szikzacskóval közvetlen kapcsolatban álló fehérjezsákot (saccus albuminis). A zsák falát alkotó sejtek felveszik a fehérjéket, és a magzati vérkeringésbe juttatják. Mivel a fehérjezsák a fejlődés későbbi szakaszában az amnionüreggel is összeköttetésbe kerül, a fehérje oda közvetlenül bekerülhet, így az embrió a magzatvízzel együtt a fehérjéket is lenyelheti, bélcsatornájában hasznosíthatja (2.21. ábra). Madaraknál az allantoiszfolyadék víztartalma a kelést megelőzően felszívódik, a húgyanyagok szilárd formában maradnak vissza. Az allantoisz membránrendszerei a kelés idejére fokozatosan elsorvadnak, elhalnak.
Emlősök esetében az allantoisz nem vesz részt sem a húgyanyagok tárolásában, sem a légzésben. A legtöbb fajban körülnövi az embriót. Az emlősök többségében az allantoisz fala összenő a külső savós burokkal, vérereivel behatol annak felszíni bolyhaiba is, együttesen kialakítják az irhahártyát (chorion). A korion kezdetben többnyire az egész felszínén bolyhos, de azok a későbbiekben axonokra jellemzően csak meghatározott területeken fejlődnek tovább. Az amnionburokban fejlődő magzat a köldökzsinór (funiculus umbilicalis) révén van kapcsolatban a méhlepénnyel (placenta). A köldökzsinór kocsonyás kötőszöveti alapállományába ágyazva két artéria, egy vagy két véna és a húgyinda teszi lehetővé a megfelelő anyagcserét. A vérerek az allantoiszkeringés ereiből maradnak meg. Amíg a sziktömlő funkcionál, a köldökzsinórban megfigyelhető annak egy szakasza, a szikbéljárat is. A méhlepény rögzíti a fejlődő magzatot, biztosítja az anyagcseréjét (szabad diffúzióval: oxigén, széndioxid, víz, ásványi anyagok nagy része, aktív transzporttal: glükóz, aminósavak, vitaminok, endocitózissal: egyes makromolekulák) és az anyai ellenanyagokat átjuttatja a magzati vérkeringésbe. A méhlepény termeli a terhesség fennmaradásáért felelős hormonokat.
A megerősödő, elágazó bolyhokból kialakuló magzati placenta (placenta foetalis) az anyaméh falával (placenta materna) a keringési rendszerük révén különböző formában kerülhet kapcsolatba (2.22. ábra). Az epitheliochoriális placentában a kapcsolat a legkevésbé közvetlen, mert az anyai vérerek endotheliumsejtjeiből kilépő tápanyagoknak át kell jutniuk a méhnyálkahártya kötőszöveti és hámrétegén, a korionboholy hámrétegén és kötőszövetén, amíg eljut a magzati vérerek endotheliumsejtjeihez. Ez a típus például a cetekre, a lovakra, a sertésekre, egyes félmajmokra jellemző. A szülés alkalmával a két placentafél vérzés nélkül, könnyen elválik egymástól, de az anyai placenta egy része (decidua) nem válik le. Az ilyen placentát félplacentának (semiplacenta), azokat az állatokat pedig, ahol ez előfordul, hullóhártya nélkülieknek (Adeciduata) nevezzük. A syndesmochoriális placentában a fenti kapcsolatrendszerből a méhnyálkahártya hámrétege hiányzik, vagyis a korionbolyhok közvetlenebb kapcsolatba kerültek az anyai placentával. Ilyen jellemző a lajhárra és egyes patásokra (szarvasmarha juh, kecske). Szüléskor az ilyen placenták kisebb vérzés kíséretében válnak el egymástól. Az endotheliochoriális placentában az anyai vérerek hámrétege közvetlenül a korionbolyhok szincíciális hámrétegéhez kapcsolódik, itt tehát a méhnyálkahártyának sem a hám, sem a kötőszövetes rétege nem képez akadályt az anyagáramlás útjában. Előfordul például egyes denevérfajok és a ragadozók között is. A szülés alkalmával jelentősebb vérzés alakul ki, mert a decidua is leválik. A haemochoriális placentában az anyai szövetekből származó határoló hártya nincs, a korionbolyhok szincíciális hámrétege az anyai placentában kialakult véröbölben végződik. Ez jellemző a rovarevőkre, a denevérekre, a rágcsálókra, a nyúlalakúakra és a főemlősökre. Szüléskor a decidua itt is erősebb vérzés kíséretében válik le. Azokat az állatokat, amelyeket az utóbbi placentatípusok jellemeznek, hullóhártyás méhlepényeseknek (Deciduata) nevezzük.

          
2.22. ábra - Az emlősállatok placentatípusainak (A: epitheliochorialis, B: syndesmochorialis, C: endotheliochorialis, D: haemochorialis) szöveti felépítése. ah: anyai placenta hámrétege, ak: anyai placenta kötőszöveti állománya, kk: korionbolyhok kötőszöveti állománya, mh: magzati placenta korionbolyhainak hámrétege, sn: sejthatárok nélküli hámréteg, vé: vérér, vö: véröböl (Torrey és más szerzők nyomán módosítva)
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A fent említett csoportosítás csak főbb kategóriákat ad meg, de számos átmeneti forma is megfigyelhető. A főemlősök kezdetben epithelochorialis placentája például később haemochorialis formát ölt.
Attól függően, hogy a korion felszínén hol találhatóak a bolyhok, különböző placentatípusok ismertek (2.23. ábra). A szétszórt, diffúz placentán (placenta diffusa) a bolyhok egyenletes eloszlásúak (sertés, ló). A lebenyes placentán (placenta cotyledonaria) a bolyhok számos helyen, csoportokba tömörülve találhatóak (juh, szarvasmarha). Az öves placentán (placenta zonaria) a bolyhok övszerűen helyezkednek el, mint például a ragadozók esetében. A mosómedve placentáján az öv nem teljes. A bolyhok egy korongot képeznek (placenta discoidea simplex) egyes rágcsálók, a rovarevők, a denevérek körében és a főemlősök egy részében, közöttük az ember esetében is. Kétkorongos placentája (placenta discoidea duplex) van számos főemlősnek.

          
2.23. ábra - Az emlősállatok placentatípusai a korionbolyhok eloszlása szerint. A: szétszórt placenta, B: lebenyes placenta, C: öves placenta, D: nem teljesen öves placenta, E: kétkorongos placenta, F: egykorongos placenta (Több szerző nyomán kissé módosítva)
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Az egyedfejlődés szabályozása



A soksejtű állatok egyedfejlődése során egyetlen sejtből, a zigótából jön létre az egész szervezet, amelynek sejtjei ugyan összehangoltan működnek, de egyedileg igen eltérő feladatokat látnak el. A zigóta totipotens, azaz képes az egész szervezet kialakítására, ezzel szemben a kifejlett állat osztódó testi sejtjeinek döntő részéből csakis egy sejttípus differenciálódhat, tehát unipotens. Az embrionális fejlődés során az eredetileg totipotens sejt differenciálódóképessége fokozatosan beszűkül. A csíralemezek sejtjei multipotensek, belőlük már csak meghatározott szervtelepek, szervek alakulhatnak ki. Az így létrejött szervtelepek sejtjei még pluripotensek. Szinte valamennyi testi sejt (kivételt az immunrendszer sejtjei jelentenek) genetikai állománya rendelkezik a teljes szervezet kialakításához szükséges génekkel. Mivel azonban a gének egy része a differenciálódás során irreverzibilisen inaktiválódik, ezért a lehetőség nem használható ki.
Egyes állatoknál a testi sejtek totipotensek maradnak. Ha egy édesvízi hidrát sejtekre szedünk szét, akkor azok bármelyike az egész szervezetet létre tudja hozni (szomatikus embriogenezis).
A determináció a differenciálódási potencia beszűkülésének folyamata, ami azért jön létre, mert a differenciáció során egyes gének irreverzibilisen kikapcsolódnak. Az, hogy egy adott sejt a benne rejlő differenciálódási potenciának mely részét valósítja meg, attól függ, hogy génjei közül melyek vannak „bekapcsolt”, illetve „kikapcsolt” állapotban. Valamennyi sejtre jellemző az aktív és inaktív gének mintázata, amely az egyedfejlődés során megváltozik. Az elnyomott differenciálódási potencia egy része bizonyos sejtekben a regeneráció során a gátlás alól felszabadulhat. A zigóta totipotenciája azt jelenti, hogy genetikai állománya nincs véglegesen blokkolt állapotban. A fejlődés során azonban a sejtek génállományának egyre nagyobb része kerül véglegesen blokkolt állapotba, így a sejtek potenciája beszűkül. A teljesen differenciált sejtben a genetikai állomány döntő hányada nem fejtheti ki hatását. Az embrionális fejlődés során az embrió testének különböző helyein lévő sejtek génállománya egymástól eltérő működést mutat, ami a sejtek és szövetek differenciálódásához vezet.
Az egyedfejlődés szabályozásának pontos feltárása mind ez ideig a biológia megoldatlan problémái közé tartozik. A jelenleg folyó molekuláris szintű kísérletek azonban egyre több támpontot adnak a folyamat megértéséhez.
A klasszikus embriológiai vizsgálatok is rámutattak már arra, hogy a barázdálódás menetének, az embrió kifejlődésének irányításában a sejtmag hatásán kívül döntő jelentősége van a citoplazmának is.
A kétéltűek megtermékenyített petesejtjének membránhoz közeli plazmájában megfigyelhető szürke félhold területe a fejlődés további irányításában meghatározó szerepű. Determinálja a kifejlődő állat bilaterális szimmetriasíkját, és amennyiben az utódsejtekbe nem kerül e területnek egy-egy részlete, akkor ott a fejlődés nem következik be. A szürke félhold területén a citoplazmában olyan anyagok vannak, melyek a normális fejlődés feltételei. A néhány blasztomérából álló embrióban a sejtmagok teljesen azonos fejlődési potenciájú génállománnyal rendelkeznek, de a citoplazmájuk már nem egyforma. Az ovogenezis során kialakuló petesejt citoplazmájában kémiailag egymástól eltérő területek jönnek létre, amelyek az első néhány barázdálódás során egymástól is elkülönülhetnek. A citoplazmában található anyagok („anyai hatás”) determinálják, hogy a génkészlet mely részei juttathatják érvényre a hatásukat. Kísérletek rámutattak arra, hogy a sejtmagban található gének a fejlődés kezdetén túlnyomórészt inaktívak, csak a gasztruláció kezdetén vagy röviddel előtte válnak aktívvá. Ezt jelzi, hogy ilyenkor a mRNS mennyisége ugrásszerűen megemelkedik, új citoplazmatikus fehérjék szintézise indul be. Egy aktivált, de meg nem termékenyített petesejtből a sejtmagot eltávolítva az többé-kevésbé normálisan kezd osztódni. Ez azt jelenti, hogy a barázdálódó zigóta számára szükséges fehérjék, illetve hírvivő RNS-molekulák már a petesejtben szintetizálódtak. Ez az anyai hatás magyarázata. A további fejlődés azonban leáll a gasztruláció kezdetén, amikor az újabb genetikai információkra már szükség van. Közvetlenül a megtermékenyítést követően, a sejtmagfúzió előtt a női előmagot eltávolítva a zigóta a blastula állapotig normálisan fejlődik. A gasztruláció végbemenetele azonban attól függ, hogy a spermium haploid génkészlete mennyire kompatibilis a petesejt citoplazmájával. Ha a megtermékenyítés ugyanazon faj hímjének spermiumával történt, akkor haploid, de normális utód alakul ki. Közel rokon faj spermiumával történt megtermékenyítésnél a fejlődés a neurula stádiumig is eljut, de ott leáll. Távoli rokon spermiumával megtermékenyítve a fejlődés már a blasztula állapotban vagy a gasztruláció kezdetén leáll. Ezek a különbségek az immunológiai inkompatibilitás különböző mértékével magyarázhatóak. Ez akkor jelentkezik, amikor a spermiumból származó gének az embrió fehérjéit kezdik kódolni. Minél távolabbi a rokonság, az inkompatibilitás annál nagyobb, a fejlődés annál korábbi állapotokban áll le.
Az anyai hatást a közönséges muslicával (Drosophila melanogaster) folytatott kísérletek is igazolták. Ha petéjének hátulsó végéből egy kevés citoplazmát eltávolítottak, akkor a fejlődő embriónak nem alakultak ki a potrohszelvényei. Ha az eltávolított citoplazma helyére egy másik pete elülső csúcsából juttattak be plazmát, akkor az embrió mindkét testvégén fej alakult ki. Ennek magyarázata a petesejt citoplazmájában lévő hírvivő RNS-molekulák hatásában és elhelyezkedésében keresendő.
Az oogenezis során a petesejt DNS-állományának meghatározott szakaszain képződött mRNS-ek a citoplazmában, specifikus helyeken a sejtvázhoz kapcsoltan kötődnek. Ezért a barázdálódás során meghatározott sejtekbe kerülnek, ahol az általuk irányítottan létrehozott fehérjék mint morfogének (morphogen) egyes géneket bekapcsolnak, míg másokat működésükben gátolnak. A citoplazmában található anyagok (speciális anyai hírvivő RNS-ek) tehát meghatározzák az embrió polaritását, az egyes sejtek differenciálódási képességét.
Az egyedfejlődés korai szakaszában, a gasztrulációs folyamat szabályozását például a kétéltűekben az ősszáj dorzális ajkának bizonyos sejtcsoportja, mint elsődleges organizátor centrum látja el. Kialakulását tekintve visszavezethető a megtermékenyített, de még nem barázdálódott békapetén megfigyelhető szürke félhold területére. Ezeket a sejteket átültetve más, a gasztruláció kezdetén álló embrió külső sejtrétegébe, azok ott gasztrulációs folyamatot indítanak el, másodlagos embrió kialakulásához vezetnek. Ha azonban a befogadó (recipiens) embrió már túljutott e fejlődési szakaszon, az átültetett sejtek nem tudják kifejteni hatásukat. Nemcsak a kétéltűekben, hanem számos más állatcsoportban is kimutattak különböző organizációs központokat. A korongos barázdálódást mutató állatok és az emlősök esetében az őscsomó és a fejnyúlvány, míg az ízeltlábúakban a mikropyle közelében lévő sejtek funkcionálnak elsődleges organizációs centrumként. Az eddigi vizsgálatok alapján úgy tűnik, hogy az organizátor centrum sejtjei kémiai anyagaik révén nem közvetlenül szabályozzák a differenciálódást, hanem speciális környezeti feltételeket teremtve a környező sejtekben lévő képességet engedik érvényre jutni. Ezek a genetikai képességet felszabadító vegyületek vagy sejtről sejtre terjedve, vagy a sejt közötti térben szétáramolva fejtik ki hatásukat. Általában egy már differenciálódott szövet mint induktor hat a körülötte lévő még nem differenciálódott sejtekre, szövetekre. Így egyre szűkebb hatáskörű másodlagos, harmadlagos és további centrumok jönnek létre. Az idő- és a helytényező nagyon fontos. Ez azt jelenti, hogy bizonyos gének csak egyes szövetekben és a fejlődésnek csak meghatározott szakaszában képesek érvényre juttatni képességeiket. Ha egy elsődleges induktor kivált egy differenciálódási folyamatot egy szövetben, akkor azt számos másodlagos indukció követi. A fejlődés folyamatát azonban nemcsak az induktorok határozzák meg, hanem fontos szerepe van a sejtmozgásoknak, a sejtek adhéziós tulajdonsága megváltozásának és a sejtek osztódási képességének. A sejtek a sejthártya jelzőmolekulái révén képesek egymást felismerni, így ha az elrendeződésükben valamilyen oknál fogva zavar támadna, képesek egymást megkeresve újra összekapcsolódni. A sejtek felismerik az embrió testén belüli helyzetüket is. Egy adott testrészt vagy szervet alkotó, különböző sejtek által leadott vegyületek, morfogének segítenek behatárolni egy adott sejttípus térbeli helyzetét. Ez a helyzetfelismerés az egyedfejlődés során egyre pontosabb, kisebb területekre vonatkozik. Kimutatták, hogy közvetlenül a megtermékenyítést követően a petesejt plazmájában hirtelen megnő a fehérjeszintézis intenzitása, annak ellenére, hogy a mRNS-képzés csak a diploid zigóta kialakulását követően, később kezdődik meg. A petesejt plazmájában még a megtermékenyítést megelőzően felhalmozódnak bizonyos mRNS-molekulák, melyek az állatcsoporttól függően az első néhány sejtes állapot kialakulása alatt irányító szerepet játszanak. Eloszlásuk a zigóta citoplazmájában nem egyenletes, hatásuk befolyásolja a létrejövő blasztomérák képességeit, megszabják az embrió polaritását.
Rovarok egyedfejlődésének vizsgálata során megfigyelték, hogy az alapvető polaritás kialakulását követően a szegmentációért felelős gének kezdik kifejteni hatásukat. A kétszárnyúak körében több mint húsz ilyen gént azonosítottak. Az egyes szelvények felépítését, különbségeiket a homeotikus gének szabályozzák. A homeotikus gének további végrehajtó gének működését indítják be.
Homeotikus géneket a gyűrűférgektől a gerincesekig számos állatcsoportban sikerült már kimutatni. Ezeknek a géneknek egyes szakaszai (úgynevezett homeobox) felépítésüket tekintve nagyfokú hasonlóságot mutatnak. A homeoboxok által irányított aminosav-sorrend az evolúció során meglepően jól megőrizte eredeti jellemzőit. A homeoboxokat megtalálták nemcsak a zigóta első néhány osztódását szabályozó, még a petesejtben működő, de a szegmentációért felelős génekben is. Úgy tűnik, hogy a homeoboxok az általuk irányítottan előállított fehérjék révén az embrionális fejlődés kapcsolói, melyek ellenőrzik a különböző génekről történő átírást. A regulációs proteinek lehetnek aktiváló és gátló hatásúak, amelyek a DNS adott génjéhez kapcsolódhatnak. A homeobox gének a gerinctelen és gerinces állatok kromoszómáiban egyaránt géncsoportokba tömörülnek. A kromoszóma e szakaszán a homeoboxok szigorúan meghatározott sorrendben következnek egymás után. A homeobox gének ugyanolyan sorrendben rendeződnek el a DNS-szálon, mint ahogyan a kialakítandó szervezet fej-farok tengelye mentén hatásuk megjelenik. Aktiválódásuk időbeli sorrendje is megegyezik a DNS-szálon elfoglalt helyzetükkel.
Az egyedfejlődési események időzítésének szabályozása a különböző állatcsoportokban eltéréseket mutat. Egyik végletként a sejtszám-konstanciával jellemezhető fonálférgek említhetőek. Náluk a sejtek sorsa már a legelső osztódást követően szigorúan meghatározott, állandó sejtvonalakon alapul. A másik véglet az, ha az egyedfejlődés kezdetén létrejövő sejtek sorsát az embrió testében elfoglalt helyzetük szabja meg, fejlődési potenciájuk csak jóval később szűkül be. A legtöbb állatfaj e két véglet között helyezkedik el. A közönséges muslica esetében például a hólyagcsíra állapot kialakulásáig az egyes sejtek megváltoztathatják helyzetüket, sejtmagjaik ekkor még igen nagyfokú fejlődési potenciával bírnak.

Posztembrionális fejlődés



A peteburok elhagyását vagy a megszületést követően a fiatal állat megkezdi posztembrionális életét. Fejlődése lehet közvetlen, amikor lárvaállapotok kialakulása nélkül fejlődik ki. Közvetett fejlődés során a kifejlett egyedtől alakilag és testfelépítésben is eltérő egy vagy több fejlődési forma, lárvaalak iktatódik be.
A lárvaformák kialakulása főleg a vízben élő, rögzült életmódú vagy lassan mozgó fajok számára jelentős tényező az adaptáció és az elterjedés szempontjából. Hasonló fontossággal bír azonban a szárazföldi fajoknál is. A mozgásra képes és eltérő táplálkozást folytató lárvák nem jelentenek konkurenciát a kifejlett egyedek számára. Új területeket hódíthatnak meg és eltérő táplálékbázisokat használhatnak ki. Az evolúció során, a természetes szelekció révén egyes fajok lárvái olyan mértékben adaptálódtak speciális környezeti feltételekhez, hogy a kifejlett állatokra egyáltalán nem, vagy csak kis mértékben hasonlítanak. Egy fejlődési alak sikeressége meghatározza a soron következőekét is. Jellegzetes lárvaforma például a planula (csalánozók), a Müller-féle lárva (örvényférgek), a trochophora (puhatestűek), valamint a nauplius és a zoea (rákok). A mezőgazdasági szempontból is fontosabb állatcsoportoknál megfigyelhető, de itt fel nem sorolt lárva-formákat, valamint az átalakulási folyamat jellegzetességeit az adott rendszertani egység tárgyalásakor mutatjuk be.
A lárvaalakok közbeiktatásával fejlődő fajok életciklusa általában összetett. A fajra jellemző tulajdonságok eléréséhez gyakran bonyolult morfológiai, fiziológiai és életmódbeli átalakulásoknak kell végbemennie. Ha a lárva és a kifejlett állat között testfelépítésben, táplálkozásmódban és az élőhely-adaptációban nagy eltérés mutatkozik, akkor ezt a folyamatot metamorphosisnak nevezzük. Minél nagyobbak ezek a különbségek, annál drámaibb a metamorfózis folyamata. Az átalakulás elsősorban a szervezet hormonális szabályozása alatt áll.
Az esetlegesen lárvaformákat is magába foglaló kezdeti, fiatalkori fejlődési szakasz után az egyed eléri ivarérettségét, majd ezt követően teljes kifejlettségét. Az öregedési periódusban bekövetkező változások végül az egyed halálával végződnek.
Az állatok élete során lehetnek olyan szakaszok, amikor anyagcseréje, így a fejlődése és növekedése lelassul, esetleg szinte teljesen leáll. Az ilyen nyugalmi szakaszokat (diapausa) elsődlegesen az időjárás évszakos változása, a rossz táplálkozási feltételek hozzák létre. Az állat részéről fiziológiai adaptációt jelent, amelynek segítségével képes átvészelni a kedvezőtlen körülményeket. Ilyen például egyes egysejtűek ciszta állapota, számos édesvízi szervezet „téli petéje”. A rovarok diapauzája végbemehet akkor, ha a körülmények kedvezőtlenné válnak, vagy ettől függetlenül is, ha egy adott fejlődési állapotot elért az egyed. A diapauza bármely fejlődési alakjukat érintheti, legyen az pete, lárva, báb vagy imágó. Rovaroknál a diapauza kiváltásában leginkább a fotoperiódusnak van szerepe. A fény közvetlen hatása az agyra befolyásolja a neuroszekréciós rendszert: leállíthatja például a vedlést kiváltó hormon termelését. A nyári álom olyan élőhelyen előforduló fajoknál jellemző, ahol van egy igen száraz periódus, ami az állat kiszáradását okozhatná. Tipikus formában jellemző például a tüdőshalakra, több kétéltűre, vagy a mérsékelt övben a szárazföldi tüdőscsigák egy részére is. A hibernáció előtt az állat jelentős energiatartalékokat halmoz fel szervezetében, majd anyagcseréjének intenzitását jelentősen csökkenti, és álomba merülve vészeli át a kedvezőtlen hideg időszakot. A valódi hibernáló állatok (például denevérek, rágcsálók és rovarevők) testhőmérséklete ilyenkor oly mértékben lecsökken, hogy megközelítheti a környezetéét. Alapanyagcseréjük a normálisnak néhány százalékára csökken le. Testük átfagyása ellen úgy védekeznek, hogy fagymentes helyre húzódnak el, összegömbölyödnek vagy több állat összebújik, hogy a lehető legkisebb testfelületet hagyják szabadon. A medve a rágcsálóktól és rovarevőktől eltérően végigalussza téli álmát, közben nem táplálkozik. Ha a rágcsálók és a rovarevők testének hőmérséklete a veszélyes szintet közelítené meg, illetve ha átmeneti enyhülés következik be, akkor álmukból felébrednek. Ilyenkor az elraktározott táplálékukból fogyasztanak, ürüléket, vizeletet adnak le. Anyagcseréjüket, testhőmérsékletüket ilyenkor átmenetileg megemelik, majd ismét álomba merülnek. A kétéltűek és hüllők ilyen szabályozásra képtelenek. Téli nyugalmi állapotukat, anyagcseréjüket a környezet hőmérséklete döntően meghatározza. Számos fajuk képes akár a fagypont alatti hőmérsékletet is elviselni, mert szervezetében fagyásgátló anyagok vannak. Ezek bizonyos határon belül megakadályozzák a szervezet víztartalmának jégkristályokká alakulását, a sejtek szétroncsolását.
Az embrionális és posztembrionális életszakaszban az állatok fejlődési és növekedési folyamatai egymástól el nem választhatóan, egymást feltételezve mennek végbe. A fejlődés elsősorban új tulajdonságok megjelenését, minőségi változásokat jelent. A növekedés az élő szervezetek alapvető sajátossága, amelynek során a már meglévő sejttípusok, szövetek és szervek méretükben, tömegükben gyarapodnak. Ez mindaddig tart, amíg el nem érik a fajra jellemző mértéket. Egyes állatfajok egyedei egész életük folyamán növekednek (például tízlábú rákok, hüllők).
A fejlődést és a növekedést elsősorban a genetikai faktorok és a szervezet fiziológiai hatótényezői szabják meg. Érvényre jutásukat azonban a környezeti tényezők jelentősen befolyásolhatják.
Az állat fejlődése és növekedése során lezajló változásokat legegyszerűbb módon a tömeg,a méret- és a formaváltozások vizsgálatával lehet nyomon követni. A fajra jellemző testméretek eléréséig az állati szervezet különböző organizációs szintjei meghatározott fiziológiai változásokon mennek keresztül. Ezeket az adott szinten általában morfológiai és tömegváltozások kísérik, amelyek mérhetőek. Az így nyert adatokból az állattenyésztési kutatások vagy akár a közvetlen gyakorlati élet számára is következtetések vonhatók le.
Egy állatfaj fiatal és kifejlett egyedeinek testformái legtöbbször nem egybevágóak geometriailag. A gerincesek közül a halaknál viszonylag kisebb, míg a szárazföldieknél jelentősebb forma- és arányváltozások mennek végbe.

