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II. PALJUNEMINE  JA  GENEETIKA  MUDELORGANISMID

Geneetika seaduspärasuste ilmnemiseks on vaja teha ristamisi, saada järglasi ja neid ana-
lüüsida. Ristamisteks on vaja ema ja isa. Kuid 1996. a. sündis Šotimaal lammas Dolly, 
kellel polnud isa, oli aga tervelt kolm ema. Tema geenid olid samased siiski vaid ühe 
emaga, ta oli selle kloon (ingl. clone). Munaraku emaks (tsütoplasma doonoriks) oli Scot-
tish Blackface’i tõugu utt , kelle munarakust kõrvaldati tuum (geneetiline materjal) ja kohe 
pärast seda ühendati munarakk Finn-Dorset ’i tõugu geneetiliselt emalt saadud udararaku 
(somaatiline rakk) tuumaga, kes oli seega tuuma doonoriks (jn. 2.1). Ühinenud rakud 
stimuleeriti elektriimpulsiga jagunema ning moodustunud blasto tsüst implanteeriti 
asendusema (ingl. surrogate mother) emakasse (Scott ish Blackface), kes Dolly ka sünnitas. 
Kirjeldatud somaatilise rakutuuma ülekannet Dolly kloonimisel tegid Edinburghi ligidal 
asuva Roslini instituudi teadlased Ian Wilmut, Keith Campbell ja nende kaastöötajad. 
Dolly elas kuueaastaseks. Alanud oli kõrgemate organismide kloonimise ajastu. 

1. RAKK

Veidi enne Mendeli katseid avaldasid Matt hias J. Schleiden (1804–1881) ja Th eodor 
Schwann (1810–1882) 1838. a. rakuteooria. Rakuteooria kohaselt koosnevad kõik orga-
nismid rakkudest. Rakud moodustuvad olemasolevatest eellasrakkudest ning neis kõigis 
on pärilik informatsioon rakkude funktsioneerimiseks ja geneetilise informatsiooni üle-
kandeks järglaspõlvkonda. M. Schleiden töötas ka Tartu ülikoolis. Seda, et iga elusrakk 
moodustub vaid olemasolevast elusrakust (ld. omnis cellula e cellula) käsitletakse kui bio-
loogia põhipostulaati, mille formuleeris Rudolf Virchow (1821–1902). 

Veelgi varem, 1827. a. avastas Karl Ernst von Baer (1792–1876) munaraku. Baer oli 
sündinud Piibe mõisas, õppinud Tartu ülikoolis meditsiini ja olnud viimased eluaastad 
Tartus Eesti Loodusuurijate Seltsi esimees. Munaraku tähtsustamine viis kaasaegse bio-
loogia põhikontseptsioonini, mis ütleb, et kõik, mis elab, tekib munast (ld. omne vivum ex 
ovo). Sellest sai pöördepunkt kaasaegse modernse bioloogia arengus.
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Joonis 2.1. Dolly kloonimise skeem, kasutades tuumaülekandemeetodit.

1.1. Rakk kui elusorganismi ehituskivi
Rakud koosnevad paljudest eritüübilistest molekulidest. Kõige rohkem on rakus vett. 
Vees on lahustunud mitmesugused hüdrofiilsed madalmolekulaarsed ühendid, nagu 
soolad, suhkrud, aminohapped ja mõned vitamiinid. Vees mitt elahustavad ühendid on 
hüdrofoobsed. Ka viimased võivad asuda raku veelises sisekeskkonnas, mida nimeta-
takse tsütoplasmaks (ingl. cytoplasm).

Rakk ehitatakse üles paljudest erisuguse struktuuri ja funktsiooniga moleku-
lidest. Süsivesikud (ingl. carbohydrates) säilitavad rakusiseselt keemilist energiat. 
Need on polümeerid (tärklis, glükogeen), mille monomeerideks on lihtsuhkrud (nt. 
glükoos). Rakk saab energiat suhkrumolekulide lagunemisel lihtsateks ühenditeks, 
aeroobidel veeks ja süsihappegaasiks. Rakud sisaldavad nii energia säilitamiseks kui ka raku-
struktuuride ülesehitamiseks lipiide (ingl. lipids), mis koosnevad madalmolekulaarsest 
orgaanilisest ühendist glütseroolist ja kõrgmolekulaarsetest orgaanilistest ühenditest – 
rasvhapetest. Kõige heterogeensemaks molekulide grupiks rakus on valgud (ingl. 
pro teins), mis koosnevad ühest või enamast polüpeptiidist. Polüpeptiidid koosnevad oma-
korda aminohapetest. Osa valke katalüüsivad keemilisi reaktsioone, neid nimetatakse 
ensüümideks (ingl. enzymes). Pärilikkusekandjateks on rakus nukleiinhapped (ingl. 
nucleic acids) DNA ja RNA.



54

Pa
lju

ne
m

in
e 

ja
 g

en
ee

tik
a 

m
ud

el
or

ga
ni

sm
id

Rakud on kaetud õhukese ümbrisega, rakumembraaniga (ingl. cell membrane). 
Membraanid on ebapüsiva kujuga, voolava sisu ja muutuva struktuuriga, kuid just nemad 
koordineerivad ja eraldavad keemilisi reaktsioone ruumis ja ajas. Mõnedel rakkudel on 
lisaks membraanümbrisele veel rakukest (ingl. cell wall). Taimerakkudel on see tsellu-
loosne, bakterirakkude kest sisaldab aga mureiini. Raku sise- ja välismembraanid on 
tänu molekulaarsete kanalite ja avade olemasolule mõningaid aineid läbilaskvad. Ainete 
transport läbi membraanide, samuti membraanidele on raku aktiivsuse üheks tähtsamaks 
komponendiks. Sellega saab rakk eluliselt tähtsat informatsiooni, näiteks ümbritseva-
test keskkonnatingimustest. Membraanseoselisi valke, mis interakteeruvad rakuväliste 
molekulidega ning kannavad vastavat signaali edasi raku sisemusse, nimetatakse rakuret-
septoriteks (ingl. cell receptors). Mutatsioonid geenides, mis kodeerivad raku retseptoreid 
või kindlaid rakumembraani ioonkanaleid, võivad põhjustada paljusid haigusi (nt. vähk-
tõbi, tsüstiline fi broos, epilepsia).