Regeneráció



Az állati szervezetet felépítő sejtek élettartama eltérő. A szöveteket, szerveket alkotó sejtek elpusztulását normális esetben kompenzálják az osztódó sejtek. Ez a fiziológiai regeneráció, amely általában folyamatos utánpótlását jelenti az elpusztult sejteknek.
Az idő előtt elpusztult szövetek, szervek, testrészek pótlása a reparatív regeneráció. Ez általában valamilyen külső behatásra bekövetkezett sérülés kijavítására szolgál. Ekkor a sérülés közelében lévő sejtek időlegesen visszanyerik differenciálódási potenciájukat. Az egyes állatcsoportokban a regenerációs képesség eltérő mértékű. Igen jó regenerációs képességgel rendelkeznek például a csalánozók és az örvényférgek, de a gyűrűsférgek, tüskésbőrűek is jól, míg a puhatestűek és az ízeltlábúak kevésbé jól pótolják elvesztett testrészeiket. A halak sérült úszóikat tudják regenerálni, a békák ebihalai és a farkos kétéltűek kifejlett alakjai pedig képesek kopoltyújuk, végtagjuk vagy farkuk pótlására. A hüllők körében az öncsonkítás (autotomia) képességével találkozunk, ami azt jelenti, hogy veszélyhelyzetben képesek egyes testrészeiket (elsősorban a farkukat) a testről ledobni. Ez igen fontos védekezési reakció, segítségével a ragadozót átmenetileg megtévesztheti, ami lehetőséget ad a menekülésre. A farok később regenerálódik.

Az állati szervezet öregedése, a halál



Valamennyi állatfajnak jellemző biológiai élettartama van. Ez általában szoros összefüggésben van például a testtömeggel, hiszen a nagy testű állatok többnyire hosszabb életűek. Az emlősök között például az indiai elefánt 70, az orrszarvú 50, a gorilla 25, a kutya 15, a szürke mókus 10, a házi egér 2, a vízicickány 1 évig él. Hasonló vonás figyelhető meg a gerincesek más osztályainál is. A hüllők közül például az óriás galápagosi teknősök évszázadokat is megélhetnek.
A többsejtű állatok egyedei életének vége felé közeledve szembetűnővé válik az öregedés folyamata. E jelenség okainak feltárása régóta foglalkoztatja a kutatókat. Egyes jelenlegi elképzelések szerint a folyamat végbemenetele ugyanúgy a genetikai programra vezethető vissza, mint a fajra jellemző maximális élettartam. Az öregedés jelei megmutatkoznak a makromolekulák, a sejtorganellumok, a sejtek, a szövetek, a szervek, illetve az egész szervezet szintjén is. A sejtekben az öregedés során a DNS felépítésében egyre több mutációs eredetű változás jöhet létre, annak ellenére, hogy egy folyamatos javítási mechanizmus zajlik. Összefüggést találtak a javító mechanizmus működésének hatékonysága és az adott faj biológiailag lehetséges élettartama között.
Az egyes egyedek halállal (exitus) végződő öregedési folyamata populációs szinten megakadályozza a túlnépesedést. A természetes halálon kívül az egyed életének végét okozhatják például a ragadozók, a betegségek, a táplálékhiány és a kedvezőtlen klimatikus hatások. Valójában az állatok általában nem érik el a lehetséges maximális, potenciális élettartamukat, mert már az előtt elpusztulnak.

Ellenőrző kérdések a 2. fejezet témaköreiből



1.	Miben tér el egymástól egy átlagos testi sejt és a petesejt felépítése?
2.	Az endolecitális petesejtek típusai hogyan határozzák meg az embrionális folyamatok menetét?
3.	Mi a jelentősége a petesejtet körbevevő burkoknak?
4.	Miben különbözik egymástól az ovogenezis és a spermiogenezis?
5.	A hímivarsejt felépítése milyen speciális vonásokat mutat?
6.	A hímivarsejt kialakulása során miért van szükség a spermiomorfogenezisre?
7.	Értékelje a külső és a belső megtermékenyítés jelentőségét, a közöttük lévő különbséget! 
8.	Mi határozza meg a barázdálódás menetét?
9.	A barázdálódás milyen típusait ismeri?
10.	Mi jellemző a szedercsíra állapotra?
11.	Mi jellemző a hólyagcsíra állapotra?
12.	Az embrionális fejlődés során mikor lehet elkülöníteni egymástól a leendő csíralemezeket? 
13.	Milyen csíralemezek alakulnak ki az embrionális fejlődés organotipikus szakaszában? 
14.	Sorolja fel az ektodermából kialakuló ősi szervtelepeket, szerveket, szöveteket! 
15.	Sorolja fel a mezodermából kialakuló ősi szervtelepeket, szerveket, szöveteket! 
16.	Sorolja fel az entodermából kialakuló ősi szervtelepeket, szerveket, szöveteket! 
17.	Milyen embrionális szervek alakulnak ki az organogenezis során? 
18.	Milyen állatcsoportokra jellemző a szikzacskó kialakulása? 
19.	Milyen állatcsoportokra jellemző a magzatburkok kialakulása? 
20.	Mi a jelentősége az egyes magzatburkoknak?
21.	Milyen kapcsolatot jelent a méhlepény az anya és utóda között? 
22.	Mi a különbség fiziológiai és reparatív regeneráció között? 
23.	Mutassa be az autotomia képességének jelentőségét! 
24.	Mit értünk az öregedés folyamata alatt?

3. fejezet - AZ ÁLLATI TESTET FELÉPÍTŐ SZÖVETEK



Az embrionális fejlődés során kialakul a három csíralemez. A csíralemezek további differenciálódása során szervtelepek, szervek jönnek létre. Az egyes szerveket túlnyomórészt többféle szövet építi fel. A szövet (tela) olyan sejtek egységét jelenti, melyek hasonló alakúak és azonos feladatot töltenek be, valamint az egyedfejlődés során általában azonos csíralemezből származnak. A szövetfelépítésében a sejtes állományon kívül a sejt közötti állománynak (substantia intercellularis) is fontos szerepe van, mert részt vesz a szövet tulajdonságainak kialakításában.
Tekintettel arra, hogy egy adott alapszövetféleség több csíralemezből is kialakulhat, ezért csoportosításuk nem származásuk, hanem elsődlegesen morfológiai tulajdonságaik és funkciójuk alapján történik. Ennek alapján megkülönböztetünk hámszövetet (tela epithelialis), kötő- és támasztószövetet (tela connectiva), izomszövetet (tela muscularis) és idegszövetet (tela nervosa).
Hámszövetek mind a három csíralemezből kialakulhatnak, a testfelszínt és a belső üregek falát borítják. A felépítő sejtek szorosan illeszkednek egymáshoz, táplálásuk az alaphártya felől megy végbe. A hám lehet egy- vagy többrétegű, elszarusodó vagy el nem szarusodó. A hámokat funkciójuk szerint a fedő-, a felszívó-, a pigment-, az érzék- és a mirigyhámok közé sorolhatjuk. A kötő- és támasztószövetek mezodermális eredetűek. Felépítő sejtjeik és a sejtközötti állományban lévő rostok (enyvadó-, rugalmas- és rácsrostok) megléte és arányaik meghatározzák a tulajdonságaikat. Szerepük főleg a szövetek és szervek összekapcsolásában, támasztásában, táplálásában, és a hőszigetelésben van. A kötőszövetek (embrionális-, laza-rostos-, retikuláris-, lemezes-, tömött-rostos kötőszövet, zsírszövet, vér és egyéb testfolyadékok) szinte valamennyi szerv felépítésében részt vesznek. A támasztószövetek (kondroid-, korda-, porc- és csontszövet) sejtközötti állománya rugalmas vagy igen szilárd lehet. A csontszövet az állati szervezet legkeményebb szövetfélesége. Az izomszövetek (sima- és harántcsíkolt izomszövetek) jórészt mezodermális eredetűek. Felépítő sejtjeik összehúzódásra képesek. Az idegszövet alkotásában szerepet játszó idegsejtek más testi sejteknél sokkal jobban differenciálódtak ingerfelvételre, ingerület továbbításra, feldolgozásra.
Ebben a fejezetben csak az általános szövettan bemutatására szorítkozunk, tehát az alapszövetek típusainak jellemzését adjuk meg. Néhány szövet esetében az azokat felépítő speciális sejteket a sejttani fejezetben ismertettük. A szervszövettan az egyes szervek szöveti felépítésével foglalkozik, és más tantárgyak anatómiai, élettani témaköreiben kerül kifejtésre.
Hámszövetek



Hámok mind a három csíralemezből kialakulhatnak. Az ektodermális eredetűek a testfelszínt borítják, a mezodermából származók a testüregeket bélelik, a húgy-ivari szervek felépítésében vesznek részt, míg az entodermálisak a bélcső és a légzőszerv hámját alkotják (lásd még 2.2. táblázat).
A hámszövetet alkotó sejtek szorosan illeszkednek egymáshoz, a sejt közötti (intercelluláris) állományuk igen kevés vagy hiányzik. Valamennyi hámszövetre jellemző, hogy alatta poliszacharidokból, speciális kollagénrostokból és proteoglikánokból álló alaphártya (membrana basalis) van. Az alaphártyával érintkező sejtek hemidezmoszómákkal és adhéziós molekulákkal kapcsolódnak hozzá, ami jó rögzülést tesz lehetővé számukra. Ez az alaphártya elválasztja a hámot az alatta lévő kötőszövettől, de rostjai révén egyben össze is fűzi azzal. A hámsejtek tápanyagokkal való ellátása a kötőszövet felől az alaphártyáig futó kapillárisok segítségével valósul meg. Innen a tápanyag diffúzióval jut tovább a távolabbi sejtekhez. A hámsejtek rétegében vérereket nem találunk. A többrétegű hámokban a kötőszövetes alap kiemelkedései (papillák) növelik a hám és a kötőszövet határfelületét. Ez szorosabb kapcsolódást, a nagyobb felület révén pedig intenzívebb anyagáramlást és nagyobb számú osztódóképes sejt elhelyezkedését teszi lehetővé. A hámrétegben érzőideg-végződések, valamint idegrostok fordulnak elő. A hámszövet regenerálódóképessége a többi szövethez viszonyítva jó. A folyamatosan elpusztuló sejtek pótlásán túl képes a kisebb-nagyobb sérülések kijavítására is.
A hámokat csoportosítani lehet morfológiai bélyegeik és funkciójuk szerint. Morfológiai jellemzőik közül a sejtek alakja és a sejtrétegek száma az elkülönítés alapja.
A hámsejteken megkülönböztetünk alapi (basalis) és csúcsi (apicalis) pólust. A kettő közötti tengely a sejt magassági méretét adja meg, míg erre merőlegesen a szélességi és hosszúsági méretek vehetők fel.
A hámok csoportosítása morfológiai jellemzők alapján



Az egyrétegű hám valamennyi sejtje érintkezik az alaphártyával, míg a többrétegűek esetében csak az alsó sejtsor.
Az egyrétegű laphámot felépítő sejtek erősen lapítottak, sokszögletűek (polygonalisak) és egymáshoz igen szorosan kapcsolódnak (3.1. ábra). Lapított vagy gömbölyded sejtmagjuk van. Különösen vékony laphámsejtek közepén lévő kidomborodás a sejtmag helyét jelzi. Tipikus formában fordul elő például az utóvesében (metanephros), ahol a Bowman-tok fali (parietális) lemezét képezi. A laphám speciális formája az érfalhám (endothelium) és a testüreghám (mesothelium).

          
3.1. ábra - Egyrétegű hámokat felépítő sejtek alakjai. A: laphámsejtek, B: köbhámsejtek, C: hengerhámsejtek (Több szerző nyomán)
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Az egyrétegű köbhámsejtek szélességi, hosszúsági és magassági méretei közel azonosak (3.1. ábra). A gömbölyű sejtmagok a sejt közepén helyezkednek el. Tipikus formában fordulnak elő a vese kanyarulatos csatornácskáiban, mirigyvégkamrákban és azok kivezetőcsatornáiban, valamint a szemlencse elülső felszínén. A vese elsőrendű kanyarulatos csatornácskáinak kezdeti szakaszán a sejtek apikális felszínén lévő mikrobolyhok úgynevezett kefeszegélyt alkotnak, mely a felszívófelületet növeli meg.
Az egyrétegű hengerhámsejtek magassági mérete felülmúlja a szélességi és hosszúsági méreteket (3.1. ábra). Az általában ugyanezen irányban megnyúlt sejtmag a sejt alapi részéhez közel helyezkedik el. Tipikus formában talál ható számos gerinctelen állat kültakarójában és például az utóvese gyűjtőcsatornáiban, az epeutak falában. A bélcső belső felületét borító hámsejtek aplikális felszínén ún. pálcikaszegélyt alkotnak a hosszú mikrobolyhok. A légutakban csillós (kinociliumos), többsejtmagsoros hengerhám található. Ez utóbbinál valamennyi hámsejt kisebb-nagyobb felületen érintkezik az alaphártyával, de sejtmagjaik különböző szintekben helyezkednek el.
Az egyrétegű hámok speciális formája a gyakran átmeneti hámnak is nevezett urothelium. Fénymikroszkópban vizsgálva úgy tűnik, mintha a többnyire szabálytalan alakú sejtek több rétegben helyezkednének el (3.2. ábra). A látszólag felszíni réteget alkotó sejtek (ernyősejtek) beborítják ugyan az alattuk lévőket, azonban egy-egy vékony nyúlványuk segítségével kapcsolatot létesítenek az alaphártyával. A sejtek kapcsolódó membránjai erősen redőzöttek, ami lehetővé teszi, hogy megnyúláskor a sejtek egymáshoz viszonyított helyzete jelentősen megváltozhasson. Ez a hámféleség a vesemedence, a húgyhólyag és a húgyvezeték falában található. A húgyhólyag telített állapotában a hám erősen elvékonyodik, a sejtek rugalmas alakváltoztatás révén követik a tágulást.

          
3.2. ábra - Speciális egyrétegű (átmeneti) hám, az urothelium. A: üres húgyhólyag falában, B: telt húgyhólyag falában, ah: alaphártya, es: ernyősejtek (Több szerző nyomán)
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A többrétegű hámot mindig a legkülső réteg sejttípusa alapján nevezzük el.
A többrétegű laphámban a felszíni rétegekben lévő sejtek mutatnak laphám formát, míg az alsó sorokbanülők nem. Legalul osztódásra képes, henger alakú, középen pedig átmeneti köbhámformát mutató sejtek találhatók. Attól függően, hogy a felső réteg elszarusodik-e vagy nem, megkülönböztetünk el nem szarusodó és elszarusodó többrétegű laphámot. Az el nem szarusodó többrétegű laphámot legalul az osztódó sejtek rétege (stratum germinativum), felette a tüskés réteg (str. spinosum), a felszínen pedig az ellapult sejtek rétege (str.planocellulare) építi fel (3.3. ábra). A tüskés sejtek nevüket a szövettani preparálás során alkalmazott fixálási eljárás által kialakított műtermékről kapták. Az ilyenkor zsugorodó sejtek az erős dezmoszomális kapcsolat révén egymással helyenként érintkezésben maradnak, így az egymástól részlegesen elváló sejtek között tüskeszerű nyúlványok mutatkoznak. A legfelső ellapult sejtek fokozatosan elhalnak, a sejtszervecskék lebomlanak. A halak kültakarójának felszínét ez a hám alkotja. A fejlettebb gerinceseknél ilyen hám fordul elő a mindig nedves szájgaratüregben, a nyelőcsőben, a hüvely egy részében, a szem szaruhártyájának elülső felszínén.

          
3.3. ábra - El nem szarusodó többrétegű laphám. ah: alaphártya (membrana basalis), el: ellapult sejtek rétege (str. planocellulare), os: osztódó sejtek rétege (str. germinativum), ts: tüskés sejtek rétege (str. spinosum) (Katznelson–Richter nyomán kissé módosítva)
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A többrétegű elszarusodó laphám felszínén elhalt sejtekből álló szaruréteg van (3.4. ábra). A kétéltűek, hüllők és madarak kültakarójában ez a hám három rétegből áll. Legalul van az alapi réteg (str. germinativum), felette a közbülső (str. intermedium) és a felszínen az elszarusodott réteg (str. corneum). A kétéltűek hámja csak gyengén elszarusodó. Az emlősök epidermiszében öt réteget lehet elkülöníteni. A hám alapi részén helyezkednek el az osztódó sejtek (str. germinativum majd ezt borítja a tüskés sejtek (str. spinosum) rétege. A tüskés réteg sejtjeiben jelentős mennyiségű keratinfilamentum képződik. Felettük van a szemcsés réteg (str. granulosum), ahol a sejtekben szemcsék vannak. A fénylő rétegben (str. lucidum) a szemcsék eltűnnek, megváltozik a réteg törésmutatója, ezért látszik fénylőnek. A sejtek ebben a rétegben már degenerálódnak, a sejtorganellumok gyakran már nem ismerhetők fel, mert a lizoszómák lebontják azokat. A legfelső szaruréteg (str. corneum) elhalt sejtjeiben nagy mennyiségben halmozódik fel keratin. A keratin vízben nem oldódó fehérje, amely felhalmozódva a kültakaró felszíni rétegében védelmet nyújt a kiszáradással szemben, és gátat szab a káros anyagok és kórokozók bejutásának. Az elszarusodás folyamata egy speciálisan szabályozott, programozott sejthalál. A felszíni réteg fokozatosan kopik. Ez a hám alkotja az emlősök bőrének hámrétegét és hozza létre származékait (szőr, karom, köröm stb.). A többrétegű hengerhám felső és alsó rétegében tipikus hengerhámsejtek ülnek, míg közöttük több rétegben ettől kissé eltérő alakú sejtek vannak. Ez a hám nem gyakori. A nagyobb mirigyek kivezető csöveiben, a szem kötőhártya-boltozatán, a kétéltűek nyelvén és garatján található.

          
3.4. ábra - Többrétegű elszarusodó laphám. ah: alaphártya (membrana basalis), fr: fénylő réteg (str, lucidum), os: osztódó sejtek rétege (str. germinativum), se: szemcsés sejtek rétege (str. granulosum), sz: szaruréteg (str.corneum), ts: tüskés sejtek rétege (str. spinosum) (Katznelson–Richter nyomán kissé módosítva)
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A hámok csoportosítása funkciók alapján



A fedőhámok elsődleges feladata a védelem. Tágabb értelemben szinte valamennyi eddig bemutatott hám besorolható lenne ebbe a csoportba, de tipikusan a testfelszínt borító epidermisz, valamint az endothelium és a mesothelium tartozik ide. Az endothelium és mesothelium a test belső üregrendszereit fedi. Az endothelium a vér- és nyirokerek, valamint a szív belső felszínét borítja. Az endotélium sejtjeinek kapcsolata olyan is lehet, hogy a közöttük képződő réseken át akár a vérsejtek is áthatolhatnak. Az endotélium kétirányú anyagáramlást tesz lehetővé a vérplazma és a vérereket körülvevő szövetek között. Az endotéliumsejtek átalakulhatnak kötőszöveti sejtekké. A mesothelium a savóshártyák (mellhártya, szívburok, hashártya) felszínén található. A sejtek által termelt folyadék bevonja a felületét, lehetővé teszi, hogy a zsigeri szervek súrlódásmentesen elcsússzanak egymáson. A mezotélium felszínét mikrobolyhok növelik, így nagy felülete révén jelentős felszívóképessége van. Különleges fedőhám-módosulat a számos hüllő és madár pislogóhártyájának belső felszínét borító tollepithelium. Ennél a hámsejtek szabad felszínén tollszerűen elágazó nyúlványok vannak, ami a szem kötőhártyájának tisztántartására szolgál.
A felszívóhám a tápanyagok felvételét és továbbadását végzi. Jellegzetes formája a vékonybél bélbolyhait borító, az apikális felszínén mikrobolyhokat viselő hengerhám. Természetesen bizonyos fokig minden hámsejt képes anyagok felszívására, de ezek a bélhámsejtek például felületi struktúrájuk révén specializálódtak erre a feladatra.
A pigmenthám sejtjeiben nagy mennyiségben találhatóak festékanyagok, amelyeknek szerepe a fény útjának elzárásában van. Tipikus formában fordul elő például a gerincesek szemében a retina mögött.
Az érzékhám az érzékszervek felszínét alkotja. Az érzéksejtek támasztósejtekkel együtt fordulnak elő benne.
A csillós hám speciális feladatokat láthat el. A légutak hámját alkotva elősegíti, hogy a szennyeződések a csillók csapkodása révén a testből kikerüljenek. A petevezetőben ezek a hámsejtek továbbítják a petesejtet.
A mirigyhám a mirigyek (glandulae) váladéktermelő részét alkotja. A belső elválasztású (endocrin) mirigyeknek nincs kivezetőjáratuk, váladékukat a véráramba juttatják. A külső elválasztású (exocrin) mirigyek vagy a testfelszínre, vagy szervek üregeibe öntik váladékukat, kivezetőjáratukon keresztül. Ha az exokrin mirigy a hámrétegbe ágyazott, akkor endoepithelialis mirigyről beszélünk. A nyálkaanyagot, méreg- és illatanyagokat termelő egysejtű exokrin mirigyek nagy számban fordulnak elő a gerinctelenek (például férgek, puhatestűek) kültakarójában. A körszájúak bőrében a nyálkatermelő mirigysejtek szorosan egymás mellett elhelyezkedve, csoportokat alkotnak (3.5. ábra). A gerinces állatok bélcsatornájának belső felszínét borító hámrétegben az önemésztéstől védő, mucinozus váladékot termelő kehelysejtek vannak (3.5. ábra). Exoepithelialis típusú a mirigy akkor, ha a hám alatti kötőszövetbe süllyedve fekszik (például az emlősök verejtékmirigyei) 

          
3.5. ábra - Endoepiteliális mirigyek. A: váladékkal (vá) telt kehelysejt (kh) a bélhámsejtek között, B: csoportot alkotó mirigysejtek (Welsch–Storch nyomán módosítva)
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A mirigyek lehetnek egy vagy több sejtből állóak. Ez utóbbi esetben a mirigyhámsejtek többnyire a vázalkotó kötőszöveti részekkel (interstitium), vérerekkel és idegekkel együtt alkotnak mirigyet. A végkamra a mirigyek váladéktermelő sejtekkel bélelt ürege, amely a kivezető járathoz csatlakozik.
A soksejtű exokrin mirigyeket a végkamra alakja, száma és a kivezetőcsövek száma szerint csoportosítják (3.6. ábra). A végkamra alakja szerint csöves, bogyós és csöves-bogyós mirigyeket különböztetünk meg. Az egyszerű mirigyekben egy kivezetőcsőhöz egy végkamra tartozik. Egyszerű csöves mirigy például a verejtékmirigy és a bélcsőben lévő Lieberkuehn-mirigy. Egyszerű bogyós mirigyek vannak a békák bőrében. Az elágazó mirigyekben több végkamrának van egy közös kivezető csöve. A nagyobb faggyúmirigyek elágazó bogyós felépítésűek. Az összetett mirigyeknél a kivezetőcső több mellékágra oszlik, és ezek végein vannak a végkamrák. Összetett csöves-bogyós mirigy például a hasnyálmirigy, a tejmirigy és a nyálmirigyek. Attól függően, hogy a mirigyhámsejtek milyen módon adják le a váladékot, megkülönböztetünk merokrin, apokrin és holokrin működésűeket (3.7. ábra).

          Merokrin működés esetén a mirigysejtből exocitózissal csak a váladék távozik el. Így működik a mirigyek többsége, például a nyálmirigyek is. A merokrin működés egy speciális esetének tartják az ekkrin szekréciót. Ebben az esetben a szekrétum (elektrolit, szteroid) a membránon keresztül zajló transzporttal kerül leadásra. Például a verejtékmirigyek működnek ilyen módon.

          
3.6. ábra - Mirigyek csoportosítása felépítésük alapján. A: egyszerű csöves, B: egyszerű bogyós, C: egyszerű csöves-bogyós, D: elágazó csöves, E: elágazó bogyós, F: elágazó csöves-bogyós, G: összetett csöves, H: összetett bogyós, I: összetett csöves-bogyós (Több szerző nyomán)
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3.7. ábra - A mirigyhámsejtek váladékleadásának különböző típusai. A: merokrin, B: apokrin, C: holokrin, vá: váladék, 1–4: a holokrin működésű sejt átalakulásának folyamata (Kühn nyomán)
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          Apokrin módon működő sejteknél a váladékkal együtt a plazma egy része is távozik, körülvéve a plazmamembrán egy részével. Ez jellemző a tejmirigy zsírszekréciójára és egyes illatmirigyekre.

          Holokrin típusú sejteknél a váladéktermelés során az egész sejt váladékká alakul át, az egész sejt kiürül. Az elpusztult sejteket a végkamra alaphártyáján ülő osztódó sejtek pótolják. Ilyen működésforma jellemző a faggyúmirigyekre.
Előfordul, hogy egy mirigy két módon is adhat le váladékot. A tejmirigyben apokrin módon kerülnek leadásra a lipidcseppek, merokrin módon pedig a fehérjék és a tejcukor.
A váladék összetétele, termelésének és leadásának módja szerint a merokrin működésű nyálmirigyekben három végkamratípust lehet elkülöníteni (3.8. ábra). A savós (serosus) mirigyvégkamra sejtjei fehérjeváladékot termelnek. A sejtek endoplazmatikus retikuluma ezért különösen jól fejlett, a sejt alapi részén és a sejtmag körül helyezkedik el. Az apikális póluson halmozódnak fel a váladékszemcsék, melyek exocitózissal ürülnek. A mirigyvégkamra ürege viszonylag szűk. Szerózus mirigy például a fültőmirigy és a könnymirigy. A nyákos (mucinosus) mirigyvégkamra sejtjeinek endoplazmatikus retikuluma kevésbé fejlett, mert csak kevés szekréciós fehérjét szintetizál. A Golgi-készülék viszont igen jól fejlett, sok szénhidrátot szintetizál. A terjedelmes váladékgranulumok a szerózus váladékhoz képest nagyobb víztartalmúak, méretük is nagyobb. A váladék sűrű, viszkózus, a termelt fehérjéhez sok szénhidrát kapcsolódik. A váladék leadása történhet egyszerű exocitózissal is, de gyakran úgynevezett sorozatexocitózis figyelhető meg. Ebben az esetben egy, az apikális plazmamembránnal összeolvadt granulum membránjába beleolvad a következő, majd sorban még továbbiak is. Sokszor az egész granulumrészlet így ürül ki egyszerre, ami a fénymikroszkópos vizsgálatokban azt a benyomást keltette, hogy a felgyülemlett váladék a sejthártyát átszakítva ürül ki. Mucinózus típusúak például a nyelőcső és a szájpadlás nyálkatermelő mirigyei. A kevert (seromucinosus) mirigyvégkamrát mucinózus sejtek borítják, míg a szerózus sejtek félholdszerűen veszik körül őket. Utóbbi sejtek váladéka a mucinózus sejtek közötti réseken át jut be a végkamra üregébe. Az állkapocs alatti és a nyelv alatti nyálmirigyek végkamrái ilyen kevert típusúak.

          
3.8. ábra - Különböző végkamratípusok egy exokrin mirigyben. er: endoplazmatikus retikulum, Ga: Golgi-apparátus, kj: kivezetőjárat, KV: kevert végkamra, MU: mucinozus végkamra, SE: szerozus végkamra, sm: sejtmag, vá: váladék (Welsch–Storch nyomán kissé módosítva)
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Kötőszövetek és támasztószövetek



A kötő- és támasztószövetek mezodermális eredetűek. Elsődleges feladatuk a sejtek, szövetek, szervek összekapcsolása, a hézagok kitöltése, a támasztás. A kötő- és támasztószövetek megadják a szervek és a test külső formáját, biztosítják más szövetek tápanyagellátását, egyes sejtjeik regenerációs képessége révén képesek az elvesztett részek pótlására. A szervezetben majdnem mindenütt előfordulnak, szinte valamennyi szerv felépítésében szerepük van. A kötő- és támasztószövetekben – a porcszövet kivételével – mindig találhatóak vér- és nyirokerek, valamint idegek. Sejtes állományuk igen változatos (bővebben lásd a kötőszövetek ismertetésénél), de általában a sejt közötti állomány dominál. Az intercelluláris állomány rostokból és alapállományból áll, összetétele meghatározza a szövet tulajdonságait. Az enyvadó (collagen) rostok szkleroproteidek, melyek nem nyújthatóak, de szakítási szilárdságuk igen nagy. A rostok kollagénből épülnek fel. A kollagén molekulák polaritása és a rost felépítőegységeinek szabályos ismétlődése miatt a kollagén rostok elektronmikroszkóppal vizsgálva enyhe harántcsíkoltságot mutatnak. A vastag, hullámos lefutású, elemi rostokból álló rostnyalábok gyakran elágaznak. Az elemi rostokat glikozamino-glikán (régebbi nevén mukopoliszacharid) tartalmú anyag köti össze. A kollagén rostok valamennyi többsejtű állatban megtalálhatóak. A rugalmas (elasticus) rostok vékonyak, elasztin- és glikoproteid-tartalmúak, nem alkotnak kötegeket. A rostok jól nyújthatóak, az erőhatás után pedig visszanyerik eredeti méretüket. Sok rugalmas rost van az irhában, az elasztikus típusú artériák falában, a rugalmas-rostos porcban és a tüdőben. A rácsrostok (reticularis rostok) igen vékonyak, elágazóak, egymással hálózatot képeznek. A rácsrost a kollagén egyik változatának tekinthető fehérjékből és glikozamino-glikánból épül fel. Szinte valamennyi szervben megtalálhatóak, sűrű hálózatot alkotnak például a hámok alatti alaphártyában és a nyirokszervekben. Körülveszik a zsírsejteket és a vérereket. Az intercelluláris állomány kolloid jellegét a fehérje- és a glikozamino-glikán tartalom, viszkozitását a hialuronsav (egy speciális, savanyú glikozamino-glikán) mennyisége szabja meg. Az alapállománynak fontos szerepe van az anyagforgalomban és a vízháztartásban.
A kötőszövetek és támasztószövetek csoportosítása a celluláris és intercelluláris állomány összetétele alapján történik:
	
                Kötőszövetek:

              	
                - embrionális kötőszövet:

              	
                mezenchima

              
	 	 	
                kocsonyás kötőszövet

              
	 	
                - laza-rostos kötőszövet

              	 
	 	
                - retikuláris kötőszövet

              	 
	 	
                - lemezes kötőszövet

              	 
	 	
                - tömött-rostos kötőszövet:

              	
                rugalmas-rostos kötőszövet

              
	 	 	
                kollagén-rostos kötőszövet (ín)

              


	 	
                - zsírszövet:

              	
                fehér zsírszövet

              
	 	 	
                barna zsírszövet

              
	 	
                - vér és egyéb testfolyadékok

              	 


	
                Támasztószövetek:

              	
                - kondroid- és kordaszövet

              	 
	 	
                - porcszövet: 

              	
                üvegporc

              
	 	 	
                rugalmas-rostos porc

              
	 	 	
                kollagén-rostos porc

              
	 	
                - csontszerű szövetek

              	 
	 	
                - csontszövet

              	 


Kötőszövetek



A kötőszöveteket a sejtes és sejt közötti állományuk összetétele, arányai alapján lehet csoportosítani. A mezodermából, illetve az arról korán elkülönülő mezenchimasejtekből különböző sejtek differenciálódnak. A mezenchimasejtek egy része (megtartva nagyfokú differenciálódóképességét) a kifejlett állatok laza-rostos kötőszövetében is megtalálható. A kötőszövetekben vannak rögzített (fixált) és szabad vagy vándorsejtek.
A helytülő, rögzített sejtek azt követően, hogy egy adott helyen megtelepedtek, esetleg nyúlványokat növesztettek, általában már nem mozognak. A kezdetben mozgásra képes fibroblast sejtekből képződő fibrociták (fibrocyta) rostokat szintetizálnak, részt vesznek az alapállomány glikozamino-glikán anyagainak képzésében. A kollagén molekulák az endoplazmatikus retikulumban képződnek, ezeket a Golgi-apparátus csomagolja, majd merokrin szekrécióval leadásra kerülnek. A kollagén molekulák a sejten kívül rendeződnek rosttá. A másik két kötőszöveti rosttípus is hasonló módon képződik a fibrociták révén. A vér monocitáiból (monocyta) származó hisztiociták (hystiocyta) nyugvó vándorsejtek, mert gyulladásos folyamatok esetén állábakat növesztenek és mozognak, valamint fagocitózissal mikroorganizmusokat fogyasztanak. Ez utóbbi képességük miatt nevezik őket makrofág sejteknek is. Az immunrendszerben szerepet játszó retikulumsejtek (reticulocyta) is a rögzített sejtekhez tartoznak, de szükség esetén szintén képesek amőboid mozgásra és fagocitózisra. Az ínsejtek az ínszövetben fordulnak elő. A zsírsejtek számos kötőszövetben megtalálhatóak.
A szabad vagy vándorsejtek közé tartoznak a plazmasejtek, melyek a B-limfocitákból alakulnak ki. Fő feladatuk a gamma-globulin előállítása, amely a szervezet védekező folyamataiban fontos. A hízósejtek heparint, hisztamint, szerotonint szintetizálnak. A heparin a véralvadást gátolja. A hisztamin tágítja a vérereket, fokozza azok permeábilitását, míg a szerotonin szűkíti a kapillárisokat. A pigmentsejtek (melanocyták) a ganglionlécből származnak. Kezdetben mozgásra képesek, a szervezet számos pontjára elvándorolnak, majd megtelepednek. Nagyobb számban fordulnak elő a hám alatti kötőszövetben és a pigmentes kötőszövetben.
A kötőszövetek egyes típusaiban ezeken kívül előfordulhatnak idevándorolt fehérvérsejtek, melyek a humorális (antitestes) és sejtes immunitás kialakításában vesznek részt. A fentiekben felsorolt sejtes elemek és rostok elsődlegesen a gerinces állatokra jellemzőek. Gerinctelen állatoknál más, speciális feladatot ellátó sejtek is előfordulhatnak.
Mezenchima



A mezenchima (mesenchyma) az embrionális élet során alakul ki a mezodermából. Ebből differenciálódnak a többi kötő- és támasztószövetek. A nagy mennyiségű folyadékot tartalmazó sejt közötti állomány nyomása feszességet ad e szövetféleségnek. A sejtek nyúlványaik révén képeznek hálózatot. A sejt közötti állomány rostokat nem tartalmaz (3.9. ábra). Kifejlett állatokban önálló szövetként már nem fordul elő, de a mezenchimasejtek a kötőszövetekben még megtalálhatóak.

Kocsonyás kötőszövet



Warthon-féle kocsonyának is nevezik ezt az embrionális élet során kialakuló kötőszövetet. A nyúlványos sejtek között gél állapotú alapállomány van, amiben már kollagén rostok találhatók (3.9. ábra). Emlősállatokban a fejlődő embrió testében és a köldökzsinór alapállományában figyelhető meg.

            
3.9. ábra - Embrionális kötőszövetek. A: mezenchima, B: kocsonyás kötőszövet (Geiler és Törő nyomán kissé módosítva)
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Laza-rostos kötőszövet



Az állati szervezet leggyakoribb kötőszövet-félesége, amely szinte valamennyi szerv felépítésében részt vesz (3.10. ábra). Összeköti a különböző szöveteket, kitölti a hézagokat, vázat alkot, és fontos szerepe van a környező szövetek anyagforgalmában. Szinte valamennyi kötőszöveti sejttípus előfordul benne. Az alapállományban kollagén, elasztikus és rácsrostok vannak. Attól függően, hogy a szövet hol helyezkedik el, a sejttípusok és a sejtközötti állomány aránya eltérő lehet. A bőralatti kötőszövetben például legnagyobb arányban a fibroblasztok, hisztiociták, hízósejtek és fehérvérsejtek fordulnak elő. A rostok laza hálózatot alkotnak, közülük a kollagénrostok dominálnak. Vérerekkel és idegekkel gazdagon ellátott.

            
3.10. ábra - A: laza-rostos kötőszövet, B: retikuláris kötőszövet (Törő és Krölling–Grau nyomán kissé módosítva)
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Retikuláris kötőszövet



Nyúlványos sejtjei (úgynevezett retikulocyták) hálózatot képeznek, amelyet a retikuláris rostok is megerősítenek (3.10. ábra). A rostokat a sejtek nyúlványai körülölelik. A vérképző szervek (vöröscsontvelő, lép, nyirokszervek) alapvázát alkotják, ahol a kötőszövetben lévő szabad terekben foglalnak helyet a fejlődő vérsejtek. Sejtjei képesek arra, hogy legömbölyödve vérsejtekké és nyiroksejtekké, valamint zsírsejtekké alakuljanak át.

Lemezes kötőszövet



Felépítésében elsősorban kollagén, kisebb arányban elasztikus rostok és sejtes elemek vesznek részt. Mechanikai erőknek igen ellenálló szövetféleség. Ilyen kötőszövet képezi például az ízületi tok külső rétegét, de megtalálható a bőr alatti kötőszövetben is.

Tömött-rostos kötőszövet



A tömött-rostos kötőszövetben a rostok dominálnak, a sejtek és az alapállomány aránya kisebb. Aránylag kevés vérér fordul elő benne. Két formáját különböztetik meg, a rugalmas-rostos és a kollagén-rostos kötőszövetet.

            A rugalmas-rostos kötőszövetben az elasztikus rostok adják meg a szövet tulajdonságait. Olyan helyeken fordul elő a szervezetben, ahol a gyakori nyújtó hatások után izommunka nélkül áll vissza az eredeti állapot. Ilyen rugalmas-rostos kötőszövet van a tarkószalagban, a csigolyákat összekötő szalagokban, az artériák falában, a mirigyvégkamrák körül. 

            A kollagén-rostos kötőszövet tipikus megjelenési formája az ín (tendo). Az ínsejtek (tendocyták), amelyek valójában fibrociták, a kötegekbe rendeződött, szorosan álló rostok között helyezkednek el (3.11. ábra). Alakjuk megnyúlt, keresztmetszetben általában „Y” vagy „X” alakúak. Az ínben más sejttípus csak elvétve fordul elő. A rostnyalábok között még vérereket tartalmazó laza rostos kötőszövet fordul elő. Az ínt kívülről kötőszöveti lemez burkolja. A csonthártyához kapcsolódó inak az izmok segítő szervei, szilárdan rögzítik azokat a csontokhoz. 

            
3.11. ábra - Ínszövet felépítése. A: keresztmetszetben, B: hosszmetszetben. ír: ínrost, ís: ínsejt (Törő, valamint Grau és Bucher nyomán módosítva)
[image: kepek/3.11.abra.png]



          

Zsírszövet



A zsírszövetben legnagyobb mennyiségben zsírsejtek vannak. Ezek a sejtek vagy a mezenchimából vagy retikulumsejtekből, hisztiocitákból, esetleg fibroblasztokból alakulhatnak ki. Szerepük van többek között a tápanyag-raktározásban, a mechanikai védelemben és a hőszabályozásban. A zsírsejtek zsírfelhalmozási típusa és funkciója alapján fehér és barna zsírszövetet lehet elkülöníteni.

            A fehér zsírszövetet alkotó sejtekben a fokozatosan felhalmozódó zsírcseppek végül összeolvadva szinte – teljesen kitöltik a belső teret, kiszorítva a sejtmagot és egy kevés plazmát a sejt egyik szélére (3.12. ábra). A szövettani preparátumok készítésekor alkalmazott zsírelvonó szerek hatására a készítményekben, a zsírsejtekben nagy üres teret lehet látni. Ha a sejtmag is a metszési síkban van, akkor a sejtek pecsétgyűrű alakot mutatnak. Minden egyes zsírsejtet retikuláris rostok hálózata vesz körül. A zsírszövet vérerekben gazdag. Kötőszövetes sövények tagolják lebenyekre. A zsírsejtek egyesével vagy kisebb csoportokban, számos kötőszövet-féleséghez társultan is előfordulnak. Nagyobb kiterjedésű zsírpárnák jönnek létre például a bőr alatti kötőszövetben, az ujjpárnákban, a vese körül, a tejmirigyben. A fehér zsírszövet sejtjeiben lévő, elsősorban neutrális trigliceridekből álló zsír állandó lebontás és felépülés alatt áll. A szervezet számára energiában gazdag tápanyagot szolgáltat, oxidatív lebontása során víz szabadul fel, így ez a szövetféleség éhezés és szomjazás alkalmával fontos szerephez jut. A zsírszövetnek hézagkitöltő, támasztó, formát és rugalmasságot adó, mechanikai védelmet és hőszigetelést nyújtó szerepe is van. Az úgynevezett struktúr-zsírszövetek (például az ujjpárnákban) még tartós éhezés esetén sem bomlanak le.

            
3.12. ábra - Fehér zsírszövet. ks: kötőszövetes sövény, pl: citoplazma, sh: sejthártya, sm: sejtmag, zs: zsír (Krölling-Grau nyomán módosítva)
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A barna zsírszövet kisebb sejtekből áll, melyek sejtmagja nem szorul ki a széli részre, mert jóval kevesebb zsírcsepp raktározódik a sejtben. A plazmában sok mitokondrium fordul elő. Jelentős mennyiségű glikogént is tárolhat. A RESsejtjeiből átalakult sejteket retikuláris rostok, vérerek veszik körül, idegvégződések kapcsolódnak hozzájuk. A barna zsírszövet gazdag vérellátású, és elsődleges feladata a hőtermelés. Különösen jól fejlett a téli álmot alvó állatoknál, ahol a zsírpárna a tarkó, a nyak és a lapocka tájékán helyezkedik el. A barna zsírszövetben a hőtermeléssel járó lebontási folyamatok felmelegítik az átáramló vért. Ez fontos szerepet játszik a téli álomból ébredő állatok testhőmérsékletének emelésében.


Vér és egyéb testfolyadékok



A vér (sanguis) a zárt keringési rendszerben áramló testfolyadék. Nem tipikus kötőszövet. Sejtjeit mezodermális eredetű vérsejtképző őssejtek osztódással hozzák létre. A gerinces állatok esetében a vöröscsontvelőben és az egyedfejlődés korai szakaszában a nyirokszervekben képződnek.
Gerinctelen állatok közül zárt keringési rendszerük van például a gyűrűférgeknek. Vérükben amöbociták (amoebocyta), sőt a soksertéjű gyűrűférgekében vörösvértestek is vannak. A rákok és a puhatestűek testfolyadékában fehérvérsejtek találhatók. A rovarok testfolyadékában hemociták (haemocyta) fordulnak elő.
A gerinces állatok vére komplex folyékony szövet, amely vérplazmából és alakos elemekből áll. A plazma mintegy kilencven százalékban vizet tartalmaz, amelyben többek között fehérjék (például albumin, globulinok, fibrinogén), glükóz, aminosavak, szervetlen ionok, enzimek, hormonok, vitaminok, anyagcsere-bomlástermékek és még számos más szervetlen és szerves anyag található. A plazmában oxigén, szén-dioxid és nitrogéngázok is oldódnak. A gerincesekben a vér alakos elemeit a vörösvérsejtek (erythrocyták), a fehérvérsejtek (leukocyták) és a vérlemezkék (thrombocyták) alkotják (3.13. ábra). A vérben főleg a vörösvértesteknek és a vérlemezkéknek van fontos szerepük, míg a fehérvérsejtek elsősorban a kapillárisokat elhagyva (extravasculárisan) működnek. A vér alapvető feladatai közé tartozik a gázok, tápanyagok és bomlástermékek szállítása, az immunfolyamatokban való részvétel, a szervezet sav-bázis egyensúlyának fenntartásában és a hőszabályozásban való közreműködés. A vér mennyisége és összetétele fajtól függően eltérő, de az egyedek között is változhat. E tekintetben különbség lehet például a hímek és a nőstények között, változhat az életkor, a testméret, az egészségi állapot és az évszakok szerint is.

          
3.13. ábra - Vérsejtek kialakulása és típusai (egyszerűsített vázlat). Bl: B-limfocita, eb: eritroblaszt, er: eritrocita, er1: sejtmagvas eritrocita, er2: sejtmag nélküli eritrocita, fv: fehérvérsejtek, gr: granulocita, gr1: neutrofil granulocita, gr2: eozinofil granulocita, gr3: bazofil granulocita, hp: hemopoietikus őssejt, li: limfoid őssejt, mb: mieloblaszt, mc: mielocita, me: megakarioblaszt, mi: mieloid őssejt, mk: megakariocita, mo: monocita, Tl: T-limfocita, tr: trombocita (Reman, Storch, Welsch nyomán módosítva)
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A vörösvérsejtek az emlősök kivételével ovális alakúak, sejtmagot tartalmaznak. Az emlősök eritrocitája korong alakú és sejtmagot nem tartalmaz, ezért vörösvértest a neve. A tevefélék vörösvértestjei ovális alakúak. Az eritrociták membránja a felületén lévő különféle glikoproteidek révén a vércsoport-tulajdonságokat alakítja ki. A vércsoportrendszerek közül legismertebb az emberi ABO vércsoport és az Rh-faktor előfordulása. A vörösvérsejtek feladata az oxigén szállítása, amit hemoglobintartalmuk tesz lehetővé. A vörösvérsejtek nagysága a gerinces állatok között jelentős eltéréseket mutathat. A halak ellipszoid alakú vörösvérsejtjei például átlagosan 13 x 9 µm méretűek, az emlősök korong alakú vörösvértestei 6–7 µm átmérőjűek. Egy köbmilliméter vérben az eritrociták száma halaknál 1–2 millió, az emlősöknél 4–8 millió között mozog. Az eritrociták a vörös-csontvelőben keletkeznek az eritroblaszt (erythroblast) sejtekből. A sejtek sorozatosan osztódnak, közben megtörténik a hemoglobin szintézise. Az emlősállatokban a vörösvérsejt fejlődése során kettéválik. A sejtmembránnal körülvett sejtmagot tartalmazó részt fagociták emésztik meg. A mag nélküli részből alakul ki a vörösvértest, amely végül minden organellumát lebontja. A plazmamembránnal határolt teret speciális citoplazma-állomány (stroma) tölti ki.
A színtelen fehérvérsejtek a vörösvérsejtekhez viszonyítva jóval kisebb számban fordulnak elő. A legtöbb gerincesnél egy köbmilliméter vérben a számuk 10 000 alatti, madaraknál közel 20 000. A fehérvérsejtek között megkülönböztetünk agranulocita típusú limfocitákat (lymphocyta) és monocitákat (monocyta), valamint granulocitákat (granulocyta). A limfocitáknak nagy, 5–7 µm átmérőjű, kerekded sejtmagjuk van. A nyirokszervekben válnak éretté, innen kerülnek ki a véráramba, és a szervezet immunrendszerében töltenek be fontos szerepet. Alakilag megkülönböztethető kis és nagy limfocita. A nagy limfocita korai fejlődési állapotú (sejtmagja körül vastagabb plazmaszegély figyelhető meg, mint a kis limfocitánál), a kis limfocita érettebb. A differenciálódás során belőlük T és B sejtek alakulnak ki, amelyek szerepe sokrétű. A monociták nagyméretűek, emlősöknél elérhetik a 20 µm átmérőt is. Sejtmagjuk bab vagy patkó alakú, a sejt egyik felére tolódva helyeződik el. Fagocitózisra képesek, bekebelezik a kórokozó baktériumokat. A vérereket elhagyva makrofág sejtekké alakulnak. Képződési helyük elsősorban a vöröscsontvelő és a nyirokszervek. Élettartamuk az emlősöknél 4–5 nap. A vöröscsontvelőben képződő granulociták sejtmagja karéjozott, lebenyezett, plazmájuk pedig szemcsézett. Átmérőjük 10–15 µm között változik. A granulumok festődése alapján meg lehet különböztetni neutrofil, bazofil és acidofil granulocitákat. A neutrofil granulociták sejtmagja több lebenyre tagolt, plazmájukban a szemcsék kisméretűek. Élénk amőboid mozgásra és fagocitózisra képesek. Ez utóbbi képességük miatt mikrofágoknak is nevezik őket. Igen fontos szerepet töltenek be a szervezet védekező folyamataiban. A bazofil granulociták plazmájában nagyméretű szemcsék vannak. A sejtekben heparin és hisztamin található, amit a sejtek a sérült, vagy gyulladt helyeken leadnak. A heparin részint gyulladásgátló, részint kemotaktikusan vonzza például a makrofágokat. Mivel a hisztamin növeli az erek permeábilitását, ezért a sérült szövetrészekbe több neutrofil granulocita tud kijutni. A bazofil granulociták élettartama mindössze néhány nap. Az acidofil granulociták plazmájában nagyméretű szemcsék vannak, a sejtmag általában kétlebenyű. Amőboid mozgásra és fagocitózisra képesek.
A vérlemezkék az emlősökben nem tartalmaznak sejtmagot, míg a többi gerinces állatban igen. Utóbbi esetben a sejtek ovális, orsó vagy gömbölyded alakúak. Emlősöknél a vöröscsontvelő óriássejtjeiből (megakaryocyta) keletkeznek, azok citoplazmájának feldarabolódása során. Méretük emlősöknél 1–4 µm közötti. A trombocitáknak a véralvadás folyamatában van szerepük.
A vér alakos elemeinek képződése (haemopoiesis) elsősorban a vöröscsontvelőben és a nyirokszervekben történik. A vöröscsontvelő a kétéltűektől kezdve tölt be kiemelkedő szerepet. Az említetteken kívül a máj, a lép és más szervek is részt vesznek a vérsejtek előállításában. A vöröscsontvelőben a nagy differenciálódási képességgel rendelkező pluripotens őssejtek differenciálódása két fő irányban indul meg (3.13. ábra). Elkülönülnek a mieloid sejtek és a limfoid őssejtek. A mieloid őssejtekből alakulnak ki a mieloblaszt (myeloblast), az eritroblaszt (erythroblast) sejtek, valamint a megakariociták előfutárai (megakaryoblast). A mieloblasztokból a mielociták, míg az eritroblasztokból az eritrociták alakulnak ki. A mielociták a granulociták, illetve a monociták közös előfutárai. A limfoblaszt sejtekből alakulnak ki a T- és B-limfociták különböző formái. A limfociták és a monociták a nyirokszervekben differenciálódnak.
A nyirok (lympha) sejt közötti folyadék, szövetnedv, amely a nyirokkapillárisokba szivárog. Sejtes állományát leukociták, túlnyomórészt limfociták alkotják. Plazmájában fibrinogén található. A nyirokrendszert az ereken kívül még a nyirokszervek építik fel. A nyirokfolyadéknak szerepe van az anyagszállításban, így az anyagcserében, valamint a limfociták révén a kórokozók elleni védelemben (4.3.2. fejezet).
Az ízületi nedv, szinovia (synovia) az ízületi üregeket, ínhüvelyeket kitöltő folyadék, amelyben fehérvérsejtek, levált kötőszöveti sejtek fordulnak elő.
Az agyi-gerincvelői folyadék (liquor cerebrospinalis) az agykamrát és a gerincvelő központi csatornájának üregét tölti ki. Kevés fehérje, fehérvérsejt és levált ependimasejt lehet benne.

          A savós testüregek folyadéka kevés fehérjét, fehérvérsejtet és levált mezotéliumsejtet tartalmaz.

Támasztószövetek



A támasztószövetek intercelluláris állománya a kötőszövetekhez képest sokkal szilárdabb, de gyakran igen rugalmas is.
Kondroidszövet



A kondroid- (chondroid) szövet egyes gyűrűsférgekben, rákokban és a csigákban fordul elő. Celluláris állományát összetömörült hólyagos kötőszöveti sejtek alkotják, míg az intercelluláris térben kollagén rostok vannak. Nyomásszilárdsága a kordaszövetnél kisebb. A kondroidszövet a csigák reszelőnyelvében rugalmas párnát képez, illetve a testükben különböző szöveteket választ el egymástól.

Kordaszövet



Előfordul az előgerinchúrosoknál, a fejgerinchúrosoknál, valamint a gerinces állatok egyedfejlődésének kezdeti szakaszában. Nyomással szemben ellenálló szövetféleség. A kordaszövetből álló gerinchúr (chorda dorsalis) felépítése a gerinchúrosoknál elég változatos képet mutat. Gerincesekben a gerinchúrt felépítő kordaszövetet kollagén és elasztikus rostokból álló hüvely veszi körül. A felszíni rétegében lévő kordoblaszt (chordoblast) sejtek hozzák létre a kordasejteket, amelyekben vakuolumok képződnek. Az egymással dezmoszómákkal kapcsolódó, egymásnak feszülő folyadékkal telt sejtek nyomása és a külső kordahüvely alakítja ki a rugalmas gerinchúrt (3.14. ábra).