Bioloogilises maailmas on kahte tüüpi rakke, prokarüootsed (ingl. prokaryotic) ja 
eukarüootsed (ingl. eukaryotic). Eukarüootsed rakud jaotuvad nelja riiki (ingl. king-
doms): taimed, loomad, seened ja ainuraksed. Prokarüoodid jaotuvad bakteriteks ja 
arhedeks (ingl. archaea). Kõik elusorganismid lihtsatest bakteritest komplekssete imeta-
jateni on evolutsioneerunud ühiseellasest (ingl. progenitor) (jn. 2.2). 

Eukaryota

ArchaeaEubacteria

Taimed
Loomad

Seened

Ripsloomad

Parasiitsed viburloomad
(Giardia lamblia jt.)

Viburloomad

Sulfolobulus

Eosloomad

Thermococcus
Methanobacterium

Halococcus

Halobacterium

Methanococcus
jannaschii

Escherichia
coli Bacillus

subtilis

Borrelia
burgdorferi

Flavobacteria

Rohelised
väävlibakterid

Thermotoga

Arhede ja eukarüootide ühiseellane

Kaasaegsete organismide ühiseellane

Joonis 2.2. Kaasaegsete organismide evolutsioonipuu ühiseellasest. Eukarüoodid (helepruun); prokarüoot-
sed bakterid (roheline); prokarüootsed arhed (sinine).



Pa
lju

ne
m

in
e 

ja
 g

en
ee

tik
a 

m
ud

el
or

ga
ni

sm
id

55

1.1.1. Prokarüootne rakk 
Prokarüoodid on organismid, kellel puudub rakutuum. Seepärast nimetatakse neid eel-
tuumseteks. Prokarüootide DNA on koondunud ühte raku piirkonda, mida nimetatakse 
nukleoidiks (ingl. nucleoid). Bakterid on üherakulised, tsüanobakterid (sinivetikad) aga 
nii üherakulised kui ka fi lamentsed hulkraksed organismid. Prokarüootides puuduvad 
kindlad membraanistruktuurid, kuid nendes on mitmed valgud raku vesikeskkonnas e. 
tsütosoolis (ingl. cytosol) siiski omavahel organiseeritud.

Vaatamata sellele, et prokarüootsed rakud on väikesed, võivad nad soodsates tin-
gimustes hulgaliselt paljuneda. Näiteks kui prokarüootne rakk paljuneb iga 20 minuti 
tagant (nagu soolekepike), siis 11 tunniga oleks baktereid juba rohkem kui inimesi maa-
keral. Üksiku soolekepikese (Escherichia coli) kuivkaal on 25 x 10-14 g. Inimese soolestikus 
on aga 1…1,5 kg baktereid, s.t. 4 x 1017 individuaalset organismi. Kogu maakeral arvatakse 
olevat 5 x 1030 bakterit kogukaaluga 1012 kg. Bakterid ja arhed on kõige iidsem eluvorm 
ning kohastunud eluks kõige erinevamates keskkonnatingimustes – 10 km sügavuses 
maapõues ja 60 km kõrgusel atmosfääris, samuti kuumaveeallikates, soola järvedes ja 
süvaveevulkaanide kraatrites. 

1.1.2. Eukarüootne rakk
Eukarüootsed rakud on üldiselt kümme korda suuremad kui prokarüootsed. Euka-
rüootsete rakkude suurus on enamasti piirides 10…100 μm. Inimese sidekoe fi broblast 
on 15 μm suurune ning tema kuivkaal on mitu tuhat korda suurem kui näiteks E. coli 
rakul. Ainurakne amööb on aga isegi suurem kui 0,5 mm. Jaanalinnu munarakk on 
veel palju-palju suurem. Täiskasvanud inimese kehas arvatakse olevat 10 – 100 triljonit 
(1013 – 1014) rakku. Valdavalt pooldatakse nn. kümme astmes neliteist hinnangut. 

Eukarüootsetes rakkudes esinevad organellid (ingl. organelles), sh. mitokondrid ja 
plastiidid. Mitokondrid (ingl. mitokondria) on vajalikud rakule toitainetest energia saa-
miseks ja energia konverteerimiseks. Vetikate ja taimede kloroplastid (ingl. chloroplasts) 
konverteerivad seevastu päikeseenergiat keemiliseks energiaks. Mitokondrid ja kloroplas-
tid on ümbritsetud kahekordse membraaniga ja sisaldavad sisemisi membraanisüsteeme, 
neis on oma DNA. Valdav osa eukarüootide pärilikust materjalist on koondunud eraldi 
kahekordse membraaniga ümbritsetud struktuuri, rakutuuma (nucleus), kus asuvad kro-
mosoomid (ingl. chromosomes). 

Pseudomonas fl uorescens DAPI värving. 
Foto: Eeva Heinaru.

Saccharomyces cerevisiae. 
Foto: Sulev Kuuse.
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Eukarüootide mitokondrid ja kloroplastid on arenenud evolutsiooniprotsessis pro-
karüootsetest rakkudest endosümbioosi (ingl. endosymbiosis) teel. Nad on senini 
säilitanud osaliselt oma iseseisva pärilikkuse (DNA) ja valgusünteesi süsteemi. Ener-
geetiliselt aktiivsemates rakkudes on mitokondreid rohkem. Mitokondritel on kaks 
membraani. Sisemisel membraanil asuvad ensüümid, mis on seotud energia konverteeri-
misega. Sisemembraan on suurema pinna saavutamiseks sopistunud, moodustades harju 
e. kristasid (ingl. cristae). Mutatsioonid mitokondrite DNA-s põhjustavad vananemist, 
samuti pärilikke haigusi. Üheks selliseks on silmahaigus, Leberi päritav optiline neuro-
paatia (LHON). Kloroplastid on vaid taimerakkudes (erandina ka osas viburloomades) ja 
neis toimub fotosüntees. Ka kloroplastidel on topeltmembraan. Kloroplastide sisemuses 
e. stroomas (ingl. stroma) paiknevad membraansed kett ad e. tülakoidid (ingl. thylakoid), 
milles asub valgusenergiat muundav pigment klorofüll (ingl. chlorophyll).

Nii pro- kui ka eukarüootsetes rakkudes on hulgaliselt ribosoome (ingl. ribosomes), 
väikeseid organelle, mis osalevad valgusünteesis. Eukarüootsetes rakkudes on sisemine 
membraanisüsteemi võrgustik e. endoplasmaatiline retiikulum (ingl. endoplasmic 
reticulum). Ribosoomidega seotud endoplasmaatilist retiikulumi (ER) nimetatakse kare-
dapinnaliseks, mitt eseotut aga siledapinnaliseks endoplasmaatiliseks retiikulumiks. 
Siledapinnalisel ER-l toimub lipiidide, fosfolipiidide ja steroidide süntees, karbohüdraa-
tide metabolism, Ca-ioonide kontsentratsiooni regulatsioon ning mürkide ja ravimite 
detoksikatsioon. Karedapinnalises ER-is toimub kõikide sekretoorsete ning memb-
raaniseoseliste valkude süntees ja esmane pakkimine õigesse konformatsiooni ning 
postt ranslatsiooniline modifi tseerimine (disulfi idsildade süntees ning suhkruahelate lisa-
mine e. glükosüülimine). Lihasrakkude sarkoplasmaatilises retiikulumis reguleeritakse 
Ca-iooni taset. ER-is töödeldud valgud viiakse edasi järgmisse ossa, milleks on Golgi 
kompleks (ingl. Golgi complex). Ainete transport ER-ist Golgisse toimub transport-
vesiikulite abil, mis punguvad ER-ist ja ühinevad seejärel cis-Golgiga. Golgi kompleks 
sisaldab põiekesi ja kotikesi, kus eristatakse kolme osa: cis-, kesk- ja trans-Golgi. Golgi 
kompleksis toimub valkude täiendav glükosüülimine, samuti fosfaat- ja sulfaatgruppide 
liitmine. Golgi kompleksis otsustatakse, kuhu valgud rakus edasi transporditakse: kas 
nad viiakse lüsosoomidesse, eksotsüteeritakse rakust või seotakse rakumembraaniga. 
Päritavad defektid Golgi kompleksi funktsioneerimises põhjustavad vastava mutatsiooni 
kandjatel näiteks diabeeti, sest neil ei konverteerita proinsuliini insuliiniks. Golgi komp-
leksist tekkinud transportvesiikulid võivad liituda plasmamembraaniga ja väljutada enda 
sisu raku väliskeskkonda. Sellist rakust väljutamise protsessi nimetatakse eksotsütoosiks 
(ingl. exocytosis). Imetajatel moodustuvad Golgi kompleksi põiekestest raku eritüübilised 
organellid, lüsosoomid (ingl. lysosomes), mis sisaldavad erinevaid keemilisi ühendeid 
lagundavaid ensüüme – hüdrolaase. Lüsosüümides toimub paljude ainete lõhustamine. 
Tuntakse vähemalt 40 hüdrolüütilist ensüümi, mis paiknevad lüsosoomides. Mutatsioo-
nid geenides, mis määravad lüsosoomides paiknevate ensüümide sünteesi või nende 
sorteerimismehhanismi, põhjustavad mitmesuguseid kaasasündinud pärilikke haigu-
seid. Näiteks Tay-Sachsi haiguse e. gangliosidoosi korral on defektne lüsosomaalne 
ensüüm heksoosoaminidaas, mis vastutab gangliosiidi lõhustamise eest. Seda lipiidi on 
hulgaliselt närvirakkudes. Kui gangliosiidi katabolismirada on blokeeritud, siis koguneb 
vaheühend neuronite lüsosoomidesse, olles ajurakkudele toksiline, hävitab aju funktsioo-
nid ning haiged surevad juba väga noorelt (enne nelja-aastaseks saamist). Mõnede pärilike 
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haiguste puhul on häiritud lüsosomaalsete ensüümide transport Golgist lüsosoomidesse. 
Ensüümi küll toodetakse rakus, aga ensüümi ei fosforüülita Golgi kompleksis, selle tule-
musel ei toimi Golgis sorteerimismehhanism ja lüsosoomidesse mõeldud ensüümid 
saadetakse ekslikult hoopis rakust välja. Tulemuseks on paljude ainete mitt elagundamine 
ja kuhjumine rakku. Seda haigust nimetatakse mukolipidoosiks. Lüsosoomi defektidest 
tingitud haigusi nimetatakse kokkuvõtlikult ladustushaigusteks (ingl. storage disease), 
mille hulka kuulub ka eelnimetatud Tay-Sachsi haigus. Need näited aitavad mõista Golgi 
kompleksi rolli raku elutegevuses.