            
3.14. ábra - A kordaszövet felépítése(részlet az ingolák gerinchúrfának keresztmetszetéből). fc: fibrocita, kb: kordoblaszt sejt, ko: kollagén rostok, ks: kordasejtek nagy sejten belüli üreggel (Welsch–Storch nyomán kissé módosítva)
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            Porcszövet A porcszövet (tela cartilaginea) támasztószerepét a sejtközötti állomány biztosítja, amelynek minősége megszabja a porcszövet tulajdonságait. A porcszövet a mezoderma mezenchima sejtjeiből differenciálódik. A mezenchimasejtek porcképző (chondroblast) sejtekké alakulnak, kialakítják a porc alapállományát, miközben porcsejtekké (chondrocyta) differenciálódnak. A porcszövet alapállománya fehérjéket (kollagént, albuminoid anyagokat), glikózamino-glikánokat (például kondroitin-szulfátot), valamint kollagén- és elasztikus rostokat tartalmaz.
A sejtek az alapállományba ágyazva egyesével vagy többesével foglalnak helyet. A porcsejtek porcsejtüregecskékben ülnek, melyet kollagén rostokból álló tok határol. A rostok a porcsejtcsoportokat is határolják. A sejtcsoportokat glikozamino-glikán és proteoglikán-tartalmú belső és külső porcudvarok veszik körül. Így porcegységek, kondronok (chondron) alakulnak ki az alapállományban. Az előbbiekben leírt kondronszerkezet tipikusan az üvegporcra jellemző (3.15. ábra).

            
3.15. ábra - A hialin porc felépítése, aá: alapállomány, nz: növekedési zóna, pe: porcegység, ph: porchártya, ps: porcsejt, pt: porctok, pu: belső és külső porcudvar (Több szerző nyomán módosítva)
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A porcszövetet kívülről porchártya (perichondrium) borítja, amely nagy mennyiségben tartalmaz kollagén rostokat. Külső rétege a laza-rostos kötőszövet felé képez átmenetet, míg a belső réteg rostjai a porc rosthálózatába kapcsolódnak be. Feladata a porc mechanikai védelme, táplálása, valamint a porszövettel határos felszínén ülő porcképző sejtek révén a porc állományának gyarapítása. Mivel a porc belsejében vérerek nincsenek, a sejtek diffúzió útján veszik fel a táplálékot a porchártya felől. Ahol a porcréteget porchártya nem borítja, mint az ízületeknél, ott a tápanyagok az ízületi nedv révén jutnak el a porcszövethez. A porc regenerálódóképessége nem jó, idősebb korban pedig lebontó és degeneratív folyamatok indulhatnak meg benne. Ilyen például a porc elmeszesedése vagy rostrendszerének kedvezőtlen hatású tömörülése. A porcszövettípusokat felépítésük, a mikroszkópi vizsgálatok során mutatkozó jellegzetességeik és betöltött szerepük alapján lehet csoportosítani.
Az üvegporc (hyalin porc) alapállománya homogénnek látszik, mert a glikozamino-glikánok, a kondroitin-szulfát átitatják a kollagén rostokat, így azok csak speciális vizsgálati módszerekkel mutathatóak ki. Általában 2–5 sejt helyezkedik el egy kondronban (3.15. ábra). Ez a porcszövet fordul elő például a porcoshalak belső vázában, fejlettebb gerincesekben a csontok ízületi felszínén, a légcsőben és az orrsövényben, valamint a bordavégeken.

            A rugalmas-rostos porc alapállományában a kollagén rostokon kívül hálózatot alkotó rugalmas rostok is vannak (3.16. ábra). Egy legfeljebb két porcsejt található együtt. Ez a porcféleség rugalmas alakváltozást tesz lehetővé. Emlősökben fordul elő például a fülkagylóban és a gége-fedőben.

            
3.16. ábra - A: rugalmas-rostos porc, B: kollagén-rostos porc. (Több szerző nyomán módosítva)
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            A kollagén-rostos porcban a nagy mennyiségben előforduló és az erőhatásoknak megfelelően rendeződött kollagén rostkötegek között a porcsejtek többnyire egyesével helyezkednek el (3.16. ábra). Nagy mechanikai igénybevételnek kitett helyeken előforduló szövet, amely tipikus formában található meg például a csigolyák közötti porckorongban és a pataporcban.

Csontszerű szövetek



A dentin felépítése nagyon hasonlít a csontéhoz, bár szervetlen állománya jóval magasabb (75%) és ezért sokkal szilárdabb. A dentin belső állománya nem tartalmaz sejteket vagy nagyobb üregeket. A képzésben részt vevő odontoblaszt (odontoblast) sejtek a leendő dentinállomány belső határán helyezkednek el és csak nyúlványaik hatolnak be az állományba. Az általuk létrehozott csatornácskákban vérerek és idegek futnak. Az odontoblaszt sejtek kollagén rostokat képeznek az alapállomány felé, amely apatitkristályokkal való impregnálás útján megkeményedik. A sejtek a felszínhez közel maradnak, egymással kis csatornácskák révén nem létesítenek kapcsolatot, de nyúlványaik behatolnak a dentin belső állományába (3.17. ábra). A dentin a fog zománcrétege és a pulpaüreg között található. Az elefántok agyarában („elefántcsont”) nagy mennyiségben található dentin. Megtalálható a porcoshalak pikkelyében is, amelynek felépítése a gerincesek fogáéval homológ.

            
3.17. ábra - A: dentinállomány, B: csontszövet kialakulása. (1: első fázis, 2: második fázis) ck: csontszövet kiindulási állománya, cs: csontszövet alapállománya, da: dentin alapállománya, kf: kiindulási felszín, ny: sejtnyúlvány, ob: oszteoblaszt sejt, od: odontoblaszt sejt, pu: pulpa (Currey nyomán erősen módosítva)
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A gerincesek fogának cementállománya a csontszövethez nagyon hasonló felépítésű, de a Havers-féle csatornák legfeljebb idős korban alakulnak ki benne.
A csontoshalak többségének pikkelyeit csontszerű szövet alkotja. Képzését csontépítő oszteoblaszt (osteoblast) sejtek végzik. Ezek a pikkelytasak falában ülő sejtek változó intenzitással termelik a pikkely kemény állományát, de abba nem épülnek be. A pikkely csontszerű anyagának képzése elsődlegesen a széli részen megy végbe.
A halak egy részének (például tokfélék) a pikkelyeit részben ganoin alkotja. A ganoin elmeszesedő kollagén rostnyalábokból áll.

Csontszövet



A csontszövet (tela ossea) a csontszerű szövetekhez hasonlóan igen kemény szövetféleség. A csontok fő tömegét alkotja. A csontsejtek, oszteociták (osteocyták) üregecskékben ülnek és csatornácskákban futó nyúlványaik révén kapcsolatot létesítenek egymással (3.18. ábra). A csontsejtek hozzák létre az intercelluláris állományt és mobilizálják annak ásványi anyagait. A sejtközötti állomány adja a csont jellegzetes tulajdonságait, a szilárdságot, keménységet, rugalmasságot. Szerves anyagai: a kollagén fehérjék, a glikoproteidek és a citrátok a szárazanyag 30–35%,-át alkotják. A 65–70%-ot kitevő szervetlen anyagok közül fontosabbak a kalcium- és magnézium-foszfát, a kalcium-karbonát, a magnézium és a kálium sói, valamint a fluoridok. A főleg kalcium- és foszfáttartalmú hidroxiapatit, valamint a fluort is tartalmazó fluoro-apatit kristályok a kollagén rostok mentén, felületén helyezkednek el. Térrácsaikba számos kation és anion épül be.

            
3.18. ábra - A: csontszövet felépítése egy csövescsont (B) kompakt állományában. cs: csontsejt a csontsejtüregben, ch: csonthártya, He: Havers-féle csatorna, Hl: Havers-féle lemezrendszer, id: ideg, ká: külső általános lemezrendszer, ki: különböző írányban futó rostok rétegei, ko: kollagén rost apatitkristályokkal körülvéve, öl: összekötő lemezrendszer, sz: szivacsos állomány, tá: tömött kéregállomány, Vc: Volkmann-féle csatorna, vé: vérér (Becker–Hoegen és Pfeffer, Miller, Törő és más szerzők nyomán összeállítva)
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A rostos vagy fonadékos csontszövet a csontoshalak és a kétéltűek csontos vázát építi fel. A nyúlványos, orsó alakú csontsejtek körül a kollagén rostok párhuzamos vagy csavart helyzetben állnak. A sejtek és a rostok nem képeznek lemezrendszereket. A hüllők, a madarak és az emlősök fejlődésének embrionális szakaszában is megjelenik ez a típusú csontszövet, azonban később átalakul lemezes szerkezetű csontszövetté.

            A lemezes szerkezetű csont tömött kéregállományában (substantia compacta) a szövet jellegzetes szerkezetet mutat, lemezrendszereket alakít ki (3.18. ábra). A csont hossztengelyével párhuzamosan futó, keresztmetszetben kör alakú Havers-féle csatornák körül a sejtek koncentrikus gyűrűkbe rendeződnek. Az egymást követő rétegekben a spirális lefutású kollagén rostok mintegy 90 fokban keresztezik egymást. Az így kialakult, jellegzetes formát csontegységnek (osteon) nevezik. Elsősorban a statikailag jobban igénybe vett csontok mutatják az említett tipikus szerkezetet. A Havers-féle csatornákat haránt és ferde irányban haladó Volkmann-féle csatornák kötik össze. Ezekben a csatornákban futnak a csontsejtek táplálását szolgáló vérerek és az idegek, melyek a csonthártyából ágaznak le. A Havers-féle csatornák körül kialakult speciális lemezrendszert (laminae speciales) a köztes lemezrendszerek (laminae intercalares) kötik össze. Ez utóbbiakban a sejtek nem mutatnak gyűrűszerű elrendeződést. A csont kompakt állományát a felszínen és csöves csont esetén a velőüreg felé eső oldalán külső és belső alaplemezek határolják. Ezek szerkezete réteges. A csont szivacsos állományát (substantia spongiosa) csontgerendák és lemezek építik fel, melyek köztes tereit a vöröscsontvelő tölti ki. A csont lemezrendszerei az egyedfejlődés során a megváltozott erőviszonyok hatására átépülnek. A csontot kívülről csonthártya (periosteum) borítja. Legbelül a csontsejtképző és mezenchimasejtek ülnek (stratum osteoblasticum), középen kollagén és elasztikus rostokban, vérerekben gazdag, kötőszövetes réteg (stratum fibroelasticum), míg kívül erősen rostos és vérerekben igen gazdag réteg (stratum fibrovasculosum) található. Csöves csontoknál a velőüreget csontbelhártya (endosteum) határolja. A csontosodás (ossificatio) végbemehet nem valódi és valódi módon.
A nem valódi (metaplasztikus) csontosodás folyamán a kötőszövetbe, nagyporcszövetbe szervetlen sók épülnek be, így az megkeményedik. Így következik be például az inak elcsontosodása egyes madarak lábában.
A valódi (neoplasztikus) csontosodás során a kiindulási szövet átalakulása révén jön létre csontszövet. A valódi csontosodásnak két formája különböztethető meg. Elsődleges (primer) csontosodás során a csontszövet a mezenchimából közvetlenül alakul ki. Nem gyakori csontképződési forma. A koponyacsontok varratainál vagy az eltört csont érintkező felei közötti szűk térben figyelhető meg. Ezeken a helyeken a kötőszöveti rostrendszerek előzetes kialakulására, majd későbbi elcsontosodására nincs mód. A mezenchimasejtek közvetlenül csontsejtekké alakulnak át és termelik a csont alapállományát. A másodlagos (secunder) csontosodás során egy már meglévő szövetféleség fokozatos átépülése zajlik le. Egyik típusa a dezmális (desmalis) csontosodás, amikor a mezenchimasejtek a bőséges vérellátású, kollagén rostokban gazdag kötőszövetes telepekben (például kötőszöveti hártyákban) csontosodási magokat alakítanak ki. Átalakulnak oszteoblaszt, azaz csontképző sejtekké, melyek létrehozzák a még el nem meszesedett csontszerű alapállományt (osteoid szövet). Az ásványi anyagok lerakódásával párhuzamosan az osteoblasztsejtek csontsejtekké, oszteocitákká fejlődnek. A csontképző oszteoblaszt és a csontfaló, oszteoklaszt (osteoclast) sejtek együttes tevékenysége révén az erőhatásoknak megfelelően kialakul a csont szerkezete. Így jönnek létre a bőrcsontok (például a hüllőknél). Ez a csontosodási forma jellemző egyes koponyacsontok fejlődésének kezdeti szakaszára és egyéb laposcsontok kialakulására is. A kondrális csontosodásnál a csontszövet másodlagosan, közvetve alakul ki a mezenchimából létrejött porctelep helyén (3.19. ábra). A csontok többsége ilyen módon alakul ki. A csöves csontoknál a folyamat először a középső szakaszon (diaphysis), a porc felszínén, perichondrálisan kezdődik, majd ezt követően a porc belső állományában, enchondrálisan is folytatódik. A porctelep felszínét borító porchártya csonthártyává alakul, a belső rétegében lévő oszteoblasztok fokozatosan vastagítják a felszíni réteget. Így a perikondrális csontosodás révén a diafízis területén vastagabb, a csontvégek (epiphysis) felé közeledve fokozatosan vékonyodó csontszövetréteg alakul ki. Ez a réteg alkotja majd a csont külső általános lemezrendszerét. A folyamat a porcfelszínt borító első csontos réteg kialakulását követően már nem tekinthető valódi kondrális csontosodásnak. A perikondrális csontosodás az embrionálisan már kialakult csontok vastagodásában játszik szerepet. A külső rétegben zajló folyamattal párhuzamosan a csonthártyából vérerek, velük együtt kötőszöveti sejtek törnek be az időközben elmeszesedett alapállományú porc belső terébe. A bejutott mezenchimasejtek porcfaló (chondroclast), csontképző, csontfaló és a későbbiekben kialakuló velőüregben funkcionáló vérsejtképző sejtekké alakulnak. Enkondrálisan, a porc belsejében porcfaló sejtek az alapállományt és a sejteket enzimatikusan bontják, míg a megmaradt, elmeszesedett porcgerendák felszínén a csontépítő sejtek az oszteoid szövetet, majd a csontszövetet hozzák létre. A diafízisben a csontfaló sejtek a képződött csontgerendákat is lebontják, kialakítják a velőüreget. Az epifízis csontosodása hasonló módon megy végbe az irányító porcgerendák mentén, de az ízületi felszínig nem terjed ki. Ott megmarad az üvegporcállomány. Az epifízis és a diafízis határán fajonként eltérő életkorig porckorong marad fenn és intenzív porcképzés révén teszi lehetővé a csont hosszanti növekedését. A porcsejtoszlopok közötti elmeszesedett gerendákra csontképző sejtek telepszenek. A porcsejteket a porcfaló sejtek fokozatosan lebontják. A csontosodással párhuzamosan vagy azt követően zajlik a csont szerkezetének kialakulása. Az embrionális életben először a filogenetikailag is ősibb rostos vagy fonadékos csontszövet jön létre, amelynek elmeszesedett alapállományában kollagén rostok hálózata és a csontsejtek találhatók. A fonadékos csontszövet a csontfaló és -képző sejtek összehangolt munkájának eredményeként átalakul lemezes szerkezetűvé.
A csontképzés és a csont szerkezetének kialakulása, folyamatos átépülése a belső elválasztású mirigyek szabályozása alatt áll.

            
3.19. ábra - A kondrális csontosodás folyamata (A: korai, B: későbbi állapot). áp: átépülő porcállomány, ch: csonthártya, cü: csontüreg, di: diafízis, en: enkondrális csontszövetképződés, ef: epifízis, ep: epifízis porc, ic: irányító csontgerendák, ip: irányító porcgerendák, pk: perikondrális csontvastagodás, po: porckorong, vé: vérér (Wurnbach nyomán erősen módosítva)
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Izomszövetek



Az izomszövet mezodermális eredetű, kivéve a gerincesek szemének belső izmait, amelyek ektodermálisak. Az izomszövet az állati szervezetben a zsigeri szervek működésében, a test helyzet- és helyváltoztatásában játszik fontos szerepet. Legjellemzőbb tulajdonsága az összehúzódó képesség, de rugalmassága és ingerlékenysége is fontos a működésében. A nagymennyiségű izomzat elhelyezkedése meghatározza az állat alakját is. Egyes gerinctelen állatcsoportokban előforduló speciális izmok jellemzése a sejttani fejezetben található.
Simaizomszövet



A simaizomsejtek egyesével, kisebb csoportokban kötőszövetbe ágyazva vagy szövetet alkotva fordulhatnak elő. Szöveti kötelékben a sejtek szorosan kapcsolódnak egymáshoz, rétegeket, lemezeket, nyalábokat, kötegeket alkotnak az adott szervben betöltött funkciónak megfelelően (3.20. ábra). A sejteket retikuláris rostok hálózata borítja. A sejtek közötti kötőszövetben kollagén és elasztikus rostok vannak, valamint vérerek, nyirokerek és idegek futnak. A simaizomzat vegetatív beidegzés alatt áll, főleg akarattól függetlenül működik. Bár beidegzést nem minden izomsejt kap, a közöttük lévő nyitott kapcsolódások révén az ingerület gyorsan terjed a sejtek között. A gerinces állatok zsigeri szervein kívül a tipikus simaizomszövet számos gerinctelen állatban is megfigyelhető, mint például a laposférgekben.

          
3.20. ábra - Simaizomszövet felépítése. A: hosszmetszetben, B: keresztmetszetben. si: simaizomsejt, sm: sejtmag, sö: kötőszöveti sövény (Voss nyomán módosítva)
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Harántcsíkolt izomszövetek



A harántcsíkolt izomrostokban lévő miofibrillumok felépítésének és működési elvének leírása az 1.6. fejezetben található meg. Harántcsíkolt izomszövet a vázizom és a szívizom.
Vázizomszövet



A vázizomszövet előfordul például a fonálférgek nyelőcsövében, az ízeltlábúak és a gerincesek testében, ahol az utóbbiaknál a test mozgatásának szolgálatában áll. Ez az izomszövetféleség tartós működésre nem, de nagy erőkifejtésre képes. Gerinces állatoknál sokmagvú rostokból épül fel (3.21. ábra). A sejtmagok az emlősökben az embrionális kor után a szarkolemma alatt, a rost perifériáján helyezkednek el, míg a többi gerincesben a rost belső területén. A rostok átmérője 15–150 μm között mozog. A halak harántcsíkolt izomrostjai a legnagyobb átmérőjűek, ezt követik a kétéltűek, a hüllők és az emlősök izomrostjai. A legkisebb átmérő a madarak harántcsíkolt izomrostjain mérhető. A rostok körüli kötőszöveti burokban, az endomiziumban (endomysium) erek és idegek futnak. Több rostot együtt a perimizium (perimysium) köti össze nyalábbá. A nyalábokat epimizium (epimysium) kapcsolja össze izomköteggé. Ha az izomrostban a szarkoplazma aránya kisebb mint a miofibrillumoké, akkor fehér izomrostról, ha nagyobb, akkor vörös izomrostról van szó. A fehér izomrostok a gyors mozgások, míg a vörösek a lassú mozgások kivitelezésében játszanak szerepet. A két rosttípus a mozgás energiaszükségletének biztosításában is eltér egymástól. A gyors összehúzódásra képes fehér izomrostok az ATP-t glikolízisből nyerik. A lassúbb összehúzódásra képes vörös izomrostokban nagyobb számban található mitokondrium és oxigén megkötésére képes pigmentanyag, a mioglobin. Az ATP-t a glükóz és a zsírsavak aerob katabolizmusa révén állítják elő.

            
3.21. ábra - Harántcsíkolt vázizomszövet felépítése. A: hosszmetszetben, B: keresztmetszetben, C: egy rost keresztmetszete. em: endomizium, kö: kötőszövet, mf: miofibrillumok, sl: szarkolemma, sm: sejtmag, sp: szarkoplazma, vé: vérér (Voss és Törő nyomán módosítva)
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Szívizomszövet



A szívizomszövet szintén harántcsíkolt, de felépítése több vonásban különbözik a vázizométól. A vázizomtól eltérően sejtes szerkezetű (3.22. ábra). Az ovális sejtmag a sejt közepén helyezkedik el. A sejtekből felépülő rostok elágazóak. A sejtek találkozási helyeiken Eberth-féle vonal (1.6. fejezet) látszik. Ezen a területen az érintkező sejtek dezmoszómák és réskapcsolódások segítségével létesítenek összeköttetést egymással. Az utóbbi kapcsolóforma az ingerület igen gyors terjedését teszi lehetővé a szívizomsejtek között.

            
3.22. ábra - Szívizomszövet, A: hosszmetszetben, B: keresztmetszetben. Ev: Eberth-féle vonal, kö: kötőszövet, sm: sejtmag (Voss nyománmódosítva)
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A szívizom hosszú ideig képes kitartóan működni. Az ingerületvezetést emlősökben speciális, módosult szívizomrostok (Purkinje-féle rostok) végzik. A sejtek körüli kötőszövetben gazdag kapilláris hálózat van.



Idegszövet



Az állati szervezet valamennyi sejtje képes ingerek felvételére, azonban az idegszövetet alkotó idegsejtek különösen alkalmasak ingerfelvételre, annak továbbítására és feldolgozására. Az idegszövet speciális elemei az idegsejtek és a gliasejtek. Nem specifikus elemei a kötőszövetbe ágyazott vérerek. Az idegsejtek felépítését és működését a sejttani fejezetben már jórészt bemutattuk, így itt csak az eddig nem ismertetett jellemzőkre térünk ki. Az idegsejtek speciális funkciójuknak megfelelően eltérő alakúak lehetnek, nyúlványaik száma és elágazódásuk különbözhet egymástól (3.23. ábra).

        
3.23. ábra - Gyakoribb idegsejttípusok(az ábrán a dendritek folyamatos, az axonok pontozott vonallal vannak ábrázolva). bi: hipoláris idegsejt, cs: csapsejt, G-I.: Golgi-I. típusú multipoláris idegsejt, G-II.: Golgi-II. típusú multipoláris idegsejt, pá: pálcikasejt, pi: piramissejt, Pu: Purkinje-féle idegsejt, sz: szemcsesejt (Törő és más szerzők nyomán módosítva)
[image: kepek/3.23.abra.png]



      

        Unipoláris, tehát mindössze egy axonnal rendelkező idegsejtek főleg a gerinctelenekben fordulnak elő, de ritkábban megtalálhatóak a gerincesekben is, például a szaglóhámban és a retinában. Az érző agyidegek ganglionjaiban, csigolyák közötti ganglionokban előforduló pszeudounipoláris idegsejtek axonja az eredés után rögtön elágazik. A bipoláris idegsejteknek tipikus esetben két axonja van. Többnyire a receptorsejtek és az elvezető ideg között létesítenek kapcsolatot. Megfigyelhető például a retinában, ahol intermedier neuron szerepét töltik be. A csap- és a pálcikasejtektől veszik át az ingerületet és a központ felé továbbítják azt. A multipoláris idegsejteknek egy axonja van és számos dendritje. Ilyenek például a gerincvelőben lévő motorikus idegsejtek vagy a kisagyban lévő Purkinje-sejtek. A Golgi-I. típusú multipoláris ideg sejteknek hosszú, kevéssé elágazó, míg a Golgi-II. típusúaknak rövid, gazdagon elágazó axonjuk van. A központi idegrendszerben a legnagyobb mennyiségben a Golgi-I. típusú idegsejtek fordulnak elő. A Golgi-II. típusú sejtek is a központi idegrendszer felépítésében vesznek részt, de rövidebb nyúlványaik nem hagyják el azt. A piramissejtek a nagyagykéreg jellemző sejtjei, axonjuk közvetlenül a végrehajtó izomhoz fut. A háromszög alakú sejtek leghegyesebb csúcsa a kéreg felszíne felé néz. A kisagyban található Purkinje-sejt multipoláris neuron, amelynek jellegzetesen elágazó dendritnyúlványa van, míg az axon igen vékony. A gömb alakú szemcsesejtek is a kisagyban fordulnak elő. Dendritnyúlványaik minden irányban kiindulnak, az axon a felszín felé halad, majd két horizontálisan futó ágra válik szét.
A környéki, perifériás idegrendszerben a Schwann-sejtek (lemnocyta) a központi idegrendszerben az oligodendroglia-sejtek velős (myelin) hüvelyt alakítanak ki (3.24. ábra). Ilyenkor ezeknek a sejteknek a membránja sokszorosan, akár 50–100 rétegben is feltekeredik az axon körül. A feltekeredő, egymáshoz tapadó sejtmembránrétegek alkotják a velős hüvelyt. Az oligodendroglia-sejtek nyúlványai a Schwann-sejtektől eltérően egyszerre több axon szigetelésében is részt vehetnek. A hüvely nem folytonos, a gliasejtek találkozásánál az axon 1–2 milliméterenként kis távon csupasz (Ranvier-féle befűződés). Itt mehetnek végbe az elektromos potenciálváltozások. Az elektromos impulzus gyorsabban, ugrálva terjed. Ha a Schwann-sejtek vagy a központi idegrendszerben az oligodendroglia-sejtek csak egy rétegben veszik körül az axont, akkor velőhüvely nélküli axonról beszélünk. A velőhüvely nélküli szigetelésnek egy változata az, amikor több axon ágyazódik be egy Schwann-sejt plazmájába. Az így kialakult szürke (Remák-féle) rostok a szimpatikus idegrendszer idegdúcokat követő, posztganglionáris rostjait alkotják. A hüvellyel borított axont idegrostnak nevezik. Az idegrostok kezdeti és végszakasza hüvellyel nem borított, így ezek a szakaszok csupaszok.