Nii taime- kui ka loomarakud sisaldavad peroksüsoome (ingl. peroxysomes), väikseid 
rakuorganelle. Nende põhifunktsiooniks on rasvhapete ladestamine, β-oksüdatsioon ja 
lipiidide biosüntees. Peroksüsoomid sisaldavad oksüdatiivseid ensüüme, mis kasutavad 
orgaaniliste molekulide lagundamiseks molekulaarset hapnikku (nt. D-aminohapete 
oksüdaas, uraatoksüdaas, lutsiferaas). Lutsiferaas esineb jaanimardika vastsetel e. jaanius-
sidel ning põhjustab nende helendumist. Osa ensüüme toodab reaktsioonide tulemusel 
vesinikperoksiidi, mis on väga tugev oksüdeerija ja mida kasutatakse mitmesuguste tok-
siliste ainete lagundamiseks (formaliin, fenool, alkohol). Ensüüm katalaas lagundab 
vesinikperoksiidi ülejäägi. Peroksüsoomid loovad rakusiseseid osi, kus varieeruvad pH 
ja soolade kontsentratsioonid, reguleerivad erisuguste protsesside toimel rakusisest 
keskkonda. Taimerakkudes olevaid membraanidega ümbritsetud kotikesi nimetatakse 
vakuoolideks (ingl. vacuoles), mis võivad hõivata kuni 90% kogu rakusisesest ruumist. 
Vakuoolid aitavad tagada taimerakus kõrget siserõhku, nad sisaldavad peale lahustuvate 
soolade ka sahhariide, toksilisi jääkprodukte ja pigmente. Värvained annavadki taime 
õitele värvuse.

Eukar üootse raku iseloomuliku kuju annab raku tsütoskelett (ingl . cyto -
sceleton). Tsütoskeleti komponentideks on kolm erisugust tüüpi fi lamentide süsteemi: 
aktiinist koosnevad mikrofilamendid (ingl. microfilaments), tubuliinist koosnevad 
mikrotuubulid (ingl. microtubules) ja intermediaarsed fi lamendid (ingl. intermediate 
fi laments). Viimasel on selline struktuur, milles osalevad mitmesugused valgud (kera-
tiinid, vimentiin, neurofi lamentide valgud jt.). Aktiini fi lamentide ja mikro tuubulitega 
seostuvad mitmesugused assotsieerunud molekulid, mis peale raku kuju määramise 
võimaldavad ka rakkudel läbi teha erisuguseid liikumisi: nii raku sisestruktuuride 
(transportvesiikulid, organellid, kromosoomid mitoosis ja meioosis) kui ka raku enda 
liikumist (lihasraku kontraktsioon, immuunrakkude liikumine vaskulaarsüstee-
mist kudedesse jt). Kokkuvõtlikult nimetatakse seda protsessi rakuliikluseks (ingl. 
traf ficking). Ka raku tsütoskeleti defektid on seotud pärilike haigustega. Näiteks 
Duchenne’i lihasdüstroofi a (ingl. Duchanne muscular dystrophy, DMD) on põhjustatud 
mutantsest geenist, mis kodeerib raku tsütoskleleti valku düstrofi ini. 

1.1.3. Kromosoomid
Geneetiline info on rakule eluliselt oluline, seda tuleb täpselt ja võimalikult muutumatult 
säilitada ja edasi kanda järglasrakkudesse. Geneetiline materjal on organiseeritud kro-
mosoomidesse. Prokarüootses rakus on tavaliselt üks rõngasjas põhikromosoom, kuid 
paljudel juhtudel veel ka lisakromosoomid, väiksemad rõngasjad DNA molekulid e. plas-
miidid (ingl. plasmids). Eukarüootidel on seevastu rohkem kui üks kromosoom, mõnel 
liigil isegi üle 100. Eukarüoodi iga kromosoom on valkude abil (osaleb ka RNA) kokku 
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pakitud üks lineaarne DNA-molekul. Inimese kromosoomide DNA varieerub lahtikeer-
dunult piirides 2,5…5 cm, summaarne kogupikkus on üle 1 m. Kromosoomidel on kaks 
põhifunktsiooni:

1) geneetilise informatsiooni ülekanne muutumatul kujul rakust tütarrakku ja põlv-
konnast põlvkonda;

2) geneetilise informatsiooni järkjärguline avaldumine raku funktsioonide ja arengu 
geneetilisel määramisel.

Mitt ejagunevates rakkudes esineb DNA rohkem lahtikeerdunult, ta on transkriptsioo-
niliselt aktiivne. Jaguneva raku replitseerunud kromosoom koosneb kahest geneetiliselt 
identsest tütarkromatiidist (ingl. sister chromatids), kus on samad geenid (ingl. genes) 
ja samad alleelid (ingl. alleles) (jn. 2.3). Tütarkromatiidid on üksteisega ühendatud 
tsentromeeri (ingl. centromere) kaudu. Tsentromeeri moodustaval DNA järjestusel on 
kaks funktsiooni:

1) nende järjestuste kaudu on replikatsioooni järel kaks DNA-molekuli üksteisega 
ühendatud;

2) sinna kinnituvad valgud, mis viivad rakkude jagunemisel tütarkromatiidid enne 
jagunemist raku vastaspoolustele.

Kinetohoorid

Tütarkromatiidid

Alleelid

Tsentromeerid

MikrotuubulidTsentromeerne DNA

Sisemine kinetohoor
Välimine kinetohoor

Telomeerid

p-õlg

q-õlg

Joonis 2.3. Imetaja kromosoomi tütarkromatiidid metafaasis ja kinetohooride ehitus.

Tsentromeeri asukoht kroomosoomides erineb, paiknedes kas kromosoomi keskel või 
ühele kromosoomiotsale lähemal. Tsentromeerist mõlemale poole jäävaid kromosoomi-
osi nimetatakse kromosoomi õlgadeks (ingl. chromosome arms). Kromosoomi otsmisi 
struktuure nimetatakse telomeerideks (ingl. telomeres), neil on spetsiifi lised DNA järjes-
tused, et saavutada kogu kromosoomse DNA täielik replikatsioon. Tsentromeeris olevad 
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valgud moodustavad kromosoomide lahknemist määrava valgulise kompleksi, sisemise ja 
välimise kinetohoori (ingl. kinetohore) (jn. 2.3).