        
3.24. ábra - A neuritnyúlvány körül kialakuló velős hüvelyek felépítése. A: oligodendroglia-sejtek által kialakított velőshüvely, B: Schwann-sejtek által kialakított velős hüvely, C: velőhüvely nélküli axonok. ax: axon, bl: bazális lamella, cs: csupasz axon, is: idegsejt, mi: mielinhüvely, ol: oligodendroglia-sejt, Rb: Ranvier-féle befűződés, Sc: Schwann-sejt, sm: sejtmag, vf: axonvégfácska (Voss és más szerzők nyomán módosítva)
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Az idegrendszerben az idegsejtek egymással és más szövetekkel létesítenek kapcsolatot. Az intercalaris idegvégződések az idegsejtek között, szinapszisok révén jönnek létre. Az idegsejtek kapcsolódhatnak egymáshoz divergens vagy konvergens módon. Előbbi esetben egy idegsejt axonja több idegsejthez, utóbbinál számos idegsejt egy neuronhoz kapcsolódik. Konvergens kapcsolódásnál egy mozgató idegsejten akár több ezer szinapszis is lehet. A terminális idegvégződéseknél az idegsejtek nyúlványa más szövethez kapcsolódik. Funkcióját tekintve lehet ingerleadó (effektorikus) vagy érző (receptorikus) idegvégződés. Az effektorikus idegvégződés lehet mozgató vagy szekretorikus típusú. A mozgató idegvégződés az ideg és az izom kapcsolatát jelenti. A szekretorikus idegek végfácskája a mirigyhámsejtek közé hatol be. A külvilágból érkező ingereket exteroreceptorok, a szervezet belsejében keletkezőket az interoreceptorok veszik fel. Különleges receptorforma a proprioceptor, melynek ingerfelvevő és -leadó végkészüléke ugyanabban a szervben helyezkedik el. Ez a típus jellemző az izomorsóra.
Felépítésük alapján a receptorok lehetnek szabad idegvégződések vagy idegvégtestek. A szabad idegvégződésnél a végfácska csupasz, kötőszövetes tok nem borítja. Ilyen például a fájdalomérzékelő idegvégződés a bőrben. Az idegvégtestek közös jellemzője, hogy a végfácska körül kötőszövetes tok található. Fontosabb típusainak felépítését a 4.9.1. fejezetben mutatjuk be.
A gliasejtek az idegsejtek működéséhez szükséges feladatokat látnak el. Támasztják, más szövetektől izolálják azokat, és szállítják a tápanyagokat is. Kitöltik az idegsejtek közötti hézagokat, és mivel képesek osztódásra, az elpusztult idegsejtek helyét is pótolják. A gliasejtek a mikrogliasejtek kivételével ektodermális eredetűek, a velőcsőből és a ganglionlécből származnak. A mikrogliasejtek mezodermális eredetűek. A központi idegrendszerben találhatók az oligodendroglia sejtek, a makrogliasejteknek is nevezett asztrociták (astrocyta), a mikrogliasejtek és az ependima-(ependyma)sejtek (3.25. ábra). Az oligodendroglia sejtek a központi idegrendszerben a velőshüvelyt alakítják ki az axon körül, így főleg a fehér állományban találhatóak. A térkitöltő, támasztó, tápláló, elektromosan izoláló szerepű asztrocitáknak két típusa van, a plazmás és a rostos asztrocita. A plazmás asztrociták nyúlványai rövidebbek, vaskosabbak, főleg a központi idegrendszer szürke állományára jellemzőek. Hálószerűen veszik körül az idegsejteket, kitöltik a köztük lévő hézagokat, valamint az erek körül alakítanak ki hártyahüvelyt. A rostos asztrociták nyúlványai vékonyabbak és hosszabbak, a plazmájukban rostok figyelhetőek meg. Főleg a központi idegrendszer fehér állományában jellemzők. Itt rostjaik szeptumokat képezhetnek, míg a koponya és a gerincagy felszínén hártyát alakítanak ki. A mikrogliasejtek amőboid mozgásra és fagocitózisra képesek, az idegszövetben a RES tagjaiként funkcionálnak. Kisméretű sejtek, kevés elágazó nyúlványuk van. Megtalálhatók az idegsejtek és a vérerek körül. Az ependimasejtek az agykamrákat és a gerincvelő központi csatornáját (canalis centralis) bélelik. Hám jellegű feladatokat látnak el, valamint részt vesznek az agyfolyadék anyagforgalmában. Felszínüket hosszúra nyúlt sztereociliumok növelik. A perifériás idegrendszerben a Schwann-sejtek és a satellitasejtek fordulnak elő. A Schwann-sejtek az idegrostok velőhüvelyes és velős hüvely nélküli szigetelését alakítják ki. A satellita (amphicyta) sejtek az idegdúcok neuronjai körül helyezkednek el.

        
3.25. ábra - Gyakoribb gliasejttípusok. ep: ependimasejt, mg: mikroglia, ol: oligodendroglia-sejt, pa: plazmás asztrocita, ra: rostos asztrocita (Törő nyomán kissé módosítva)
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A központi idegrendszer területén található idegsejtek csoportosulását idegmagvaknak (nucleus), a környéki idegrendszerben idegdúcoknak (ganglion) nevezik. A perifériás idegrendszer ganglionjait az idegsejteken és rostjaikon kívül gliasejtek, valamint lazarostos kötőszövetbe ágyazott vérerek alkotják. A dúcokat kívülről kötőszöveti tok határolja.

Ellenőrző kérdések a 3. fejezet témaköreiből



1.	Melyek az állati testet felépítő alapvető szövet-típusok?
2.	Milyen speciális tulajdonságai vannak a hámszöveteknek?
3.	Hogyan lehet csoportosítani a hámszöveteket morfológiai jellemzők és funkciók alapján? 
4.	Jellemezze az egyes hámszövet típusokat! 
5.	Sorolja fel a többrétegű elszarusodó laphám rétegeit! 
6.	Milyen szöveti felépítést mutatnak a mirigyek? 
7.	Milyen feladatokat látnak el a kötőszövetek? 
8.	Mi jellemző a kötőszövetek sejtes és sejtközötti állományára? 
9.	Sorolja fel a kötőszövetek típusait!
10.	Melyik az állati szervezet leggyakoribb kötőszövete?
11.	Milyen felépítésbeni és funkcionális eltérés van a fehér és barna zsírszövet között?
12.	Milyen feladatokat látnak el a vér alakos elemei?
13.	A porcszövetek milyen típusait ismeri?
14.	Mutassa be részletesebben az üvegporc felépítését!
15.	Milyen tulajdonságai alapján kapta az állati szervezet legkeményebb szövete elnevezést a csontszövet?
16.	Az izomszövetek milyen típusait ismeri?
17.	Milyen speciális feladatokat látnak el az egyes izomszövet-típusok? 
18.	Milyen sejtekből épül fel az idegszövet?

4. fejezet - Az állatok szervrendszereinek fő típusai



Ebben a fejezetben a legelterjedtebb állati szervek, szervrendszerek felépítésének és – bizonyos mértékig – működésének alapvonásait ismertetjük. Az evolúció során ugyanazon, vagy hasonló feladat elvégzésére különböző szervek, szervrendszerek jöttek létre. Csupán a fő típusok legfontosabb jellemzőit mutatjuk be, hiszen az élővilágban rengeteg különböző szervforma fordul elő. Mivel a specialitások megismertetésére a rendszertani fejezetekben, az állatcsoportok jellemzése során rendszeresen visszatérünk, ezért ebben a fejezetben ritkán fejtünk ki részletesen egy-egy kérdést. Ha nem értenek valamit, lapozzák fel a későbbi fejezeteket. A szervrendszerek struktúráinak bemutatása mellett röviden kitérünk a működés néhány fontosabb jellegzetességére is, anélkül azonban, hogy a folyamatok mélyebb élettani magyarázatát adnánk. Ez más tantárgyak feladata. Figyeljen továbbá arra, hogy azonos elnevezés különböző embrionális szervből eredő és egymástól eltérő felépítésű szervet jelenthet.
A különféle féregfajok bőrizomtömlőjében egy, két, vagy három izomréteg kapcsolódik egy külső sejtréteghez, amiben gyakran mirigysejtek vannak, és kívülről kutikula is boríthatja. Az ízeltlábúak kültakarójában az élő sejtréteg a kitines kutikula alatt, a test belseje felé helyezkedik el. Ez a kültakaró kemény, kissé rugalmas, néha mészsók még keményebbé teszik. A gerincesek epidermiszéből indulnak ki a tollak és a szőrök. Az irha táplálja az epidermiszt. A színek a sejtekben lévő színanyagok miatt, vagy a fényvisszaverődés következtében alakulnak ki. A kültakaró az a szerv, amely talán a legtöbb feladatot látja el a szervezetben. Védi a szervezetet fizikai és kémiai módon is. Szoros kapcsolatban áll a mozgásszervekkel. Ezen keresztül jutnak az anyagok a testbe, sokszor az anyagcsere végtermékek a külvilágba. Részt vehet a gázcsere lebonyolításában. Része van a színek kialakításában. Számos érzékszerv helyezkedik el benne. A test vázát jelentheti a testfolyadéknak a kültakaróra gyakorolt nyomása (hidrosztatikus váz), vagy valamilyen vázrendszer. Az ízeltlábúaknak külső, a gerinceseknek belső vázrendszerük van. A vázhoz különféle szövettani felépítésű izmok kapcsolódnak.
A tápanyagokat változatos szájszervekkel és a körülötte lévő segédszervekkel szerzik meg az állatok. Leggyakrabban az elő-, közép-, és utóbélből álló bélcsatornában termelődő enzimek segítségével bontják le a tápanyagokat. A rákok és puhatestűek bélcsatornájához középbéli mirigy csatlakozhat. Az emésztés történhet a testen kívül, vagy a testen belül. A sejten belüli emésztés a fagocitózis. Ritkán fordul elő az állatok körében. A sejten kívüli emésztés a bélcsatorna üregében történik. A lebontott tápanyagokat a keringési rendszer szállítja a felhasználás helyére, a sejtekhez, majd az elhasznált anyagokat a kiválasztás helyére. Vannak állatok, amelyeknek nincsenek ereik, hanem a testüregben kering a testfolyadék. Máskor nyílt, vagy zárt keringési rendszer, érrendszer figyelhető meg. Csak a gerinceseknek van nyirokrendszerük. A légzés történhet a testfelületen. Ez kistestű, el nem szarusodott kültakarójú állatok esetében megfelelő gázcseremódszer. A legtöbb állat kopoltyúval, trachearendszerrel vagy tüdővel lélegzik. A légzéshez szükséges gázok szállítását transzportfehérjék segíthetik. Az anyagcsere folyamatok végtermékei a szén-dioxid, víz, ammónia, karbamid és húgysav. Ezek eltávolítása a szervezetből a kültakarón, a légzőszerveken és a kiválasztó szerveken keresztül történik. A fejezetben az elővesécske, vesécske, Malpighi-edény és vese típusú kiválasztó szervrendszereket tárgyaljuk. Nitrogéntartalmú anyagcsere-végtermékek kiválasztása történhet a kopoltyún keresztül, kloridsejtekkel és más itt nem tárgyalt módokon is.
Az állatok szaporodhatnak ivarsejtek nélkül (hasadás, bimbózás) vagy ivarsejtekkel. Szűznemzésről akkor beszélünk, ha megtermékenyülés nélkül indul fejlődésnek a petesejt. Ivaros szaporodás esetén a petesejt és a hím ivarsejt egyesül. Az állatok lehetnek hímnősek vagy váltivarúak. Bár az ivarszervek egyes részeinek elnevezései egyformák nagyon különböző állatcsoportokban (nőstény ivarkészülék: petefészek, petevezető, méh, hüvely, hím ivarkészülék: here, kivezető csatorna, ondóvezető, kilövellő járat), azok felépítése jelentősen eltérhet egymástól. A heterogónia során a szűznemzéssel szaporodó és a hímeket és nőstényeket egyaránt tartalmazó populációk követik egymást. A metagenezis során viszont az ivarosan és az ivartalanul szaporodó populációk váltakozásáról van szó.
A hormonok aminosav származékok, proteinek és proteidek, szteroidok, arachidonsav-származékok és juvenilis hormonok. Termelődhetnek szöveti sejtekben, idegsejtekben, vagy belső elválasztású mirigyekben. A közvetlen hatású hormonok átjutnak a sejthártyán, majd a citoplazma receptor fehérjéihez kötődnek. A közvetett hatású hormonok a sejthártya receptor fehérjéihez kötődve váltanak ki egy reakciósorozatot a sejten belül. Ha összehasonlítjuk a gerinctelenek és gerincesek hormonrendszerének és idegrendszerének jelentőségét az életfolyamatok szabályozásában, akkor a hormonrendszer a gerinctelenek, az idegrendszer pedig a gerincesek esetében valamivel fontosabb az életfolyamatok szabályozásában. Az ízeltlábúak körében a vedlés hormonális szabályozása különösen jelentős. 
A fejezet címe azt kívánja hangsúlyozni, hogy nem különböző állatcsoportok szervrendszereinek összehasonlítása a cél, hanem az, hogy a legelterjedtebb szervek, szervrendszerek felépítésének és – bizonyos mértékig – működésének alapjait ismertessük. A szervek, szervrendszerek fő típusainak legfontosabb jellemzőit kívánjuk bemutatni, hiszen az élővilágban rengeteg különböző forma fordul elő. Mivel a specialitások megismertetésére a rendszertani fejezetekben, minden egyes állatcsoport jellemzése során, a szervek, szervrendszerek leírásakor rendszeresen visszatérünk, ezért ebben a fejezetben csak a legszükségesebb esetekben utalunk a részletesebb kifejtésre és az ott található példákra. A heterotróf egysejtűekkel és a hazánkban nem élő csoportok testfelépítésével ebben a fejezetben nem foglalkozunk. A szervrendszerek struktúráinak bemutatása mellett röviden kitérünk a működés néhány fontosabb jellegzetességére is, anélkül azonban, hogy a folyamatok mélyebb élettani magyarázatát megadnánk. Ez más tárgyak feladata. A szervek, szervrendszerek embrionális fejlődésének alapvonásai a 2. fejezetben találhatók.
Kültakaró és mozgásszervek



Az állatok testét borító kültakaró a szervezet és a környezete közötti határfelület. Ugyanúgy, ahogy a sejtek sejthártyája, az egyedek kültakarója is bonyolult felépítésű szerv, amely határfelületet képez a szervezet és környezete között. Részben tehát elválasztja a szervezetet a külvilágtól, ugyanakkor azonban össze is köti, hiszen a kültakarón keresztül anyagáramlás, energiaáramlás és információáramlás is történik. Nagyon sok állatfaj ezen keresztül veszi fel a tápanyagokat és az oxigént, és itt adja le a felesleges anyagokat, a szén-dioxidot. A kültakaró számos egyéb funkcióval is rendelkezik. Védi a szervezetet a különböző fizikai, kémiai és biológiai hatások ellen, megakadályozza a fertőző mikroorganizmusok bejutását a testbe, és hatásos lehet a ragadozók ellen is. Itt találhatók az állat színezetét kialakító anyagok, struktúrák: ezek számos viselkedésformát befolyásolnak. Végül, nem kevésbé fontos, hogy a kültakaróban a külvilág ingereinek felfogására alkalmas érzékszervek sokasága található, ami miatt a kültakaró maga is érzékszervnek tekinthető. Az érzékszervek különös jelentőségűek a környezethez történő adaptáció során, mert működésük döntően befolyásolja az egyedek túlélési esélyeit.
Az állatokra az aktív, helyváltoztató mozgás és az ehhez szükséges számos mozgásszerv különösen jellemző. Ez teszi lehetővé, hogy az egyedek gyorsan eljussanak egyik helyről a másikra. Az aktív mozgás képessége valószínűleg nagy szerepet játszott az állatok evolúciójában, mert segítette a gyors szétterjedést, új élőhelyek felfedezését, benépesítését, a versengés csökkenését. A gyorsabb egyedek könnyebben menekültek meg ragadozóik elől, mint a lassúak.
A mozgásszervek a vázrendszerből és az izomrendszerből állnak. A vázrendszer meghatározza a test alakját, valamint többnyire ez az izmok eredési és tapadási helye is. A testalak, a testforma összefüggésben áll az élőhellyel, ahol az adott populáció él, mint ezt a halak példája mutatja. A gyors úszáshoz az áramvonalas testforma alapkövetelmény. A sebes folyású hegyi patakokban, folyókban hengeres testű fajok élnek, míg az állóvizek lakóinak teste oldalról lapított. A vázrendszer fontos a testnagyság szempontjából is, hiszen a kis test fenntartható gyenge vázzal, viszont a nagy testnek erős tartórendszerre van szüksége. A tengeri emlősök azért lehetnek nagyobbak, mint a szárazföldiek, mert a test tömegének csak egy részét viseli a vázrendszer. Őslénytani vizsgálatok nyomán úgy látszik, hogy a 30 tonnánál nehezebb állatok nem tudtak a szárazföldön megfelelően mozogni. A nagy testű hüllők például a vízi életmódra tértek át. A jelenleg élő legnagyobb tömegű állatok, a cetek is vízben élnek. A váz lehet külső, ekkor az izmok belülről tapadnak rá. Ha a vázrendszer a test belsejében található, akkor az izmok kívülről veszik körül.
Az izmok és izomrendszerek sokféleképpen alakulhatnak. Molekuláris alapjaiban azonban mindegyik rendszer rendkívülien hasonló, működésük lényegében az aktin- és a miozinfehérjék tulajdonságaira vezethető vissza (1.5. fejezet).
Az egységes kültakaró és mozgásrendszer



A kültakaró és a mozgásszervek integrációja sok esetben nagyon szoros, működésük egymással összehangoltan, egységben történik. Ilyen egységes kültakaró és mozgásrendszer a bőrizomtömlő és az ízeltlábúak kitinváza az izmokkal együtt. A bőrizomtömlő több rétegre tagolható. Kívülről egyrétegű hám fedi. A hengeresférgek hámjában (hypodermis) a sejtek gyakran összeolvadnak és így sokmagvú plazma (syncytium) jön létre. A hámrétegben lehetnek csillós sejtek (örvényférgek), előfordulhat számos mirigysejt (pl. gyűrűsférgek, puhatestűek) és boríthatja vékonyabb (szívóférgek, galandférgek) vagy vastagabb (fonálférgek, kerekesférgek) kutikula. Különösen az endoparazita fonálférgek kutikulája vastag, mert ez védi az állatot az emésztőnedvek hatásaitól. A kutikula mukopoliszacharidokból, fehérjékből és kollagénből áll, így nagyfokú mechanikai védelmet és szilárdságot nyújt. A hámréteget alapi hártya (membrana basalis) választja el az alatta található kötőszöveti rétegtől. A kötőszövet lehet igen vékony (fonálférgek, kevéssertéjű gyűrűsférgek), de tekintélyes vastagságú is (nadályok). A kötőszövet alatt találhatók az izomrétegek. A fonálférgek bőrizomtömlőjében csupán hosszanti lefutású, a gyűrűsférgekében külső körkörös és belső hosszanti lefutású, a laposférgekében pedig az említett két rétegen kívül ferde lefutásúak is találhatók. A rétegek mellett gyakran hát-hasi irányban húzódó izomkötegek is felismerhetőek (laposférgek, nadályok). A puhatestűek bőrizomtömlőjében az izomrostok a hám alatt található kötőszövetbe ágyazódnak. Izomréteget csak ritkán alkotnak.
Az izmok támasztórendszer nélkül nem képesek a testet megfelelő irányba mozgatni. Szükséges valamilyen vázrendszer (sceleton), hogy az izmok megtapadhassanak és a testet célra orientáltan mozgathassák. Ősi, különleges forma a hidrosztatikus váz, a férgek jellemző vázrendszere. Ez annyiban váz, hogy a testüreget teljesen kitöltő testfolyadék kifeszíti a bőrizomtömlőt, ezzel kialakítja a test alakját és feszesen tartja a kültakarót. Mivel a folyadékok összenyomhatatlanok, és a test, illetve egy szelvény térfogatának nagysága nem változik lényegesen, ha egy izomköteg megrövidül, a test ellentétes oldalán lévő izmoknak meg kell nyúlniuk. A fonálférgek testürege egységes és csak hosszanti izomkötegeik vannak. Hol az egyik, hol a másik oldali izomkötegek húzódnak össze. A viszonylag kemény kutikula miatt a test nem tud összehúzódni és megnyúlni. A fonálférgek ezért tekeregve, jobbra-balra kígyózva mozognak. Ezzel szemben a gyűrűsférgek teste szelvényezett. A szelvényeket hártyák választják el egymástól, amelyek gátolják a testfolyadék szabad áramlását. Továbbá körkörös és hosszanti izomrétegeik is vannak. Így minden szelvény külön-külön képes összehúzódásra és megnyúlásra, de az előrehaladó mozgás során a szelvények mozgása meghatározott rendben követi egymást.
Az ízeltlábúak kitinváza a kültakaró és a vázrendszer is egyidejűleg. Legnagyobb tömegét a vastag kutikula teszi ki. Alatta egy rétegben epidermiszsejtek találhatók. A kutikulát három réteg (endo-, exo- és epicuticula) alkotja. Ezekben sejtek nem találhatók. A rétegek elsősorban összetett fehérjékből, szénhidrátokból és szervetlen sókból épülnek fel. Jellemző anyaguk a kitin, ami egy nitrogéntartalmú poliszacharid (acetil-glükózamin) és a szklerotin, ami kinon- vagy acetildopamin-molekulák hídjaival erősített fehérje. A szervetlen anyagok közül jellemzőek a kálciumsók. Ezek gyakoriak a magasabb rendű rákok (Malacostraca) és ikerszelvényesek (Diplopoda) kültakarójában. A kitinváz fizikai és kémiai behatásokkal szemben igen ellenálló. Bár rugalmas, de kevéssé nyújtható, ezért a növekedő állatoknak időről időre le kell vedleniük, különben gátolná a test növekedését. A vedlés ideje alatt az állatok kültakarója puha, mozogni csak korlátozott mértékben tudnak, ezért ez idő alatt könnyebben eshetnek áldozatul a ragadozóknak.
A kitinváznak a testet fedő része a külső váz (exosceleton). Innen nyúlványok indulnak a test belsejébe, amiket ugyan belső váznak (endosceleton) hívnak, de az elnevezés megtévesztő. A test belseje felé irányuló nyúlványok ugyanis nem homológok a valódi belső vázzal (pl. a gerincesek csontvázával), mert ektodermális eredetűek, a kültakaróból származnak és azzal mindig kapcsolatban maradnak. A két említett vázrendszer együttesen nagy tapadási felületet jelent az izmok számára: relatíve nagyobbat, mint a gerincesek belső váza. Mindez sok izomrost megtapadását, számos önálló, finom mozgást tesz lehetővé, ahogy ez például a szájszervek, tapogatók, ivarszervek működése során látható.

Az önálló kültakaró



A gerincesek körébe tartozó állatfajok kültakarója (bőr) a mozgás szervrendszerétől felépítés és működés szempontjából többé-kevésbé elkülönül. A kétéltűek kültakarója a nyirokzacskók miatt könnyen elválik az izomzattól, a bőrük felemelhető. A többi gerinces kültakarója viszont az izomrendszerrel erősebb-gyengébb kapcsolatban áll. A bőr (integumentum commune) három rétegből áll (4.1. ábra). Kívülről többé-kevésbé elszarusodó többrétegű laphám (epidermis) borítja, amely egyedfejlődési szempontból nézve ektodermális eredetű. Alatta a jóval vastagabb irharéteg (cutis, corium, dermis) található. Ez mezodermális eredetű. A harmadik, szintén a mezodermából származó, legbelső réteget a bőralja (subcutis) képezi.
Az epidermisz elszarusodása jelentős lépés a gerincesek evolúciója szempontjából. A halak és a kétéltűek epidermisze csupán kismértékben szarusodott el, ezért életük a vízhez kötött, hiszen a szárazföldön kiszáradnának. A halak pikkelye az irhát és az epidermiszt maga előtt nyomva fejlődik. A pikkelyeket tehát irharéteg és epidermisz is borítja. A hüllők, madarak és emlősök kültakarójában a test felszínét borító többrétegű laphám szemcsés rétegének sejtjei (stratum granulosum) egy vízben oldhatatlan struktúrfehérjét, keratint képeznek, majd elpusztulnak. Így jön létre a szaruréteg (stratum corneum) (3.1.1. fejezet). Ebből azután a test felszínét teljesen befedő szilárd, de rugalmas réteg keletkezik, ami megakadályozza a párolgást és amit rendszerint vedlésekkel távolítanak el az állatok magukról.

          
4.1. ábra - 
              A: emlősbőr és -szőr felépítése, B1: a szőrszál és a szőrtüsző hosszmetszete, B2: ránézeti képe, B3: a szőrszál részei. af. apokrin faggyúmirigy, ba: bőralja, fm: faggyúmirigy, há: hám, ir: irha, iz: szőrmerevítő izom, ka: kapilláris ér, ké: a szőr kérge, ku: kutikula, lk: laza-rostos kötőszövet, or: orsósejtek, pi: pigmentszemcsék, sg: stratum germinativum, tt: tapintótest (nyomásérzékelő), tü: szőrtüsző, ve: a szőr velőállománya, vm: verejtékmirigy, zs: zsírszövet (Több szerző nyomán)
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Az önálló kültakaró epidermiszéből képződik a kültakaró függelékeinek (tollak, szőrök, körmök, karmok, agancsok stb.) legnagyobb tömege. A madarak tollai a hüllők pikkelyeiből alakultak ki az evolúció során, tehát a kültakaró kitüremkedésének tekinthetők. Az egyedfejlődés során először a tollkezdemény kiemelkedése (papilla) látható a bőrön, majd ezután jön létre az irhába besüllyedő toll. Az emlősök szőre törzsfejlődéstani szempontból nem homológ a tollakkal. Úgy képződik, hogy az epidermisz az irhába betüremkedve, rövid, vakon végződő csövet képez. A cső végébe az irhából erek nyomulnak be. Itt kis tágulat jön létre. Így alakul ki a szőrhagyma (bulbus pili). A gazdag tápanyagellátás miatt a hám e helyen fokozott mértékben képez szarut. A szaru fonal alakban nő ki a betűrődési csatornából és közben átalakul szőrszállá, felveszi a szőrre jellemző szerkezetet.
Az irharéteg alapja kötőszövet. A hám alatt közvetlenül általában laza-rostos kötőszövet, a test belseje felé pedig tömött-rostos kötőszövet található. Ezen kívül sok hajszálér, különféle mirigyek, idegvégződések és receptorok találhatók még ebben a rétegben. A mirigyek szintén az epidermiszből képződnek, de mélyen behúzódnak az irhába. A halak és a kétéltű lárvák bőrében csak egysejtű mirigyek találhatók. A kifejlett kétéltűek bőrében azonban jól fejlett, soksejtű méregmirigyek (holokrin mirigy) és nyálkamirigyek (merokrin mirigy) alakulnak ki (17. 25. ábra). A hüllők és a madarak bőre ezzel szemben mirigyekben igen szegény. Hüllőknél legfeljebb néhány feromontermelő mirigy, madaraknál pedig a fartőmirigy (glandula uropygii) található a bőrben. Az emlősök bőre mirigyekben rendkívülien gazdag. Számos verejtékmirigyük és faggyúmirigyük van. A faggyúmirigyek váladéka teszi a szőrt vízállóvá és ezek a mirigyek termelik a feromonokat is. A szőrtüszőhöz kapcsolódó apokrin mirigyekből alakultak ki az evolúció során a tejmirigyek. A bőralja laza-rostos kötőszövet, melyben zsírsejtek találhatók. Ez a zsírréteg gyakran vastag lehet, egyben mechanikai védelmül szolgál és tartalék tápanyagot jelent.

Az önálló mozgásrendszer



A puhatestűek és a gerincesek vázrendszere és izomrendszere a kültakarótól többé-kevésbé elkülönül. A kettő együtt önálló strukturális és funkcionális egységet képez. A vázrendszert a mozgás passzív szervének, az izomrendszert pedig a mozgás aktív szervének nevezik.
A legtöbb puhatestű köpenye (pallium) házat vagy héjat választ ki, amely az állat számára menedéket ad, az izomrendszernek pedig eredési helyül szolgál, tehát ez a külső váz. Kívülről a héjhártya (periostracum) borítja. Alatta vastag, kemény oszlopos, kristályos réteg (ostracum) helyezkedik el. A kagylók héján legbelül (eltérően a csigáktól) még egy csillogó gyöngyházréteg (hypostracum) is van, amely szintén kristályos (14. 10. ábra). A puhatestűek izmai többnyire a váz belső felszínéről erednek és az egyes szerveken tapadnak. A kagylók héjának erős záróizmai gyors összehúzódásra képesek, ezzel szemben a láb a testet csak lassan tolja előre. A láb nyújtását a beléáramló testfolyadék okozza. A csigák hasi oldalán izmos láb található. Az itt végigfutó izomhullámok viszik lassan előre az állatot.
A csontos vázrendszer a gerincesekre jellemző képződmény, ami csontokból, porcokból, valamint a csontok összeköttetéseiből áll. A csontvázrendszert három fő részre, a koponyára, a törzs vázára és a végtagok vázára lehet felosztani. A koponya (cranium) a fej váza. Két nagy tájéka az agykoponya (neurocranium) és az arckoponya (viscerocranium). A két nagy tájék viszonyában az agykoponya fokozatos növekedése, az arckoponyához viszonyított relatív túlsúlya jelenti az evolúciós trendet a halaktól az emlősök felé haladva. A törzs vázának központja a gerincoszlop (columna vertebralis), mely csigolyákból (vertebrae) áll. A csigolyák háti oldalán a csigolyaív (arcus vertebrae) öleli körül a gerincvelőt. A hasi oldalon a halaknál és a farkos kétéltűeknél vérív (haemapophysis) található, ami a farokereket átfogó, keskeny csontív a farokcsigolyákon. Aszerint, hogy a csigolya testén hol van homorú bemélyedés, ízületi vápa, a következő típusokat különböztetik meg: elöl-hátul vájt (amphicoelicus), elöl vájt és hátul kidomborodó (procoelicus), hátul vájt és elöl kidomborodó (opisthocoelicus), nyereg formájú (heterocoelicus) vagy lapos felszínű (acoelicus) csigolya. A csigolyák száma az egyes osztályokon belül is rendkívül variábilis. Egyedül az emlősöknél viszonylag állandó, ahol hét nyakcsigolya, 12 hátcsigolya, 6–7 ágyékcsigolya, 2–5 keresztcsigolya és 1–47 farokcsigolya a jellemző. A gerincoszlophoz bordák (costae) csatlakoznak. A bordák egyik típusa nem kapcsolódik a szegycsonthoz (lengőbordák: costae fluctuantes). Más esetben több borda egy közös porccal (álbordák: costae spuriae) vagy külön-külön (valódi bordák: costae verae) kapcsolódik a szegycsonthoz. A halak, békák és kígyók kivételével a gerincoszlop, a bordák és a szegycsont (sternum) együttese zárt mellkast képez. A szárazföldi gerincesek ötsugaras (pentadactyl) végtagja (4.2. ábra) a csontoshalak soksugarú, páros úszóiból alakult ki. Függesztőövből és végtagcsontokból áll. Az első végtag függesztőöve a vállöv (cingulum membri thoracici) három csontból: lapocka (scapula), kulcscsont (clavicula) és hollócsőrcsont (coracoideum) áll. Ugyanennyi csont alkotja a hátsó végtag függesztőövét, a medenceövet (cingulum extremitatis pelvinae) is. Ezek: csípőcsont (ilium), ülőcsont (ischium) és szeméremcsont (pubis). A mellső végtag a felkarcsonttal (humerus) kezdődik. Két csont, a singcsont (ulna) és az orsócsont (radius) kapcsolódik hozzá (alkarcsontok). Ezután a kéztőcsontok (carpalia), kézközépcsontok (metacarpalia) és az ujjak (digiti) következnek. Az ujjak ujjpercekre (phalanges digitorum) tagolódnak. A hátulsó végtag a combcsonttal (femur) kezdődik, a sípcsonttal (tibia) és szárkapocscsonttal (fibula) folytatódik (ezek a lábszárcsontok), végül a lábtőcsontokkal (tarsalia), lábközépcsontokkal (metatarsalia) és szintén az ujjakkal ér véget. A végtagok csontjai az életmódnak megfelelően rendkívül változatosan alakultak. Így egyes csontok részben, vagy teljesen visszafejlődhettek, vagy rudimentálódhattak (pl. emlősök hollócsőrcsontja, ami a lapocka hollócsőrnyúlványát, a processus coracoides-t képezi), mások pedig hatalmas fejlettséget érhettek el (pl. sok madár szegycsontja).

          
4.2. ábra - Gerincesek ötsugarú végtagjának alapsémája. co: combcsont, cv: elülső végtag, tk: felkarcsont, hv: hátulsó végtag, kk: kézközépcsontok, kt: kéztőcsontok, lk: lábközépcsontok, lt: lábtőcsontok, or: orsócsont, si: singcsont, sí: sípcsont, sz: szárkapocscsont, uj: ujjak (Wehner és Gehnng nyomán)
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          A gerincesek izomrendszere (systema musculorum) a vázrendszer elemeihez kívülről csatlakozik. Ez az elrendezés pontosan az ellentéte annak, ami az ízeltlábúak testfelépítésében látható, ahol a külső vázhoz az izmok belülről tapadnak (4.3. ábra). A gerincesek izomzata a test tömegének felét-harmadát teszi ki. Az izmok izomszövetből épülnek fel (3.3. fejezet). A végtagok és a törzs izmai mozgatják a testet. A zsigeri izmok a szervek falában találhatók és azok mozgatásáért (bélperisztaltika, húgyhólyag ürítése stb.) felelősek. A halaknál jól láthatóan szelvényezett törzsizmok figyelhetőek meg. A szelvények száma megegyezik a csigolyákéval. Az izomszelvényeket (myomer) kötőszövetes hártyák választják el egymástól. A kétéltűek lárváin az izomrendszer szelvényezettsége még jól látszik. Kifejlett korban és a további osztályokban a szelvényezett izmok mennyisége csökken. Ezért tekintik ősi bélyegnek például az emlősök esetében a gerincoszlop izmainak szelvényezett voltát. A röpképes madaraknak – érthetően – a mellizmai a legtömegesebbek. A nagy mellizmok a szárnyat lefelé, a kis mellizmok felfelé mozgatják. Az emlősök jellemző, speciális izma a rekeszizom (diaphragma), ami a mellüreget választja el a hasüregtől. Ez az egyik legfontosabb légzőizom.

          
4.3. ábra - A: külső vázhoz belülről tapadó izmok, B: és belső vázhoz kívülről csatlakozó izmok. fe: feszítőizom, ha: hajlítóizom, hi: hosszanti izmok (Több szerző nyomán)
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A kültakaró funkciói



A következőkben két, nagymértékben a kültakaróhoz köthető feladatot, a színezet kialakulását és a hőszabályozást tárgyaljuk.
Az állatok színezete



Az állatok jó része képes arra, hogy színezetével, színváltoztatással az élőhelyébe beolvadjon, az ott jellemző színekhez, mintákhoz idomuljon (mimikri). Ez a képesség mindazon fajok esetében előnyös tulajdonság, amelyeket ragadozói optikai úton találnak meg. Azoknak az egyedeknek nagyobb a túlélési esélyük, amelyek mintázatukkal, színeikkel jobban illeszkednek a környezetükbe, mint társaik. Hasonlóan fontos szerepet játszhat a színezet a párválasztás során. Azon túl, hogy a fajra jellemző színezet és mintázat fontos a nemek egymásra találása miatt, a feltűnőbb állat szaporodási esélye megnőhet, mivel a másik nem egyedeinek figyelmét jobban felkelti.
A színek alapvetően kétféle módon alakulhatnak ki. Lehetnek kémiai színek és struktúrszínek. A kémiai színek a kültakaróban található színanyagok következtében jönnek létre. A színanyagokat tartalmazó sejtek (pigmentsejtek, kromatofor sejtek) citoplazmájában színes szemcsék, lapocskák halmozódnak fel. A következő sejttípusok különböztethetőek meg ebből a szempontból:
a) barna és fekete pigmenteket, melanint tartalmazó (melanophor),
b) sárga, karotinoid pigmenteket tartalmazó (xantophor),
c) piros, pteridin pigmenteket tartalmazó (erythrophor) és
d) ezüstszínű, guanint tartalmazó (guanophor) sejtek.
A természetben igen elterjedt színek, mint a zöld és a kék – ritka kivételektől eltekintve – nem a sejtekben lévő színanyagoktól származnak. Ezek struktúrszínek, vagyis a kültakaró felépítésének következtében alakulnak ki. A testre vetődő fehér fény visszaverődik, a hosszabb hullámhosszúságú sugarai interferálnak, kioltják egymást vagy elnyelődnek, a rövidebb tartományba esők viszont nem, így különféle kék és zöld színek alakulnak ki. Természetesen a kémiai és a struktúrszínek keveredhetnek egymással és így rendkívülien változatos, árnyalt színpompa jön létre. Színek másféle módon is kialakulhatnak. Az erek falán átpirosló vér színesítheti a csupasz bőrfelületet. Ha a szőrök belső üregét levegő tölti ki, akkor a szőr fehér színű (ősz) lesz.
A színváltozás lehet lassú. Ez annak a következménye, hogy egyes pigmentsejtek elpusztulnak és mások jönnek létre, vagy az idő előrehaladtával megváltozik a kültakaró struktúrája. A jelenséget morfológiai színváltozásnak nevezik. Ízeltlábúak, madarak és emlősök esetében gyakori (pl. a hermelin fehér téli és barna nyári bundája). Számos gerinctelen állat, hal, kétéltű és hüllő kültakarójában a fiziológiai színváltoztatás jellemző. Ez azt jelenti, hogy ha a pigmentszemcsék a nyúlványos kromatofór sejtek citoplazmájában szétterjednek, akkor sötétebb lesz az állat, ha pedig a sejtmag közelébe húzódnak össze, akkor világosabb. A pigmentszemcsék mozgatását a sejten belül a citoszkeleton végzi. A színváltoztatást a hormonrendszer (rákok, kétéltűek, sok hüllőfaj) vagy az idegrendszer és a hormonrendszer együttesen (halak és hüllők) szabályozza.

Hőszabályozás



A hőfelvétel és hőleadás, a szervezet hőegyensúlyának fenntartása komplex folyamat. Vannak olyan állatok, amelyeknek testhőmérséklete a környezet hőmérséklet-ingadozásait követve változik (gerinctelenek, halak, kétéltűek, hüllők). Ezeket nevezik változó testhőmérsékletű (hidegvérű, poikilotherm, ektotherm) állatoknak. Mások (madarak, emlősök) többé-kevésbé függetleníteni tudják testhőmérsékletüket a környezetétől, tehát viszonylag állandó testhőmérsékletűek (melegvérű, homoiotherm, endotherm fajok). A változó testhőmérsékletű állatok anyagcsere-intenzitása (az életet megengedő hőmérsékleti határok között) tíz fok hőmérséklet-növekedés esetén közel megduplázódik (van’t Hoff-törvény). Az állandó testhőmérsékletűeké viszont növekvő hőmérséklet mellett fokozatosan csökken, egészen egy kritikus pontig, hiszen ebben a hőmérsékleti tartományban egyre kevesebb energiára van szükségük a testhőmérséklet fenntartására. Ezután viszont újból emelkedik az anyagcsere intenzitása, mert a nagy meleg miatt fokozott hőleadásra (verejtékezés, lihegés) van szükség.
Az állandó testhőmérséklet fenntartása sok energiát igényel. Az oxidatív anyagcserének mintegy 80%-át kell ezeknek az állatoknak erre a folyamatra fordítaniuk. A testnagyság csökkenésével az energiafelhasználás fokozódik, mivel a testfelület/testtömeg arány nő. Némelyik változó testhőmérsékletű állatfaj az izommozgás révén annyi hőt tud termelni, hogy testhőmérsékletét tartósan és jóval a környezet hőmérséklete felett képes tartani. Számos rovar (méhek, dongók, lepkék) is képes arra, hogy intenzív izommozgás segítségével a testhőmérsékletét szabályozza. Az ilyen állatokat vegyes testhőmérsékletűeknek (heterotherm, fakultatív homoiotherm) nevezik.
A külső hőmérséklet változásaihoz az állatok különféle fiziológiai mechanizmusok segítségével is alkalmazkodnak. Rovarok és pókok testfolyadékában a hőmérséklet csökkenésével párhuzamosan fagyásgátló anyagok (glicerin, szorbit, trehalóz) jelennek meg, amelyek a környezeti hőmérséklet jelentős csökkenésének átvészelését lehetővé teszik. Vándormadarak, emlősök körében közismert a tollváltás, szőrváltás, valamint az, hogy téli időben a bőr alatt zsír halmozódik fel. Mindez a jobb hőszigetelést szolgálja. A téli álmot alvó fajok szívműködése, anyagcsere-intenzitása és testhőmérséklete csökken. Egyes kis testű madár- (pl. kolibrik) és emlősfajok (pl. cickányok, hörcsög), ha éheznek, éjszakára csökkentik a testhőmérsékletüket, így gazdálkodnak az energiával. Ennek a jelenségnek torpor a neve. Nagytestű fajok esetében ez nem lehetséges, mert a testhőmérséklet felemelése napkeltekor több energiát emésztene fel, mint amennyit éjjel megtakarítottak.




Táplálkozás és emésztés



Az állatok heterotóf módon táplálkoznak. Vizet, ásványi sókat és különböző szerves anyagokat kell felvenniük ahhoz, hogy testüket felépítsék, anyagcseréjüket fenntartsák és szaporodni tudjanak. A legtöbb állatnak van a táplálék felvételére, lebontására és felszívására szolgáló elkülönült emésztőkészüléke. A bélcsatornában a táplálék fizikailag aprózódik és az emésztőenzimek a nagymolekulájú anyagokat lebontják. Olyan kismolekulájú anyagok (monoszacharidok, aminosavak, glicerin stb.) jönnek létre, amelyek a bél falán keresztül fel tudnak szívódni, majd a testfolyadék áramlása vagy a keringési rendszer segítségével a felhasználás helyére és a tápanyagraktárakba (máj, izmok) kerülnek. Az emésztés során le nem bontott, a szervezet által nem asszimilált anyagok az ürülékbe kerülnek. Az itt található anyagok tehát (legalábbis a döntő többségük) – ellentétben a vizeletben található anyagokkal – nem kerültek felhasználásra, nem vettek részt a szervezet anyagcsere-folyamataiban. Ha a bélcsatorna hiányzik (galandférgek), akkor a tápanyagok a test falán keresztül jutnak a testfolyadékba és onnan a felhasználás helyére.
A táplálékkal különféle anyagok és energia jut az állat szervezetébe. Az anyagok a test felépítéséhez, a bioszintézis folyamataihoz, a normális anyagcseréhez szükségesek, a felvett kémiai energia pedig a szervezet működése, a biokémiai reakciók során keletkező, majd hő formájában eltávozó energiát pótolja.
Az állatok minden lehetséges táplálékforrást kihasználnak. A növényevők (herbivora) elfogyaszthatják az egész növényt vagy annak csupán egy részét. Leharaphatnak darabokat (pl. csipkézőbogarak) vagy kiszívhatják a növények nedveit (pl. levéltetvek), ehetik a terméseket (pl. magevő madarak). A növényevők között gyakoriak a táplálékspecialista fajok. Állati táplálékon élnek a ragadozó (carnivora), a parazita (pl. az állatokban élősködő laposférgek és fonálférgek) és a parazitoid életmódú fajok (pl. számos hártyásszárnyú rovar). A ragadozók kevésbé válogatnak a táplálékban, mint a növényevők. Rendszerint sokféle állatot fogyasztanak. A paraziták gyakran csupán meghatározott gazdában vagy gazdán élhetnek. A vegyes táplálkozású (omnivora) állatok növényi és állati eredetű táplálékot egyaránt fogyasztanak. A vörös róka (Vulpes vulpes) rovarok és kisemlősök mellett, különösen az őszi időszakban sok növényi táplálékot, gyömölcsöt is fogyaszt. Sok állatfaj elhalt szerves anyagokon él (detritivora). Számukra nem csupán az elpusztult szervezetek, hanem az azokat bontó mikroorganizmusok is táplálékforrásul szolgálnak. (A táplálkozási kapcsolatokról a 18.3.1. fejezetben lesz részletesebben szó.)
Nincs minden állatnak elkülönült emésztőszerve. A galandférgek bélcsatornája hiányzik, ezért a táplálék diffúzió útján kerül a szervezetükbe. A bélcsatorna hiánya másodlagos jelenség: az endoparazita életmód következtében rudimentálódott a bélrendszer. Mivel a galandférgek környezetében, a gazda bélcsatornájában bőven található lebontott tápanyag, ez átdiffundálhat a kültakarón, vagy a hámsejtek veszik fel és a lapos test bármely sejtjéhez – rövid úton – eljuthat.
Kétszakaszos bélcsatorna



A laposférgek egyes csoportjaiban (örvényférgek, szívóférgek) kétszakaszos bélcsatorna található. Ez az emésztőszervrendszer szájnyílással kezdődik, melyet a szívóféregfajok esetében szívókorong vesz körül. Az örvényférgeknél a garat a szájnyíláson át kiölthető, a zsákmány testét ezen keresztül szívják ki az állatok. A szájnyílás után az izmos garat következik. Ezután a bélrendszer elágazik. Néha csupán kétágú csatorna látható, máskor az elágazás a fa gyökérzetéhez hasonlóan dús. Minél nagyobb az állat, annál gazdagabban ágazik el a bélcsatornája. A bélcsövek vakon végződnek. Ebben a szervrendszerben tehát nem csupán emésztés történik, de a részben vagy teljesen lebontott anyagok szállítása is, ezért szokták gasztrovaszkuláris rendszernek nevezni. Ez lehet az egyik oka annak is, amiért a laposférgeknek nincs fejlett keringési rendszerük. Mivel a csőrendszer falában mindenütt vannak emésztőenzimeket termelő sejtek, a lebontás és a felszívás bármely bélszakaszon megtörténhet. A bél falában kétféle sejttípus található. A bélüreg felé néző felszínükön mindkettő csillókkal borított. A nagyobb sejtek fagocitózisra képesek, a kisebbek pedig minden valószínűség szerint az emészőenzimeket állítják elő és szekretálják. A táplálék maradványai a szájnyíláson át távoznak a testből, mivel a végbélnyílás hiányzik.
A kétszakaszos bélcsatornában a friss és az emésztett táplálék keveredik egymással, a lebontás, az energia kihasználása ezért nem hatékony. Az egész rendszer kevéssé specializált. Ezzel szemben a háromszakaszos bélcsatorna lehetővé teszi, hogy a táplálék egy irányba mozogjon. Meghatározott feladatot ellátó bélszakaszok alakulhatnak ki, és így az energia-kihasználás fokozódik.

Háromszakaszos bélcsatorna



A bélcsatorna egyes részeit több állatcsoportban is hasonlóan nevezik. (Nem szabad azonban elfelejteni, hogy a közös név ellenére az egyes szakaszok eredete, felépítése és működése eltérő lehet). A legtöbb állat bélcsatornája három szakaszra tagolható. E szakaszokat előbélnek, középbélnek és utóbélnek nevezik. Az előbél a szájnyílással, más nevén a szájréssel (rima oris) kezdődik, amit a szájüreg (cavum oris) követ. A szájnyílás és környéke igen változatosan alakulhat és elsősorban a minél hatékonyabb táplálékszerzést segíti (pl. fonálférgek szájszuronya, ízeltlábúak szájszervei, madarak csőre). A szájüregben a táplálék megragadására és/vagy megőrlésére szolgáló fogak (dentes) helyezkedhetnek el és igen gyakran nyálmirigyek nyílnak ide. Néhol a nyálmirigyek részben méregmirigyekké alakultak át és a csáprágókhoz (csáprágós ízeltlábúak) vagy a méregfogakhoz (kígyók) csatlakoznak. A szájban gyakori a nyelv (lingua) is. A szájüregben a táplálék fizikai aprózása folyik és megkezdődik a kémiai bontás is.
A garat (pharynx) a szájüreget követő tágulat a bélcsatornán. Gyakran igen izmos szerv. Számos állat ennek segítségével szívja fel szájüregébe a táplálékát (fonálférgek, rovarok, pókszabásúak). A nyelőcső (oesophagus) rövidebb-hosszabb, vékony falú cső. Alsó része kitágulhat és ekkor begyet (ingluvies) alkot. A begy a táplálék raktározására szolgál (gyűrűsférgek, rákok, rovarok, madarak), de néha emésztő és erjedési folyamatok is történhetnek benne (pl. méhek, madarak). Speciális szakasz a bélcsatornán egyes fajok előgyomra (proventriculus). Egészen más eredetű és felépítésű bélszakaszokat neveznek előgyomornak különböző állatcsoportokban. A közös bennük az, hogy mindegyik közvetlenül a gyomor előtt helyezkedik el. Előgyomor fordul elő a gyűrűsférgek és a rovarok bélcsatornáján. A kérődző emlősök bendő-recés-százrétű gyomoregyüttesét szintén előgyomornak nevezik.
Az előbél utolsó szakasza a gyomor (ventriculus). Állhat egy üregből (gyűrűsférgek, kétéltűek, hüllők, számos emlős) vagy több üregből (madarak, egyes emlősök). A kérődzők többüregű gyomra előgyomorra és valódi gyomorra tagolható. Ha a gyomor nyálkahártyája mindenütt egyforma szöveti felépítésű, akkor egyszerű gyomorról van szó, de ha többféle szövet alkotja, akkor összetett gyomornak nevezik. A gyomorban lebontó folyamatok játszódnak le. Itt elsősorban a fehérje emésztése zajlik. A gyomorhoz felületnagyobbító kitüremkedések, függelékek (pylorusfüggelék) kapcsolódhat (pl. ragadozó halak). A kérődzők nagy, többüregű, összetett gyomra valószínűleg azért alakulhatott ki az evolúció során, mert jelentős mennyiségű (de alacsony tápértékű) táplálék befogadását tette lehetővé, és azt, hogy a hosszú ideig tartó emésztés már ragadozóktól védett helyen, vagy szintén védelmet jelentő csoportokban történjen.
A középbél (intestinum) hosszú, gyakran kanyargós bélszakasz. Az emésztés kémiai folyamatainak döntő többsége itt történik. Ebben a szakaszban szívódik fel a tápanyagok zöme. Gerinctelen állatoknál általában kevéssé differenciálódott, morfológiai és szövettani szempontból egyaránt viszonylag egységes rész. Puhatestűekben, rákokban középbéli mirigy (hepatopancreas) kapcsolódhat ide. A középbéli mirigy feladata az emésztőenzimek termelése, a felszívott tápanyagok raktározása, esetenként pedig méregtelenítés is. Gerinces állatoknál a hasnyálmirigy és a máj is ebbe a bélszakaszba juttatja váladékát. A halak, a kétéltűek és a hüllők középbele kevéssé tagolt. A madarak és az emlősök középbele további három szakaszra osztható: patkóbél (duodenum), éhbél (jejunum) és csípőbél (ileum). E csoportokban a középbél falát hosszanti és körkörös elhelyezkedésű simaizomréteg, ezen belül kötőszövet, majd a felszívást végző egyrétegű hengerhám borítja (4.4. ábra). A felületet nem csupán a bél falának betüremkedései, a bélbolyhok, hanem a hámsejtek felszínét borító citoplazmanyúlványok (microvilli) is növelik.

          
4.4. ábra - Gerincesek középbelének felépítése. A: a bél keresztmetszete, B: bélbolyhok, C: egy bélboholy, D: a felszívóhám egy sejtje és E: a mikrovillik. al: alaphártya, ak: aktinszálak, ar: artéria, bü: bél ürege, de: dezmoszóma, gl: glikokalix, há: egyrétegű kutikuláris hengerhám, ho: hosszanti simaizmok rétege, id: ideg, kö: körkörös simaizmok rétege, kt: kötőszövet, mi: mikrovilli, ny: nyirokér, sr: sejt közötti rés, vé: véna (Wehner és Gehring nyomán)
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A középbélhez számos gerinctelen csoportban (piócák, haltetvek, rovarok) több nagy, zsákszerű kitüremkedés csatlakozik. Ezek a táplálék raktározására szolgálnak, de gyakran emésztés is folyik bennük. A középbél és utóbél határán található a vakbél (caecum) a madarakra és emlősökre jellemző szerv. Lehet egyetlen zsákszerű képződmény (emlősök), de páros is (madarak). A vakbél a növényevő madarakban és emlősökben jól fejlett. Ezen a helyen szimbionta baktériumok és egysejtűek segítségével cellulózbontás történik. A ragadozók vakbele fejletlen. A vakbél végéhez egy nyiroktüszőket tartalmazó, zsákszerű szerv, a féregnyúlvány (appendix vermiformis) csatlakozhat.
Az utóbél a bélcsatorna végső szakasza. Általában rövid cső. Ha hosszabb, akkor rendszerint két szakasz, a remese (colon) és a végbél (rectum) különíthető el. Az utóbélben formálódik az ürülék, a bélsár. A rovaroknál igen fontos kiválasztási funkciót is ellát (16.4. fejezet). A háromszakaszos emésztőszervrendszer utolsó pontja a végbélnyílás (anus). Ha az utóbélnek közös kivezetőnyílása van az urogenitális rendszerrel, akkor a nyílást kloákának nevezik (halak, kétéltűek, hüllők, madarak).

Intracelluláris és extracelluláris emésztés



Az emésztés folyamatában a nagy molekulájú tápanyagok enzimatikus hidrolízis során kis molekulákra (aminosavak, monoszacharidok, zsírsavak, glicerin stb.) bomlanak. Eközben kevés energia szabadul fel, ellentétben a sejtekben lezajló bontó folyamatokkal, ahol az eredetileg a táplálékban rejlő energia nagy része ATP-kötésekbe megy át.