Paljudes eukarüootsetes rakkudes on iga kromosoom esindatud kahe koopiana, üks 
pärit isalt, teine emalt. Selliseid kromosoomipaare nimetatakse homoloogseteks kromo-
soomideks (ingl. homologous chromosomes). Homoloogsetes kromosoomides on samad 
geenid, kuid võivad olla erinevad geeni teisendid e. alleelid. Seepärast pole homoloogsed 
kromosoomid geneetiliselt identsed. Kahekordse (2n) e. diploidse (ingl. diploid) kro-
mosoomikomplektiga rakke nimetatakse keharakkudeks e. somaatilisteks rakkudeks 
(ingl. somatic cells). Küpsed sugurakud on aga ühekordse e. haploidse (ingl. haploid) kro-
mosoomistikuga (n). Sugurakke e. gameete (ingl. gametes) moodustatakse diploidsetest 
sugurakkude eellasrakkudest (ingl. germ line) sugurakke moodustavas koes või organis. 
Organismi rakkude diploidne olek taastub viljastumisel (ingl. fertilization). Loomade 
arengus jääb vaid väikesele osale rakkudele ülesandeks moodustada sugurakkude eellas-
rakke. Imetajatel moodustuvad isas- ja emassugurakud eri sugupooltel, taimedel ja osal 
selgrootutel võib see toimuda ka samas organismis. Veelgi enam, taimedel võib ka vege-
tatiivsel paljunemisel (taime moodustumine lehest või varreosast) saadud uued taimed 
moodustada sugurakke sisaldavaid reproduktiiv organeid. Järelikult pole taimedel somaa-
tiliste kudede ja sugurakke moodustavate kudede eristus nii ühene kui loomadel. 

Meeldejätmiseks
• Rakk on elusorganismide põhiühik, tema sisekeskkond on väliskeskkonnast eraldatud membraaniga.
• Kromosoomid on raku struktuurid, mis koosnevad peamiselt DNA-st ja valkudest.
• Eukarüootidel asuvad kromosoomid kaksikmembraaniga ümbritsetud tuumas, prokarüootidel aga tuum 

puudub.
• Eukarüootsetes rakkudes on kompleksne rakusisene membraanisüsteem ning neil on membraansed 

organellid, nagu mitokondrid, kloroplastid ja endoplasmaatiline retiikulum.
• Haploidses eukarüootses rakus on üks, diploidses kaks komplekti kromosoome.

1.2. Rakujagunemine
Elusraku üheks põhiomaduseks on rakujagunemine (ingl. cell division): üks rakk jagu-
neb kaheks, kaks neljaks jne., moodustub geneetiliselt identsete rakkude kogum e. kloon 
(ingl. clone). Jagunevat rakku nimetatakse emarakuks (ingl. mother cell), jagunemisel 
tekkinud rakke tütarrakkudeks (ingl. daughter cells). Prokarüootse raku jagunemine 
on enam-vähem võrdne ja seepärast nimetatakse sellist raku jagunemisprotsessi (liht)
pooldumiseks (ingl. fi ssion). Eksperimentaalsetes tingimustes tardsöötmetel kasvatades 
moodustub niisugusel rakkude vegetatiivsel paljunemisel (ingl. vegetative reproduction) 
hulgaliselt järglasrakke, mis moodustavad silmale nähtavaid rakkude kogumeid e. koloo-
niaid (ingl. colony). E. coli moodustab optimaalsetes tingimustes päevaga koloonia, milles 
on 250 rakku. 

Eukarüootse raku jagunemine on võrratult komplitseeritum. Moodustuvate rak-
kude vahel tuleb täpselt jaotada palju kromosoome, samuti raku organellid. Organellides 
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toimub mitokondrite ja kloroplastide jagunemine juhuslikult, sõltumata raku jagune-
misest. Seevastu endoplasmaatiline retiikulum ja Golgi kompleks defragmenteeruvad 
jagunemisel ning moodustuvad tütarrakkudes uuesti. Lisaks toimub eukarüootsetes 
rakkudes diferentseerumine (ingl. diff erentiation), mis tähendab rakkude asümmeet-
rilist jagunemist ja osa rakkude programmeeritud hukkumist e. apoptoosi (ingl. 
programmed cell death, apoptosis), ning spetsialiseerunud kindla funktsiooniga rakkude 
teket. Diferentseerunud rakust tagasi algset rakku (tüvirakku) üldjuhul enam ei moo-
dustu. Mõnikord kaotatakse diferentseerumisel ka osa (või kõik) geneetilisest materjalist 
(nt. imetaja erütrotsüüt ei sisalda enam tuuma). Seepärast toimub eukarüootse rakuliini 
põlvnemine (ingl. cell lineage) rakkude diferentseerumisest eraldi (jn. 2.4). Rakkude 
põlvnemine koos uute rakkude tekkega leiab aset tüvirakkude (ingl. stem cells) liinis. 
Diferentseerumisel moodustuvad totipotentsetest (ingl. totipotent cell or nucleus) tüvi-
rakkudest (nt. sügoodis) kõik rakud, pluripotentsetest (ingl. pluripotent) mitmesugused 
rakud ning unipotentsetest (ingl. unipotent) tüvirakkudest lisaks tüviraku enda uuene-
misele vaid üks kindel tüüp diferentseerunud rakke. 

Raku    kasv

Vähediferent-
seerunud rakk

Sümmeetriline
jagunemine

Asümmeetriline
jagunemine

Rakkude diferentseerumine

Raku-
surm

Totipotentne
tüvirakk

Diferentsee-
runud rakud

Rakusurm

Raku kasv

Pluri- ja uni-
potentsed
tüvirakud

Pluri- ja uni-
potentsed
tüvirakud

Joonis 2.4. Rakkude sünd, põlvnemine ja surm. Rakkude sünd toimub sümmeetrilise või asümmeetrilise 
jagunemise tulemusel. Rakkude põlvnemine toimub tüvirakkude kaudu. Totipotentsetest tüvirakkudest 
moodustuvad diferentseerumisel (asümmeetrilisel jagunemisel) kõik, pluripotentsetest mitmed ja unipo-
tentsetest vaid üht tüüpi, diferentseerunud rakud.
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Eukarüootse raku iga jagunemine sisaldab rea faase, mis koos vaadatult moodustavad 
rakutsükli (ingl. cell cycle). Faasid progresseeruvad järjekorras: G1 → S → G2 → M. Faasis 
S sünteesitakse DNA (kromosoomide duplikatsioon), tegelik rakkude jagunemine toi-
mub M-faasis e. mitoosis (ingl. mitosis). Rakkude kasvu ja metabolismifaasi G1, sellele 
järgnevat DNA replitseerimist S-faasis ja mitoosieelset mitoosiks valmistumise faasi G2 
nimetatakse kokku ka interfaasiks. M-faas jaotub kaheks põhimõtt eliselt erinevaks prot-
sessiks:

1) karüokinees (ingl. karyokinesis) e. mitoos kitsamas mõtt es, s.o. duplitseeritud 
kromosoomide täpne jaotamine tütarrakkude vahel;

2) tsütokinees (ingl. cytokinesis) e. kahe tütarraku moodustumine emaraku füüsili-
sel jagunemisel.

Mitoos on seega eelkõige tuuma jagunemise viis. See jaotub neljaks faasiks: profaas, 
metafaas, anafaas, telofaas. Tavaliselt kaasneb sellega ka raku jagunemine (tsüto kinees).

Eukarüootsete rakkude rakutsükli pikkus on äärmiselt erinev. Kiiresti kasvavates 
embrüonaalsetes kudedes võib see olla 30 min., aeglaselt kasvavates (uuenevates) kude-
des aga mitu kuud. Osa rakke (närvi- ja lihasrakkude koed) ei pruugi aga pärast küpse 
seisundi saavutamist edaspidi üldse enam jaguneda. Eukarüootsete rakkude jagunemine 
ja rakutsükli eri faasid on geneetiliselt äärmiselt täpselt kontrollitud. 

1.2.1. Mitoos
Mitoosi bioloogiliseks funktsiooniks on geneetilise informatsiooni täpne edasikanne 
rakust rakku, vanemrakust kahe geneetiliselt identse tütarraku teke. Otsustavaks sünd-
museks on siin enne M-faasi (interfaasi S-faasis) toimunud kromosoomide replikatsioon. 
See teeb võimalikuks tekkinud identsete tütarkromatiidide jaotamise tütarrakkudesse 
M-faasis. Interfaasis on kromosoomid teatavasti dekondenseerunud ning tuumas nähta-
vad peenikese niitja võrguna, mida nimetatakse kromatiiniks (ingl. chromatin). Mitoosi 
kirjeldas esimesena, nagu eelmises peatükis juba mainisime, W. Flemming 1878. a., s.o. 
pärast Mendeli töid.

Nagu nimetasime, on mitoosi alguseks kromosoomid interfaasis juba duplitseerunud. 
Seepärast koosneb iga kromosoom kahest DNA-niidist, geneetiliselt identsetest tütar-
kromatiididest (ingl. sister chromatids), mis on üksteisega ühenduses tsentromeeriga 
(ingl. centromere). Järelikult on enne mitoosi algust diploidses (2n) rakus neljakordne 
DNA kogus (4c) (jn. 2.5). Duplitseerunud tütarkromatiide jaotavad tütarrakkudesse raku 
tsütoskeleti komponendid mikrotuubulid (ingl. microtubules). Mikrotuubulid koosnevad 
α- ja β -tubuliinist (ingl. tubulins) ning on seest õõnsad struktuurid. Mikrotuubulid kin-
nituvad kromosoomide tsentromeersesse piirkonda spetsiifi liste valkude vahendusel ning 
transpordivad kromosoomid jagunevatesse tütarrakkudesse. Mitoosis mikrotuubulitest 
ja kromosoomidest moodustuvat kompleksset struktuuri nimetatakse mitoosikääviks 
(ingl. spindle), mikrotuubuleid aga kääviniitideks. 

Tuuma lähedal paikneb mikrotuubulite organisatsioonikeskus e. MTOC 
(ingl. microtubule organizing center, MTOC). Taimerakkudes talitab tuumamemb-
raan (selle fragmendid) justkui MTOC e. tsentrosoom. Loomarakkudes jagunevad 
MTOC-id interfaasis kaheks väikeseks rakuorganelliks – tsentrosoomiks (ingl. cent-
rosomes). Üksik tsentrosoom duplitseerub rakutsükli S-faasis. Tsentrosoom koosneb 
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kahest tünni kujulisest tsentrioolist (ingl. centrioles), mis mõlemad moodustuvad 9-st 
mikrotuubulite tripletist, paiknedes teineteise suhtes 90O nurga all, ja peritsentriolaarsest 
valgulisest materjalist (γ-tubuliin, peritsentriin, nineiin jt.). Mitoosi algamisel moodus-
tub mikro tuubulitest mõlema tütartsentrosoomi ümber päikesekiirekujuline täht (ingl. 
aster). Järgnevalt liiguvad tsentrioolid profaasi alguses ümber tuuma vastaspoolustele, 
määrates sellega mitootilise jagunemise telje. Tsentrioole ümbritseb esialgu difuusne 
materjal, millest initsieeritakse mikrotuubulite moodustamine ja sellega kääviniidi 
teke. Taimerakus defi neerivad MTOC-id raku poolused ilma tsentrioolide abita, koos 
mitoosikäävi moodustamisega. On näidatud, et ka loomarakkudes põhjustavad geenide 
mutatsioonid tsentrosoomide mitt emoodustumist, kuid mitoos ikkagi toimub. Järelikult 
pole tsentrosoomid mitoosi toimumiseks tingimata vajalikud. 