          Külső emésztésről van szó, ha a szájnyíláson keresztül az állat emésztőenzimeket bocsájt a táplálékára és ezért az emésztés már a testen kívül megkezdődik (egyes rovarok, pókszabásúak). A legtöbb esetben azonban az emésztés az állat testén belül, a bélcsatornában történik. Ezt a folyamatot nevezik belső emésztésnek.
Lehet az emésztés sejten belüli (intracelluláris). Ez azt jelenti, hogy endocitózissal kerül a táplálékdarab az emésztést végző sejt belsejébe, ahol emésztő vakuóla jön létre körülötte. A lebontás ebben történik. Hasonló emésztési mód figyelhető meg a szivacsok galléros ostoros sejtjeiben (choanocyta), valamint a csalánozók és örvényférgek bélfalának sejtjeiben is.
A háromszakaszos bélcsatornával rendelkező állatok csaknem teljes mértékben sejten kívüli (extracelluláris) emésztést folytatnak, vagyis az emésztőenzimeket a bélcsatorna üregébe bocsájtják. Itt történik a lebontás, majd a kis molekulájú vegyületek felszívása.
A gerinctelenek bélcsatornájában az emésztőenzimek szekréciója elsősorban a középbélben (rovarok) vagy a középbéli mirigyben (puhatestűek, rákok) történik. A bélcsatorna egyes szakaszainak a pH-ja nem tér el olyan nagymértékben, mint a gerincesek esetében. Ezzel szemben a gerincesek bélcsatornájának szakaszai az emésztés és a kémhatás szempontjából határozottan elkülönülnek. A gyomor kémhatása erősen savas, a pH 1,5–2,5 között van. A többi szakasz lúgos, esetleg semleges kémhatású. A kémhatás mellett a detergensek jelenléte is igen fontos. Ilyen szerepet játszik a gerincesek epéje. Egyes rovarok középbelében a redoxpotenciál erősen negatív. Ennek következtében a fehérjék diszulfidhídjai fellazulnak és a szokásos endopeptidázok számára bonthatóvá válnak. Így képesek a ruhamoly (Tineola biselliella) lárvái, továbbá a csótányok a selymet, a kollagént és a keratint is megemészteni.
Az endoszimbionta mikroorganizmusok egészen speciális és igen fontos szerepet játszanak az emésztésben. Az orvosi pióca (Hirudo medicinalis) belében egy baktériumfaj (Pseudomonas hirudinis) szinte minden emésztési funkciót betölt. Rendszerint azonban az endoszimbiontáknak speciális feladatuk van. Mivel cellulózbontó enzimeket az állatok általában nem képesek termelni (a kivételek közé tartoznak például a Lepisma spp. rovarok), ezért a cellulóznak, ennek az igen fontos és a szervezetbe nagy mennyiségben bejutó anyagnak a bontását baktériumok és egysejtűek (legtöbbször ostoros és csillós egysejtűek) végzik. A kérődzők bendőjében élő csillós egysejtűek elsősorban a cellulóz bontásában vesznek részt, míg a bendő baktériumai a nyálba kiválasztott karbamidot, a vérből a bendőbe átszűrődő karbamidot, a fehérjék hidrolíziséből származó nitrogént és a takarmánnyal felvett nem fehérje nitrogént alakítják saját testanyagaikká. A mikrobiális emésztés jelentőségét mutatja, hogy a kérődzők ürülékének esetleg a felét is az elhalt baktériumok tehetik ki.


Anyagszállítás



A szervezetben szükség van az anyagok térbeli mozgatására. A tápanyagok, salakanyagok, hormonok, légzési gázok stb. szállítása nélkül az anyagcsere nem valósulhatna meg. A keringési rendszer segítségével jut az oxigén a légzőszervtől a szövetekig és a széndioxid a szövetektől visszafelé, a légzőszervhez. E szervrendszer útján kerülnek a tápanyagok az emésztőszervrendszertől a szövetekig, a hormonok a belső elválasztású mirigyektől a hatás helyére, és az anyagcsere-végtermékek a kiválasztószervekhez. Már e néhány, felsorolt feladat is mutatja a keringési rendszer jelentőségét a szervezetben.
Legegyszerűbben diffúzióval történik anyagszállítás. A légzési gázok felvétele és leadása például a többsejtűek légzőrendszerében ilyen módon megy végbe. Gyakran azonban valamilyen szállítóanyag végzi ezt a feladatot. Ez az anyag lehet testfolyadék, vér, illetve nyirok. A testfolyadék (haemolympha) a testüregben vagy nyílt csőrendszerben kering. Sejtjei az oxigén szállítására alkalmas transzportfehérjéket nem tartalmaznak. A vér (sanguis) jellemzője, hogy zárt csőrendszerben kering és oxigénszállítást végző transzportfehérjéket tartalmaz. A nyirokban (lympha) oxigénszállításhoz szükséges transzportfehérje nincs. A szövetektől a szív felé haladó csőrendszerben áramlik. Az említett folyadékok másodlagos feladatként számos egyéb funkciót is elláthatnak: fenntarthatják a test alakját, részt vehetnek a testhőmérséklet szabályozásában, illetve a szervezet immunrendszerének egy részét alkothatják.
Az anyagszállítás szervrendszerei



Számos állatcsoportnak nincs elkülönült keringési szervrendszere. Szivacsokban és csalánozókban olyan sejtek (vándorsejtek) találhatók, melyek – több más feladat mellett – anyagszállítási funkciót is ellátnak. Számos féregfajból szintén hiányoznak a keringés szervei. A testüregben, a szervek között levő folyadék azonban viszonylag szabályos utat tesz meg és ezért szerepe van az anyagszállításban. A testfolyadék áramlása ebben az esetben az állatok mozgásának következménye.
Törzsfejlődéstani tanulmányok alapján úgy látszik, hogy kezdetben zárt keringési rendszer alakult ki az állatvilágban. Ebből az ősi típusból fejlődhetett ki a jelenleg ismert nyílt és zárt keringési rendszerek sokasága. Mindkét rendszernek vannak előnyei és hátrányai, tehát nem mondható az, hogy a zárt keringési rendszer specializáltabb, mint a nyílt. A zárt rendszerben a vér gyorsabban kering, az anyagszállítás sebessége nagyobb, ami előnyös a gyorsabb mozgás szempontjából. A puhatestűeken belül a zárt keringési rendszerű lábasfejűek például sokkal gyorsabb mozgásra képesek, mint a nyílt keringésű csigák vagy kagylók. A zárt keringési rendszerrel sokkal pontosabban lehet irányítani az anyagok áramlását és a szöveteket sokkal pontosabban és célzottabban lehet ellátni a szükséges mennyiségű tápanyaggal vagy oxigénnel. Kisebb mennyiségű anyagot kell egy időben mozgatni, ami energiatakarékos eljárás. Ezzel szemben a nyílt keringési rendszerrel bíró állatok szervezetében a tápanyagok eloszlása sokkal egyenletesebb lehet. A testüregben keringő folyadék részt vehet a test alakjának fenntartásában (hidrosztatikus váz), vedlés után a test alakjának kialakításában, a szárnyak kifeszítésében (rovarok), sőt az ugrásban is, azáltal, hogy az állat a testfolyadékát hirtelen a lábakba préseli (ugró pókok).

Nyílt keringési rendszer



A puhatestűek és az ízeltlábúak körében elterjedt rendszer. Szívből (cor), bevezető (afferens) és kivezető (efferens) erekből áll. A bevezető ereket vénáknak, a kivezető ereket artériáknak nevezik. Az erek nem alkotnak zárt csőhálózatot, így a testfolyadék a keringési rendszerből a testüregbe jut, majd innen vissza az erekbe. A testfolyadék aránya az említett gerinctelenek esetében a testtömeg 50%-nál is több lehet.
A rákok és a csigák légzőszervében a testfolyadék oxigénben dúsul és úgy kerül tovább a szívbe, majd innen ereken keresztül a szervek irányába. A rovarok esetében a légző- és a keringési rendszer alapjában véve elkülönül. A testfolyadék csupán kis mértékben vesz részt a szén-dioxid szállításában. A szívből kiinduló aorta a testfolyadékot a fej felé továbbítja. A pókokra jellemző általános vonás, hogy a keringési rendszer annál fejlettebb, minél fejletlenebb a légzőrendszer. A nyílt keringési rendszerrel bíró állatok szívében aránylag magas nyomás uralkodik (az éti csigánál például 1,6 kPa), viszont az aortából kiáramló testfolyadék nyomása gyorsan csökken és a testüregben a nyomás már igen alacsony. Ennek következtében itt az áramlás is lassú. Gyors izomösszehúzódások (kontrakció) segítségével az áramlás gyorsítható (rovarok).
A nyílt keringési rendszer speciális változata a nyirokrendszer, amely csak a gerincesek szervezetében fordul elő. A gerinceseknél ugyanis a szövetnedveket, az erek falain átpréselődő nedveket egy sajátos csőrendszer, a nyirokérrendszer gyűjti össze. Ez a szövetektől indul és egyre nagyobb átmérőjű csöveket képezve végül a fővénákba nyílik. A nyirokfolyadék nyomása a nyirokerekben sokkal kisebb, mint a vérnyomás. Halak, kétéltűek és hüllők testében különleges, pulzáló nyirokszívek találhatók a nyirokerek mentén.
A gerincesek nyirokerei mellett nyiroktüszők (lymphonoduli) helyezkednek el. Ilyen nyiroktüszők például a mandulák. Ha a nyiroktüszők egy csoportját kötőszöveti tok veszi körül, akkor nyirokcsomóról (lymphonodus) van szó. Nyirokcsomók az emlősökben fordulnak elő. A nyiroktüszők és nyirokcsomók a többi nyirokszervvel együtt (lép, csecsemőmirigy, a csontvelő öblei, a madarak kloákájának falában lévő bursa fabricii) a szervezet immunrendszerének tagjai. A nyirokszervek alapját retikuláris kötőszövet (3.2.1. fejezet) alkotja és nagy mennyiségű nyiroksejtet is tartalmaznak. A nyirok, összetételét tekintve, hasonlít a vérhez, de eritrociták, trombociták és nagy molekulájú fehérjék nem találhatók benne. Jellemző sejtjei a limfociták.
A nyirokrendszernek amellett, hogy a szövetnedveket szállítja a keringési rendszerbe, egyéb funkciói is ismertek. Fenntartja a sejtek közötti folyadék ionegyensúlyát, részt vesz a bélcső falán át felszívódó zsírok továbbításában és a sejtekben keletkező fehérjéket a vérbe szállítja. Elsősorban ebben a rendszerben érnek meg a limfociták, valamint a leukociták lebontása is itt történik. A nyirokrendszer különlegesen fontos szerepet tölt be a szervezetben azzal, hogy a testbe bejutó baktériumokat, testidegen fehérjéket vagy egyéb szerves anyagokat különböző immunfolyamatok révén kiszűri.

Zárt keringési rendszer



Több állatcsoportban (gyűrűsférgek, gerincesek) a vér zárt csőrendszerben, az érrendszerben áramlik. Ennek központja a szív (cor) vagy az érrendszer egyes izmos falú szakaszai. E szakaszok feladata a vér mozgatása. Ha kitágulnak (diastole), viszonylag nagy mennyiségű vért fogadnak magukba, majd összehúzódva (systole) az artériákba préselik azt. A gerincesek szíve egy kötőszövetes burokban (pericardium) foglal helyet. Két (halak), három (kétéltűek) vagy négy (hüllők, madarak, emlősök) üregből áll. Az üregeket pitvarnak (atrium) és kamrának (ventriculus) nevezik. A vér a testből vagy a légzőszervből először a pitvarba érkezik, majd innen jut a kamrába. A szívben zseb alakú és vitorla alakú billentyűk (valva) találhatók. Ezek irányítják a vér áramlását. A szív intenzív működését segíti az, hogy saját érrendszere (koszorús erek) látja el tápanyaggal és így a nagy oxigénigény könnyebben kielégíthető. A saját ingerképző központok (szinuszcsomó, pitvar-kamrai csomó) biztosítják, hogy a szív az idegrendszertől viszonylag függetlenül működjék.
Az artériák fala izmos és egyben rugalmas. Ez teszi lehetővé, hogy a szívből hirtelen kiáramló vért folyamatosan, de nagy erővel juttassák a kapillárisokba. Az artériák között nevezetes ér a főütőér vagy aorta, a kopoltyú artéria, vagy a test felé futó erek első szakasza. Lehet egy (madarak, emlősök) vagy több (kétéltűek, hüllők) aorta is. Az aorta gyakran izmos falú kiöblösödéssel, az aortahagymával (bulbus aortae) kezdődik. Az artériákból szétágazó kapillárisokban a vér nyomása lecsökken, mivel az egy időben nyitva levő kapillárisok keresztmetszete nagyobb az artériákénál. Ebből következően a vér áramlási sebessége kisebb lesz és így megfelelő idő áll rendelkezésre az anyagcseréhez, a gázcseréhez a sejtek és a vér között. A vért ezután a vénák gyűjtik össze. Falukban kevesebb izomrost van, mint az artériákéban, viszont üregükben a vér visszaáramlását megakadályozó billentyűk találhatók. A halak esetében a testből érkező erek több gyűjtőéren (venae cardinales) keresztül vezetik a vért a vénás öbölbe (sinus venosus). A többi gerincesben a vénák az üres vénákba (venae cavae) egyesülnek és így jut vissza a vér a vénás öbölbe vagy a jobb pitvarba. A két vénás rendszer különböző eredetű.
A gerincesek keringési rendszere egy vagy két vérkörből állhat. A halaknak egy vérkörük alakult ki, a kétéltűek, hüllők, madarak és emlősök körében viszont a kis vérkör (a szív és a tüdő közötti véráramlás) és a nagy vérkör (a szív és a test egyéb részei közötti véráramlás) együttesen alkotja a keringési rendszert. Kétéltűek és a legtöbb hüllő szívében az artériás és a vénás vér még többé-kevésbé keveredik egymással. Lényeges lépés a kis vérkör és a nagy vérkör teljes elkülönülése egymástól az evolúció során. Ez növeli az oxigénszállítás hatékonyságát és lehetővé teszi a madarak és az emlősök intenzív anyagcseréjét.

A gázok szállítása



A gázokat speciális fehérjék (transzportfehérjék) szállítják. Ezek közül a legelterjedtebb a hemoglobin (gyűrűsférgek, gerincesek vérében található). A hemoglobin négy alegységből álló összetett fehérje. Részben polipeptid (globin) alkotja. Mindegyik polipeptidhez egy-egy hem-gyűrűrendszer (központjában egy Fe2+-ion) kapcsolódik. Igen alkalmas ez a felépítés arra, hogy az emlős tüdő léghólyagocskáiban (alveolus), ahol az oxigén parciális nyomása 13 kPa-nál nagyobb, a hemoglobin oxigént kössön meg, majd a szövetek közelében, ahol az oxigén parciális nyomása 5 kPa-nál kisebb, azt leadja. Ha a vér pH-értéke csökken (ez a helyzet a szövetek közötti folyadékban, amikor növekszik a CO2-koncentráció), a hemoglobin-molekuláról könnyebben válik le az oxigénmolekula.
Gerinctelen állatok körében (különösen puhatestűek, rákok, pókok testfolyadékában) elterjedt, oxigént szállító vegyület a hemocianin. Felépítése hasonló a hemoglobinéhoz, de a vasion helyett itt rézion található. Ennek következtében a testfolyadék színe is kékes. Hasonló feladatú, de kevésbé elterjedt transzportfehérje az egyes gyűrűsférgek vérében előforduló hemeritrin és klorokruorin is.
Az oxigénnel ellentétben a szén-dioxid szállításában a hemoglobin csak kismértékben vesz részt. A szén-dioxid elsősorban hidrogén-karbonát formában kerül a szövetektől a tüdőbe. A hidrogén-karbonát kialakulását a karboanhidratáz enzim gyorsítja. Kisemlősökben különösen nagy ennek az enzimnek az aktivitása, összhangban az intenzív anyagcserével.

Egyéb anyagok szállítása



A keringési rendszer a gázok mellett számos egyéb anyagot (tápanyagokat, egyszerű vegyületeket, ionokat, hormonokat, fehérjéket stb.) is szállít. Ezek az anyagok a zárt keringési rendszerben a kapillárisok vékony hámján, valamint keskeny, sejt közötti réseken, pórusokon keresztül kerülnek felhasználási helyükre, a sejtekhez. A vér alakos elemeinek és a nagy molekulájú fehérjéknek a kivételével az összes többi anyag ezen a módon jut ki az erekből. Különösen gazdag például a vese ereinek pórusrendszere a vesetestecskék érgomolyagaiban. Az erekből kilépett anyagok útja ezután rövid: maximum két-három sejtnyi távolságot kell diffúzió vagy aktív transzport segítségével megtenniük a felhasználás helyéig, a célsejtig.
Az anyagáramlás iránya a kapilláris erek falán keresztül a nyomásviszonyoktól függ. Az emlősök esetében például a kapillárisokban a hidrosztatikus nyomás az artériás szakasztól a vénás felé csökken (4,5 kPa-ról 2,0 kPa-ra) a kolloidozmotikus nyomás viszont állandó marad (3,3 kPa). Ezért az első (artériás) szakaszon a folyadékok kiáramlása, a hátsó (vénás) szakaszon pedig a beáramlásuk figyelhető meg. 


Légzés



Az anyagcsere oxidatív folyamatai miatt a sejtek állandó gázcserét bonyolítanak le a környezetükkel. Oxigént vesznek fel és szén-dioxidot adnak le. A felvett oxigén segítségével égetik el a szőlőcukrot szén-dioxiddá és vízzé a glikolízis, a citrátciklus és az oxidatív foszforilálás során. Majdnem mindegyik állatfaj – beleértve az endoparazitákat is – oxigént vesz fel a környezetéből, és így nyeri az életfenntartásához, a szaporodáshoz szükséges energiát (aerob anyagcsere). Csupán a fonálférgek egy kicsi (tengerek mélyén élő) csoportja az, amelyik állandóan oxigénmentes környezetben él és ezért erjedési folyamatok során jut energiához (anaerob anyagcsere).
A levegőben 21%, a vízben 8% (0 °C-on) az oxigén aránya. Ezekből a közegekből veszik fel az állatok az oxigént különböző módon, különböző szervekkel, de lényegében mindig a diffúziós törvények alapján. A gázcsere mértékét a légzési hányados (respirációs kvóciens, rövidítve: RQ) adja meg, ami a leadott szén-dioxid és felvett oxigén mennyiségének a hányadosa. A gázcsere első lépése a külső légzés, ami a közeg és a légzőszerv közötti gázcserét jelenti. Ez történhet a kültakarón keresztül, kitüremkedő kopoltyúval, betüremkedett tüdővel, trachearendszerrel, vagy az említett lehetőségek kombinációjával (4.5. ábra). A külső légzés után a gázok szállítása következik a felhasználás helyére, a szövetekhez, ezeken belül a sejtekhez és a sejtorganellumokhoz. Legegyszerűbben diffúzió útján valósul meg a szállítás, de történhet a keringési szervrendszer segítségével a testfolyadék, illetve a vér által is. Rovaroknál direkt gázszállításról beszélnek, mert itt a trachearendszeren keresztül közvetlenül juthatnak a gázok a sejtekig. A belső légzés (más néven sejtlégzés) az oxigén felvételét jelenti a sejt citoplazmájába, illetve a keletkező szén-dioxid és egyéb gázok leadását a sejt környezetébe.

        
4.5. ábra - A külső gázcsere főbb módozatai. A: testfelszínen keresztül vízi állatok esetében, B: testfelszínen keresztül szárazföldi állatok esetében, C: tracheakopoltyúval, D: trachearendszerrel, E: kopoltyúval, F: tüdővel. ka: kapilláris ér, ko: kopoltyú, kü: kültakaró, lé: léghólyagocska, ta: tracheola, te: testi sejtek, tr: tracheacső (Calow nyomán)
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A következőkben a külső légzés elterjedtebb szervtípusait, a külső gázcsere jellegzetes módjait ismertetjük (4.5. ábra). Meg kell jegyezni, hogy számos esetben egyidejűleg több szerv is funkcionálhat (pl. halaknál a kopoltyú, a kültakaró és az úszóhólyag) légzőszervként.
A légzőszervek típusai



A kültakaró mint légzőszerv



Számos élőlény testfelület/testtömeg aránya olyan nagy lehet, hogy a gázcsere egyszerű diffúzió útján is megvalósulhat. A Paramecium spp. (csillós egysejtű) fajoknál ez az érték 1000 cm2/g körüli, míg az embernél átlagosan 0,5 cm2/g. Mindez világosan mutatja, hogy ahol a testfelület/testtömeg arány nagy, nincs feltétlenül szükség elkülönült légzőszervre a külső légzés lebonyolításához. A laposférgeknek, fonálférgeknek, kerekesférgeknek, buzogányfejűeknek, számos gyűrűsféregnek többek között ezért nincs légzőszerve. Más esetekben a bőrlégzés igen jelentős annak ellenére, hogy az állatnak egyéb légzőszerve is van. A gőtefajok (Triturus spp.)gázcseréjük 70%-át, az angolna (Anguilla anguilla) légzésének 60%-át képes a kültakarón keresztül lebonyolítani.

Kopoltyúlégzés



A vízi állatok igen elterjedt légzőszerve a kopoltyú. A kopoltyúk lehetnek lemezes, fonalas, lebenyes, nagy felületű szervek, de felépítésük és működésük meglehetősen egységes. Két vékony laphámréteg (légzőhám) között találhatók a légzési gázokat szállító kis átmérőjű, vékony falú erek, bennük a gázcserében részt vevő folyadék. Ha tracheacsövek hálózzák be a kopoltyút, akkor tracheakopoltyúról, ha vérerek, akkor vérkopoltyúról van szó. A kopoltyúk kiemelkedhetnek a test felszínéről (rovarlárvák, ebihal) vagy belső üregekben lehetnek elrejtve (puhatestűek, rákok, halak). A gázcsere az ellenáram elve alapján történik. A szén-dioxidban dús vér vagy testfolyadék találkozik először a friss, oxigénnel telített vízzel, így igen nagyfokú, hatékony gázcsere lehetséges. Jellemző, hogy a csontos halak a vízben található oxigén 80–90%-át képesek felvenni, míg az emlősök a tüdőbe került levegő oxigénjének körülbelül 25%-át veszik fel.

Trachearendszer



A szárazföldi ízeltlábúak, elsősorban a rovarok tipikus légzőszervrendszere. A keringési rendszertől teljesen elkülönül, így a két rendszer funkciói különválnak. A kültakaró betüremkedése során keletkezett, amit bizonyít, hogy a vedlés során az ízeltlábúak a trachearendszer egy részét is levetik.
A trachearendszer elágazó csövek szövevénye (4.6. ábra). A csövek falát kívülről, a testüreg felől egyrétegű hám borítja, belülről pedig spirális lefutású kitinlécek (taenidia) merevítik és egyben nagyfokú rugalmasságot is adnak. A trachearendszer a test felületén található számos nyílással, légzőnyílással (stigma) kezdődik. Ezek a tor és a potroh szelvényeinek két oldalán találhatók, tehát szelvényenként egy pár figyelhető meg. Gyakran bonyolult, kitinszőrökből, lemezekből álló záróberendezés található itt, melyet izmok mozgatnak. A légzőnyílásokból induló csövek a fejlettebb ízeltlábúak testében a hosszanti lefutású fő tracheatörzsekbe jutnak. A tracheatörzseket harántágak kötik össze, valamint kiöblösödések, léghólyagok is megjelennek, különösen a jól repülő rovaroknál. A tracheacsövek azután egyre kisebb átmérőjű csövecskékre oszlanak és gazdagon behálózzák az egész testet. A csövecskék végén egy sajátos tracheavégsejt ül. Ezen át futnak a legfinomabb, vékony hajszálcsövek (tracheolae), melyek más sejtek közé vagy a sejtekbe nyúlnak. Átmérőjük mindössze 0,1–0,5 μm. A bél és a nyálmirigy szöveteiben a traheolák nem hatolnak be a sejtekbe, hanem a sejt közötti térben végződnek. A zsírsejtekbe és a végbél papilláinak sejtjeibe egy-egy csövecske hatol. Kimutatták, hogy az izomrostokban elágazó rendszerük látszik és a mitokondriumok közelében végződnek a tracheolák. Ezzel intenzívebb ATP-szintézis válik lehetővé, egységnyi idő alatt több ATP keletkezik. Különleges a méhek és egyes lepkefajok azon teljesítménye, hogy a nyugalmi anyagcseréjüket 150-szeresére képesek növelni anélkül, hogy szervezetben oxigénhiány lépne fel.

            
4.6. ábra - Rovarok trachearendszere. A: a csótány főbb tracheacsövei, B: légzőnyílás felépítése, C: tracheavégsejt, D: a tracheolák végződése az izomrostban. en: endokutikula, ft: folyadékot tartalmazó tracheola, ho: hosszanti tracheatörzs, ke: keresztirányú tracheatörzs, kl: kitinléc, lé: légzőnyílás, lt: levegőt tartalmazó tracheola, ma: izomrost magja, mi: mitokondrium, mo: miofibrillum, sl: szarkolemma, ta: tracheola, tr: tracheacső, vs: tracheavégsejt (Több szerző nyomán)
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A légcserét az izmok összehúzódása, a potroh mozgása idézi elő. A trachearendszert, a csöveket hosszukban összenyomva a teljes belső térfogat csökken, a gázok egy része a külvilágba áramlik. Ha visszaáll az eredeti helyzet, megnövekszik a teljes rendszer térfogata, nyomáscsökkenés lép fel benne és a friss levegő beáramlik. Mivel a térfogatváltozás nem nagy, egyszerre kevés levegő cserélődik ki, a gázcsere csekély. (Meg kell jegyezni, hogy a légzőmozgások pontos mechanizmusát ma még kevéssé ismerjük.) Ez a módszer nem teszi lehetővé, hogy a tracheákon keresztül a sejtekhez gyorsan eljusson az oxigén. A szén-dioxid eltávolítása csak részben történik a trachearendszeren keresztül. Jelentős szerepet játszik ebben a folyamatban a kültakaró is. Különösen sok szén-dioxid távozik a testből a szelvényeket összekötő vékony hártyákon (interszegmentális hártyák) keresztül. Valószínűleg a lassú gázcsere az egyik oka annak, hogy a rovarok nem lehetnek túlságosan nagy testűek, mivel ekkor a test belsejében levő szervek nem kapnának megfelelő oxigénellátást.