Mitoosikääv hakkab moodustuma mitoosi esimeses faasis, profaasis (ingl. prophase) 
ning sellega kaasneb raku organellide oluline destruktureerumine. Raku organellidest 
endoplas maatiline retiikulum ja Golgi kompleks fragmenteeruvad, mitokondrid ja klo-
roplastid jäävad aga intaktseks. Sel ajal kaob tuumast ka tuumake (ingl. nucleolus), mis on 
tavaraku tuumas RNA sünteesi keskuseks ning nukleiinhappe värvimisel mikroskoopili-
selt nähtav tumeda alana. Lisaks, tuuma membraan katkeb, moodustades hulga põiekesi, 
ning mikrotuubulid tungivad tuuma piirkonda. Osa neist mikrotuubulitest seonduvad 

Joonis 2.5. Mitoosi ja meioosi võrdlus. Enne mitoosi ja meioosi toimub DNA replikatsioon, mistõtt u rakus 
on neljakordne (tetraploidne) DNA hulk – 4c. c – genoomse DNA haploidne hulk. 2c – diploidse raku 
DNA hulk.

2c

4c

2c 2c

2c

4c

2c 2c

c c c c

Geneetiliselt identsed 
diploidsed (2n) tütarrakud

Geneetiliselt mitteidentsed 
haploidsed (n) rakud

MITOOS MEIOOS

Diploidne (2n)
rakk

Diploidne (2n)
suguraku eellane

DNA süntees DNA süntees

Jagunemine Jagunemine I

Jagunemine II

Mitoos Meioos

Interfaas Interfaas
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kinetohooridega (ingl. kinetohores), mis on duplitseerunud kromosoome kinnihoidvate 
tsentromeeridega assotsieerunud valgulised struktuurid. Mikrotuubulite seostumine kine-
tohooridega näitab, et rakk on sisenenud mitoosi teise faasi e. metafaasi (ingl. metaphase). 

Metafaasis saavutavad kromosoomid maksimaalse kondensatsiooniastme (lühenevad 
ja paksenevad) ning liiguvad käävi pooluste vahele jäävale alale, ekvatoriaalplaadile e. 
metafaasi plaadile (ingl. metaphase plate). Kromosoomide liikumine saavutatakse käävi 
mikrotuubulite pikkuse muutmisega ja kinetohooride läheduses töötavate liikumist 
põhjustavate motoorsete valkude kaastoimel. Mitoosikäävis on aga lisaks veel mikrotuu-
buleid, mis pole kinnitunud kinetohooridega. Niisuguste mikro tuubulite ülesanne on 
stabiliseerida mitoosikäävi aparaadi toimimist, suurendada stabiilsust. Metafaasiplaadile 
koondunud kromosoomide kahest kromatiidist üks on orienteeritud ühele ja teine teisele 
poolusele, seda kinetohoorile kinnitunud mikrotuubulite abil. Just viimane asjaolu garan-
teeribki tütarkromatiidide täpse ja võrdse jaotumise tütarrakkude vahel. 

Mitoosi kolmandas faasis, anafaasis (ingl. anaphase), eralduvad duplitseerunud 
kromosoomide tütarkromatiidid üksteisest ning hakkavad liikuma mitoosikäävis raku 
vastaspoolustele. See toimub tänu kinetohoorsete valkude aktiivsele liikumisele piki 
mikrotuubuleid pooluste poole. Kinetohoor veab seetõtt u kaasa ka tütarkromatiidi. Kat-
seliselt on näidatud, et kui kinetohoor kromosoomi tsentromeeri küljest eraldada, siis 
liigub ta iseseisvalt piki mikrotuubulit pooluse poole. Kinetohooris olevad valgud kuu-
luvad mootorvalkude hulka, mis on võimelised muundama ATP-hüdrolüüsil saadud 
energiat vektoriaalseks liikumiseks. Kromosoomide liikumisega kaasnevalt liiguvad ka 
mitoosikäävi poolused edasi raku vastaspoolustele. Selline kahekordne liikumine eraldab 
kromosoomid kenasti üksteisest. 

Kui kromosoomikomplektid on jõudnud poolustele, siis kromosoomid dekondensee-
ruvad kromatiinikiukesteks, nad ümbritsetakse tuumamembraaniga ning mitoosi käigus 
kaotatud raku organellid moodustatakse uuesti. Nimetatud protsessid on iseloomulikud 
mitoosi neljandale faasile, telofaasile (ingl. telophase). 

Mitoosi kui tuuma jagunemise viisi lõppedes rakud jagunevad, kusjuures tütarrak-
kude vahele moodustuvad esmalt membraanid. Sellega vähendatakse mitoosis oleva raku 
neljakordset DNA hulka (tähistame 4c) kaks korda ning taastatakse emaraku kahekordne 

Äädikakärbes Drosophila melanogaster. 
Foto: Sulev Kuuse.

Varbuss Caenorhabditis elegans.
Foto: Sulev Kuuse.
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DNA hulk (2c) ja diploidne kromosoomistik (jn. 2.5). Tütarrakkude füüsilise jagunemise 
protsessi nimetatakse tsütokineesiks. Loomadel jagunevad rakud lõplikult rakumemb-
raani sissesoondumise (nöördumise) teel, taimerakkudes moodustub rakkude vahele aga 
tselluloosne plaat, mis saab osaks taimeraku tselluloossest rakukestast. 

1.2.2. Meioos
Suguliselt sigivatel organismidel esineb mehhanism, millega sugurakkudes vähenda-
takse kromosoomide arvu kaks korda. Sellist rakutuuma jagunemise viisi nimetatakse 
meioosiks (ingl. meiosis). Kui meil on tegemist diploidse (2n) organismiga, siis sugu-
rakud on haploidsed (n). Meioosi avastas E. van Beneden 1883–1884. a. Algul arvati küll 
ekslikult, et kõik emalt saadud kromosoomid liiguvad ühte ja isalt saadud kromosoomid 
teise rakku. See oligi põhjuseks, miks meioosi ei suudetud kaua pärilikkusega seostada. 
Nüüd teame, et meioosis jaotuvad (segregeeruvad) homoloogsed kromosoomid tütar-
rakudesse juhuslikult. Samu geene sisaldavaid emalt ja isalt saadavate kromosoomide 
paari nimetatakse homoloogseteks kromosoomideks (ingl. homologous chromosomes). 
Nagu juba märkisime, on homoloogsetes kromosoomides samad geenid, kuid erinev 
geneetiline informatsioon (erinevad alleelid). Erinevate homoloogsete kromosoomide 
paaride kromosoome nimetatakse heteroloogseteks kromosoomideks (ingl. heterolo-
gous chromosomes). Seega sisaldavad heteroloogsed kromosoomid erisuguseid geene ja 
erinevat geneetilist informatsiooni. 