Tüdőlégzés



A gerincesek tüdeje az előbél kitüremkedése során jött létre, entodermális eredetű, ellentétben a trachearendszerrel vagy a kopoltyúval, amelyek az ektodermából képződnek. A szárazföldi gerincesek légzőkészüléke a felső légutakból (orrnyílás, orrüreg, szájüreg, garat) az alsó légutakból (gége, légcső) és a tüdőből áll. Jellegzetes a tüdő felületének változása az evolúció folyamán. A kétéltűek tüdeje vékony falú, kevéssé tagolt, nem nagy felületű szerv. A szervezet számára szükséges légcsere lebonyolítására az ilyen felépítésű tüdő önmagában nem elegendő, ezért annyira fontos a bőrlégzés és a száj nyálkahártyáján keresztül történő gázcsere szerepe. A hüllők, de kiváltképpen a madarak és az emlősök tüdejének belső felszíne egyre kiterjedtebbé és differenciálódottabbá válik. Felülete megnő, mivel kiemelkedések, lécek, csövek jönnek létre benne.
A levegő a felső légutakon és a gégén keresztül jut a légcsőbe. A változatos hosszúságú légcső (trachea) először kettéágazik, majd fagyökérhez hasonlóan szétágazik egyre kisebb átmérőjű csövekre, a hörgőkre (bronchi). Végül a kétéltűek, a hüllők és az emlősök esetében a légutak a tüdőhólyagocskákban (alveoli) végződnek (4.7. ábra). Így a tüdőbe áramló friss és a tüdőből kiáramló elhasznált levegő bizonyos mértékig keveredik egymással és a tüdőhólyagocskákban is marad valamennyi elhasznált levegő. Mindez rontja a gázcsere hatásfokát. Agázcsere hatékonysága ezzel szemben a madarak tüdejében jóval nagyobb, mint a többi gerinces tüdejében. Itt a tüdő állományát nagyrészt a para bronchiális egységek alkotják (4.8. ábra). Ezek rövid csövek, melyek falán kiöblösödések (atria) találhatók. A kiöblösödésekből indulnak ki a légkapillárisok (canaliculi aeripheri), melyek mindkét végükön nyitott csövek, a gázcsere színhelyei. Mivel a légkapillárisok a harmadlagos és a másodlagos bronchusok útján a légzsákokba nyílnak, egy speciális áramlási rendszer segítségével belégzéskor és kilégzéskor is friss levegő áramlik rajtuk keresztül (kettős légzés). A gázcserét a mellkas, a mellkasi izmok, a hasizmok és – az emlősök esetében – a rekeszizom mozgása teszi lehetővé. Ahol a mellkas hiányzik (pl. békák), az állatok lenyelik a levegőt.

            
4.7. ábra - Emlősök tüdejének felépítése. A: a tüdő hosszmetszete, B: a léghólyagocskák, C: a léghólyagocskák metszete, D: a léghólyagocska falának finomszerkezete. ar: artéria, en: endotelsejt, ep: epitelsejtek, hö: hörgő, ka: kapilláris, kö: kötőszövet, lh: egy léghólyagocska, lé: légcső, ls: léghólyagocska falának sejtjei, si: simaizom, vé: véna, vv: vörösvértest (Több szerző nyomán)
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4.8. ábra - A madárlégzőszerv vázlata és a légcsere főbb mozzanatai. A: belégzés, B: kilégzés. el: elülső légzsákok (elhasznált levegőt tartalmaz), fő: főhörgő, ha: tüdőből származó, használt levegő, há: hátsó légzsákok (friss levegőt tartalmaz), kl: külső levegő, lé: légcső, tü: tüdő (Kühn és Starck nyomán)
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A külső gázcsere mechanizmusa



A légzéshez nagy felületű légzőhám szükséges. Ez azért van így, mert a gázcsere passzív módon bonyolódik, a diffúzió törvényeit követi. A gázcsere gyorsaságát a légzőfelület nagysága, a gázok parciális nyomáskülönbségei, a vérkeringés intenzitása és a légzőhám vastagsága szabja meg. A légzőfelület/testtömeg arány növelése tette lehetővé, hogy a madarak és az emlősök anyagcseréje intenzívebb lehet, mint a többi állatfajé. A nyomáskülönbség a légzőfelület két oldalán azáltal marad fenn, hogy a légzőhám külső felszínén a levegő vagy a víz, a belső felszínén pedig a testfolyadék vagy a vér ellentétes irányban áramlik (ellenáram elve). Tehát a kicserélt gázok eltávoznak és az eredeti nyomáskülönbségek folyamatosan helyreállnak. A halak kopoltyúinak légzőhámja nagyjából 20 µm vastag. Az emlősök léghólyagjainak falában található légzőhám ennél vastagabb. A madaraké viszont csak 0,1 µm, ami segíti, hogy ezek az állatok alacsony parciális oxigénnyomású viszonyok között is (például nagy magasságokban repülve) ki tudják elégíteni a szervezet oxigénszükségletét. Egy veréb nagyságú madár 6000 méter magasan, ahol a levegő oxigénjének parciális nyomása a tengerszinthez viszonyítva mindössze 50%, még mindig jól repül. Ilyen körülmények között egy hasonló tömegű emlősállat már nem tudna mozogni.


Kiválasztás és ozmoreguláció



Az állati szervezetben lezajló anyagcsere-folyamatok végtermékei a szén-dioxid, a víz és különböző nitrogéntartalmú anyagok. A legfontosabb nitrogéntartalmú anyagok az ammónia (NH3), a karbamid (NH2)2CO és a húgysav (2,6,8-trihidroxi-purin). A vízi állatok nitrogéntartalmú anyagcsere-végterméke elsősorban az ammónia, míg a szárazföldieké a karbamid és a húgysav. Kivételek az ászkarákok, mivel elsősorban ammóniát választanak ki, ezzel is bizonyítva szoros kapcsolatukat vízi rokonaikkal. A kétéltűek és az emlősök nitrogéntartalmú anyagcsere-végterméke főleg a karbamid, míg a csigáké, a rovaroké, a hüllőké, a madaraké a húgysav.
A szén-dioxidot és a nitrogéntartalmú anyagokat el kell távolítani a szervezetből, mert mérgezőek. A szén-dioxid a légzőközpontokat bénítja meg. Eltávolítása a légzés során könnyen megvalósul. Az ammónia mérgező anyag, különösen a gerincesekre veszélyes. A gerinctelenek sokkal nagyobb koncentrációban képesek elviselni, mint a gerincesek. A vízben könnyen oldódik, így eltávolítása a szervezetből egyszerű. A karbamid még az ammóniánál is jobban oldódik a vízben, de nehezen diffundál. Kevésbé mérgező, mint az ammónia. A húgysav nehezen oldódik vízben, de kevéssé mérgező anyag. Ezért a szervezetben raktározódhat, nem szükséges rövid időn belül a szervezetből eltávolítani. Húgysav raktározódik például a rovarok és a százlábúak zsírtestjeiben.
A víz kiválasztását úgy kell szabályozni, hogy a szervezet víz-ion egyensúlya, a sejtekben és a sejt közötti terekben található ozmotikus nyomás a szükséges határértékek között maradjon. Az ellentmondás, különösen a szárazföldi állatok esetében az, hogy az anyagcsere-végtermékeket rendszerint vízben oldott formájukban lehet csak kiválasztani. Ekkor viszont a mérgező anyagok eltávolítása során vízveszteség következik be, amely az ozmózisos viszonyokat befolyásolja. Túl sok víz nem adható le, mert kiszárad a szervezet. A vázolt probléma különféle kiválasztószervekkel oldható meg. A legtöbb állatfajban jellegzetes felépítésű szervek alakultak ki a fölösleges vagy káros anyagok kiválasztására.
A kiválasztási mechanizmus alapjai néhány fő lépésben foglalhatók össze. A testfolyadékból vagy a vérből szűrés útján (filtráció), vagy aktív transzport, esetleg szekréció segítségével különböző anyagok kerülnek a kiválasztó szervrendszerbe. Ha nyomáskülönbség van a kiválasztó szerv valamely belső ürege és a vér, illetve testfolyadék között, akkor szűrés történik, egyébként (mint például a rovaroknál) aktív transzportfolyamatokra van szükség. Ezután a kiválasztó szerv csatornáiból szelektíven szívódnak vissza az anyagok. A visszaszívásra hosszú csőrendszer és megfelelően hosszú idő áll rendelkezésre. Attól függően, hogy a szervezetnek az adott pillanatban mire van szüksége, igen finom differenciálásra van lehetőség.
A kiválasztó szervek csatornáinak falában sokszor speciális felépítésű sejtek találhatók. Rajtuk keresztül jutnak a kiválasztandó anyagok a kiválasztó szervekbe, illetve a visszaszívás is segítségükkel történik (transzportfolyamatok). Előfordulnak a Malpighi-edények falában (rovarok) csakúgy, mint az utóvesében (hüllők, madarak, emlősök) lévő kanyarulatos csatornák falában (4.11. ábra). Ezek egymáshoz szorosan illeszkedő hámsejtek. Apikális végüket citoplazma-kitüremkedések (mikrovilli) borítják, amik igen nagymértékben megnövelik a felületet. A sejtek bazális részén sejthártyakettőzetek nyomulnak a citoplazma belsejébe (szintén jelentősen megnövelik a felületet). Itt nagyszámú mitokondrium található. A sejt nagy felülete sok ion és molekula számára teszi lehetővé egy időben a diffúziót, a mitokondriumok pedig az energiaigényes aktív transzportfolyamatokhoz szükséges energiát adják.
A kiválasztás szervrendszerei



Elővesécske (protonephridium)



A gerinctelenek körében igen elterjedt kiválasztó szerv. Megtalálható a laposférgek, a kerekesférgek mindegyik fajában, a fonálférgek és a gyűrűsférgek némelyik csoportjában, valamint a gyűrűsférgek és a puhatestűek lárváiban. Gazdagon elágazó csőrendszerről van szó (4.9. ábra). Minden cső végén egy végsejt (cyrtocyta) található. Ez zárja le a csövecskét. A cső üregébe egy vagy több ostor nyúlik. Ezek mozgásának látványa mikroszkópban megfigyelve emlékeztethet a lángokéra, innen ered a lángsejt elnevezés. Az ostorok mozgása miatt a csövecske belsejében található folyadék kifelé áramlik. Ennek következtében viszont nyomáscsökkenés lép fel a csőben, így a végsejten keresztül, a testüregben áramló testfolyadékból a felesleges anyagok (mindenekelőtt a víz) kiszűrődnek. A szűrést segítik a sejten vagy a végsejt és a szomszédos sejt nyúlványos kapcsolódásánál levő, a két sejthártya között található rések. A réseket sejthártya fedi. Ez biztosítja az ultraszűrést. A lángsejtek üregéből az elsődleges vizelet gyűjtőcsövekben halad tovább. Eközben visszaszívás és további kiválasztás is történik. A vizelet a kiválasztó pórusokon keresztül jut a külvilágba. Míg az állatok szervezetéből a víz elsősorban az elővesécske segítségével távozik el, addig a nitrogéntartalmú bomlástermékek a test felszínén keresztül, diffúzióval távoznak a testből. 

            
4.9. ábra - 
                A: elővesécske, B: végsejtje. cs: csilló, gs: gyűjtőcsatorna falának sejtje, gy: gyűjtőcsatorna, ré: sejtek közötti rés, sm: sejtmag, vs: végsejt (Wehner és Gehring nyomán)
[image: kepek/4.9.abra.png]



          

Vesécske (nephridium, metanephridium)



Elsősorban a gyűrűsférgek és a puhatestűek jellemző kiválasztó szerve. Típusos formájában (gyűrűsférgek) egy csillós tölcsérrel (nephrostoma) kezdődik, majd hosszú, több szakaszból álló, kanyargós, nem elágazó csőrendszer következik (4.10. ábra). Ezen több helyen, a végén rendszerint, kiöblösödés, hólyag található, majd a kiválasztó póruson keresztül jutnak a külvilágra a fölösleges anyagok. A tölcsér csillói hajtják a testüreg-folyadékot a cső belsejébe. A hosszú áramlás során a cső falát alkotó sejtek aktív transzport segítségével kivonják a szervezet számára még szükséges anyagokat és visszajuttatják azokat a csövet körülvevő erekbe vagy a testfolyadékba. Ugyanakkor visszaszívódik a szervezet ozmotikus nyomásának fenntartását lehetővé tevő vízmennyiség is.

            
4.10. ábra - Vesécske felépítése. am: amőboid sejteket tartalmazó hólyag, cs: csillóstölcsér, hh: húgyhólyag, kö: közepes vastagságú elvezető csatorna, ös: összhúzékony végszakasz, va: vastag elvezető csatorna, vé: vékony elvezető csatorna (Geiler nyomán)
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A vesécskének több, erősen módosult változata ismert. Ezek felépítése jelentősen eltérő lehet, de embrionális fejlődésük analógiája folytán mégis közös csoportba sorolhatók. A puhatestűek kiválasztó szervében a csillós tölcsér a szívet körülvevő üregbe (pericardium) nyílik, és innen folytatódik kanyargó csövekben, kiöblösödésekben. Az ízeltlábúak esetében a módosult vesécskék aszerint kapták a nevüket, hogy a test melyik tájékán helyezkednek el. Így a rákoknál csápmirigyekről és állkapcsi mirigyekről, a pókoknál csípőmirigyekről beszélnek. Kérdéses, hogy ezek a kiválasztó szervek valóban módosult vesécskék vagy másféle kiválasztó szervek, mert nem csillós tölcsérrel, hanem üregekkel gazdagon behálózott, zárt zsákkal (sacculus) kezdődnek. A zsák falát kiválasztásra specializálódott sejtek, podociták alkotják.

Malpighi-edények



A legtöbb szárazföldi ízeltlábú állat kiválasztószervei a Malpighi-edények. Felépítésükben és működésükben jelentősen eltérnek az összes többi kiválasztó szervtől. Gyakran a vesécskékkel együtt fordulnak elő (pókok). Vékony, hosszú csövekről van szó, amelyek a közép- és utóbél határától indulnak ki és vakon végződnek a testüregben. Számuk változó, a fajokra jellemző, néha több száz is lehet. A csövek falát a béltől indulóan egyre laposodó hámsejtek bélelik. Eltérően az eddig tárgyalt kiválasztószerv-típusoktól, a Malpighi-edények falán keresztül csak kiválasztás (excretio) történik, visszaszívás nem. Az anyagok nem szűréssel (filtratio) kerülnek a csövekbe, hanem diffúzió, aktív transzport és szekréció segítségével. Ez azért van így, mert a hemolimfa hidrosztatikai nyomása alacsony, és a Malpighi-edények csöveiben nincsenek csillók vagy ostorok, lassú a folyadékáramlás, tehát nyomáscsökkentés a csövek üregein belül nem lehetséges. Ennek következtében viszont a testfolyadék (haemolympha) és a csövekben található folyadék között nincs olyan nagy nyomáskülönbség, amekkora a szűréshez szükséges lenne.
Különleges szerepük van a káliumionoknak, mivel ezek szekrécióval kerülnek a Malpighi-edények üregébe, a legvégső, leglaposabb sejtek régiójában. Következésképpen ezen a területen igen magas ozmotikus nyomás alakul ki. Ezért áramlanak ide a vízmolekulák, immáron passzív módon a testüregfolyadékból. Az alsóbb szakaszokon aktív vagy passzív módon választódnak ki az ionok, a cukrok, a karbamid és a legfontosabb, legjellegzetesebb bomlástermék, a húgysav. A kiválasztott húgysav teljes mennyisége az ürülékbe kerül.

Vese (ren, nephros)



A gerinces állatok kiválasztó szerve a vese. A vese szelvényezett vagy szelvényezetlen voltát és az elsődleges szűrletet előállító működési egység (nephron) felépítését figyelembe véve elővesét (pronephros), ősvesét (mesonephros) és utóvesét (metanephros) lehet megkülönböztetni. Az elnevezések onnan származnak, hogy az elővese az embrionális fejlődés során a test elülső részén található szelvényekből, az ősvese a középsőkből, míg az utóvese a hátulsókból fejlődik ki. Az elővese szelvényezett. A nefron itt egy, az aortából kiágazó érgomolyból (glomerulus) és a közeli, ezzel szemben nyíló csillós tölcsérből áll. A tölcsérek vesecsatornákban folytatódnak. Ez utóbbiak az elővese-vezetékben (Wolff-féle vezeték) egyesülnek, ami végül a kloákába torkollik. Az ősvese az embrionális fejlődés kezdetén szintén szelvényezett, de a szelvényezettség később eltűnik. A viszonylag kevés csillós tölcsér mellett számos vesetestecske (Malpighi-testecske) is megjelenik. Egy vesetestecske egy érgomolyagból és az azt körülvevő, kettős falú tokból (Bowman-féle tok) áll. Ebből ered a vesecsatornácska. Az utóvese szelvényezetlen szerv. Benne csillós tölcsérek nincsenek. A nefron itt is a Malpighi-testecske (4.11. ábra). A Malpighi-testecskék felépítése hasonló, mint az ősvesében, de számuk (relatíve) lényegesen nagyobb. Ebből következően megnövekszik a szűrőfelület is. Így az utóvese nagyobb mennyiségű vér szűrésére és hatékonyabb kiválasztásra képes, mint az ősvese. (Hangsúlyozni kell, hogy az előbbi jellemzés csupán néhány általános vonást emel ki, mert mindhárom vesetípusnak számos változata ismert.)

            
4.11. ábra - Utóvese felépítése. A: sertés veséjének hosszmetszete, B: a metszet egy része nagyítva, C: az elsődleges kanyarulatos csatorna falának egy sejtje, D: a Malpighi-testecske, E: a Malpighi-testecskében levő ér egy kis részlete. al: alaphártya, ar: artéria, bo: Bowman-féle tok, ea: elvezető arteriola, el: elsődleges kanyarulatos csatorna, en: a kapilláris endothel hámja, go: érgomoly, gy: gyűjtőcső, ha: határállomány, ht: hajtűkanyar, hú: húgyvezető, ke: kefeszegély, ké: kéregállomány, kö: kötőszövetes tok, mi: mitokondrium, oa: odavezető arteriola, po: podocita, ré: a sejtbe húzódó rések, ve: velőállomány, vé: véna, vm: vesemedence (Több szerző nyomán)
[image: kepek/4.11.abra.png]



          
Elővese található a csontos halak és a kétéltűek embrióiban, valamint a körszájúak ivarérett egyedeiben is. Kifejlett korban a csontos halak és a kétéltűek veséjének felépítése az ősvesének felel meg. Mivel azonban kialakulásában nem csupán az ősvese, hanem az utóvese létrejöttéért felelős embrionális szelvények is részt vesznek, azért speciális ősvesének (opistonephros) tekinthető. A hüllők, madarak és emlősök embrionális korában az elővese és az ősvese is megjelenik, de kifejlett egyedeinek jellemző vesetípusa az utóvese.
A gerincesek veséje páros szerv, a gerincoszlop két oldalán található. Néha igen szoros összeköttetésben áll a szaporodás szervrendszerével, azzal anatómiai és működési egységet képez. Ekkor húgy-ivar készülékről (urogenitális rendszer) van szó (4.12. és 4.13. ábra). A kétéltűek heréje például közvetlenül a vese háti oldalához simul. Az ondóvezető csatornák a vese fej felé eső területein keresztülhatolnak és ezután csatlakoznak a húgy-ivar vezetékhez (Wolff-cső).
A csontos halak, a kétéltűek és a hüllők veséjében kéregállomány még nem látható, ez a madaraknál és az emlősöknél jelenik meg. Az emlősök utóveséje kéregállományból (cortex), határállományból és velőállományból (medulla) áll (4.11. ábra). A Malpighi-testek a kéregállományban találhatók, míg az ebből kiinduló csatornák mindhárom rétegen áthaladnak. A velőállomány kicsúcsosodó részeit nevezik vesepiramisoknak. A csatornák itt nyílnak a vesemedencébe. A vesemedencéből a vizelet a húgyvezetőbe (urether), majd a húgyhólyagba (vesica urinaria) kerül. Végül a húgycsövön keresztül jut a vizelet a külvilágba.
Az utóvesében a kiválasztás az érgomolyoknál kezdődik (4.11. ábra). A kapillárisokban nagy nyomás uralkodik, többek között azért, mert az érgomolyból kilépő (efferens) ér keresztmetszete kisebb, mint az oda belépő (afferens) éré. A szűrés a pórusokkal áttört endotél sejteken, a rákövetkező alaphártyán és a kapillárisokat borító nyúlványos sejtek (podociták) közötti réseken keresztül történik. A vérplazma fehérjementes szűrlete (ultrafiltrátum) kerül a csillós tölcsérbe vagy a Bowman-féle tokba. Ebben az elsődleges szűrletben az alakos elemeket és a vérben lévő fehérjéket kivéve minden egyéb véralkotó megtalálható.
Az elsődleges szűrlet egy hosszú, kanyargós csőrendszerben (elsődleges kanyarulatos csatorna) folyik tovább, amit gazdag érhálózat ölel körül. Már a csőrendszer kezdeti szakaszán visszaszívódik az erekbe a kiválasztott glükóz és az aminosavak majdnem teljes mennyisége, a kálium- és nátriumionok, valamint a vízmolekulák nagyobbik része. Ugyanitt különféle anyagok, például gyógyszerek kerülhetnek az erekből aktív transzport útján a vese csatornáiba. A vese velőállománya felé futó egyenes csatornaszakaszon víz- és nátriumionok lépnek ki. A hajtűkanyar után a kéregállomány felé visszaforduló szakasz fala azonban a víz számára nem átjárható (impermeábilis). Ezért itt az ionok aktív transzport segítségével jutnak vissza a véráramba. Végül, mivel a vesepiramisok csúcsán, a gyűjtőcsatornákat körülvevő szövetekben alacsony ozmotikus nyomás uralkodik, újabb vízvisszaszívás lehetséges és a vérnél sűrűbb (hiperozmotikus) vizelet keletkezhet (madarak, emlősök). A halak, a kétéltűek és a hüllők veséjében ez a vizeletkoncentráció nem lehetséges.


Kiválasztás egyéb módon



Az említett kiválasztó szervek mellett más szervekkel és más módokon is lehetséges a káros vagy fölösleges anyagok eltávolítása. Példa volt már erre a rovarok utóbele, amely a Malpighi-edényekkel közösen végzi a kiválasztás feladatát. A rákok és a csontoshalak az ammóniát a kopoltyún keresztül adják le, ahol egyszerű diffúzió útján kerül az ammónia a vízbe. Vízi rovarok testfelszínén és tengeri halak kopoltyúján fordulnak elő a kloridsejtek. Mitokondriumokban gazdag sejtekről van szó, amelyek aktív transzport útján képesek a kloridionokot az ozmotikus nyomással ellentétesen mozgatni, a szervezetből kiválasztani.

A kiválasztott anyagok raktározása



Az állatok az anyagcsere végtermékeit sok esetben időszakosan tárolni képesek a test különböző helyein. Ez a növények világában megszokott jelenség, az állatoknál azonban már egyáltalán nem olyan általános. A rovarok és a százlábúak zsírtestjeiben húgysav és a húgysav különböző sói (urátok) halmozódhatnak fel. Ezek egy része később még visszaszívódhat és az aminosavak felépítésében vehet részt. Viszonylag gyakori, hogy ezüstszínű anyagcsere-végtermék, guanin halmozódik fel a bél falában (pókok) vagy a bőrben (halak). Ekkor az állat színének kialakításában, a környezethez való alkalmazkodásban fontos szerepet játszik.

Ozmoreguláció



A tengeri állatok testfolyadékának ionösszetétele, sőt az ionok koncentrációja is feltűnő módon megegyezik a tengervízével. Ezzel szemben a szárazföldi állatok szervezetében az ionkoncentráció némileg megváltozott, de ennek ellenére a mai napig emlékeztet arra, hogy őseik a tengerekből származnak. Világosan kiderül ez abból, hogy a vér és a sejtek közötti (intercellularis) térben levő folyadék ionösszetétele messzemenően hasonlít a tenger vízéhez: magas a nátrium- és a kloridionok koncentrációja, viszont alacsony a káliumionoké. A sejt citoplazmájában ezzel szemben pontosan fordított a helyzet. Annak ellenére azonban, hogy az ionösszetétel különböző a sejthártya két oldalán, az ozmotikus nyomás rendszerint nem tér el lényegesen egymástól. Ha mégis, akkor ionregulációs mechanizmusok (ioncsatornák, ionpumpa) működnek és fenntartják a megfelelő nyomásviszonyokat.
Ha az állatok testfolyadékának és a környezetnek az ozmotikus nyomása közel egyenlő, izozmotikus fajokról van szó. Ezek tengeri állatok. Az édesvizeket és szárazföldet azonban csupán úgy tudták meghódítani az állatok, hogy testfolyadékuk ozmotikus nyomását fenntartják (ozmoreguláció). Bizonyos fajok (tengeri rákok és kagylók) a környezet ozmotikus nyomásváltozásait követik (poikilozmotikus fajok), mások függetlenül a környezettől állandó nyomást tartanak fenn a szervezetükben (homoiozmotikus fajok). Ez utóbbi mechanizmus függetleníti legjobban az állatokat a környezet ozmotikus nyomásviszonyaitól és segíti elterjedésüket különféle biotópokban. Az édesvízi állatok szempontjából a legnagyobb probléma az, hogy a víz ozmotikus nyomása lényegesen alacsonyabb, mint a testfolyadéké, így folyamatos vízdiffúzió történik a test belseje felé. Ezért a kiválasztó szerveknek állandóan nagy mennyiségű vizet kell a szervezetből eltávolítaniuk. Előnyös, ha a szervezet sókoncentrációja olyan alacsony szintű, amennyire csak lehet, mert így kevesebb energiára van szükség a só-víz háztartás fenntartásához. A szárazföldi állatok esetében a legnagyobb veszély a túlzott vízvesztés. Számos stratégia figyelhető meg ennek megakadályozására. A légzéssel történő vízvesztést csökkenti a belső légzőszerv, a nedves környezet vagy az éjszakai aktivitás. A kültakaró elszarusodása is hasonlóan előnyös. A vízben oldhatatlan húgysavval, tömény vizelettel, száraz ürülékkel alig távozik víz a szervezetből. A sejtlégzés során, számos folyamat végeredményeképpen víz szabadul fel. Ez a metabolitikus víz is felhasználható. Mindezek a mechanizmusok hozzájárulnak ahhoz, hogy a fajok elterjedjenek a Földön. 