Meioosis toimub kaks rakkude jagunemist. Nagu mitoosiski, toimub ka meioosi 
interfaasis enne meioosi DNA duplikatsioon, millega DNA hulk rakus kahekordistub, s.o. 
muutub neljakordseks (4c). Järgnev esimene meiootiline jagunemine e. meioos I (ingl. 
meio tic division I) on reduktsioonjagunemine (ingl. reduction division), kus kromosoomide 
arv, samuti DNA hulk vähenevad kaks korda (2c) (jn. 2.5). Teine meiootiline jagunemine e. 
meioos II (ingl. meiotic division II) on ekvatsioonjagunemine e. võrdjagunemine (ingl. 
equational division), mis on sisuliselt sama mitootilise jagunemisega, kus tulemusena moo-
dustuvad antud juhul haploidsed (n) rakud, milledes on ühekordne DNA kogus (c).

Meioosi esimene jagunemine (meioos I) jaotub nelja faasi: profaas I, metafaas I, 
anafaas I, telofaas I. Väga pikk ja meioosile iseloomulik on profaas I, milles eristatakse 
viit staadiumi: leptoteen, sügoteen, pahhüteen, diploteen ja diakinees. 

Leptoteen (ingl. leptotene) e. leptoneem (ingl. leptonema) on meioosi I profaasi I 
(ingl. prophase I) esimene staadium. Kuivõrd enne meioosi on toimunud interfaasis kro-
mosoomse DNA duplikatsioon, siis koosneb iga kromosoom kahest DNA niidist ning 
elektronmikroskoobis on näha, et need kaks niiti on tsentromeeri piirkonnas teinetei-
sega seotud. Seega koosneb iga kromosoom kahest tütarkromatiidist. Leptoteenis pole 
kromosoomid valgusmikroskoobis nähtavad, nad paistavad tuumas niitja võrgustikuna. 
Kromosoomide kondensatsioonil tulevad aga kromosoomid nähtavale ning sellega 
sisenetakse profaas I teise, sügoteeni- (ingl. zygotene) e. sügoneemi- (ingl. zygonema) staa-
diumisse. Meioosile iseloomulikult paarduvad sügoteenis homoloogsed kromosoomid. 
Paardumisprotsessi nimetatakse sünapsiks (ingl. synapsis). Paarduvate kromosoomide 
vahel moodustub valguline kompleks, struktuur, mida nimetatakse sünaptonemaalseks 
kompleksiks (ingl. synaptonemal complex). Sünaptonemaalne kompleks koosneb kolmest 
paralleelsest ahelast: – lateraalelemendid on seostunud mõlema kromatiidiga, nende 
vahele jääb keskne e. tsentraalne element ning neid kahte elementi ühendavad hulgaliselt 
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põiki asetsevad redelipulgad (jn. 2.6). Sünaptonemaalne kompleks pole kromosoomide 
paardumiseks hädavajalik, ta on pigem struktuur, mis seostub kromosoomide ristsiirde e. 
krossingoveriga (ingl. crossing over). 

Üks kromatiid

Tsentromeerid

Esimene
homoloog

Teine
homoloog

Homoloogsete kromosoomide 
paar

Sünaps

Kesk-
kompleks

Lateraalsed elemendid

Ristikiud
Homoloogi 1
kromosoomi DNA kiud

Homoloogi 2
kromosoomi 
DNA kiud

Sünaptonemaalne kompleks

Joonis 2.6. Sünaptonemaalne kompleks homoloogsete kromosoomide teatud piirkondade vahel meioosi esi-
mese profaasi sügoteeni staadiumis. 

Kromosoomid jätkavad kondenseerumist ning meioosi profaasi I järgmises, kolmandas 
staadiumis pahhüteenis (ingl. pachytene) e. pahhüneemis (ingl. pachynema) on kromosoo-
mid valgusmikroskoobis hästi nähtavad. Iga kromosoom on nähtav kahe tütarkromatiidina 
ning homoloogsed kromosoomid on üksteisega paardunud. Kui me loendame paardunud 
kromosoome, siis räägime kromosoomide bivalendist (ingl. bivalent chromosomes), kui aga 
loendame DNA niite, siis räägime kromatiidide tetraadist (ingl. tetrad). Pahhüteenis võib 
toimuda tetraadides kromosoomi bivalentide kromatiidide katkemisi ja taasühinemisi e. 
ristsiirdeid. Ristsiirde e. krossingoveri tagajärjeks on geneetilise materjali ümberkombinee-
rumine. Krossingoveri toimumist saame sedastada järgmises profaasi staadiumis.

Profaasi I neljas staadium on diploteen (ingl. diplotene) e. diploneem (ingl. diplonema). 
Diploteenis toimub paardunud kromosoomide teineteisest kerge eemaldumine. Ristsiirde 
punktides jäävad paardunud homoloogsed kromosoomid aga kontakti. Need kontakt-
punktid paiknevad homoloogsete kromosoomide neljast kromatiidist (tetraadist) kahe 
tütarkromatiidi vahel ja neid nimetatakse kiasmideks (ingl. chiasmata) ning nad on rist-
siirde toimumise kohad. Diploteenistaadium võib olla väga pikaajaline, naistel sugurakkude 
moodustumisel üle 40 aasta. Erinevatel organismidel peatub meioos erinevates staadiu-
mites. Inimesel moodustub lootestaadiumis ca 400 000 lõpuni küpsemata munarakku e. 
ootsüüti, kus meioos on peatunud diploteenistaadiumis. Menstruatsioonitsükli käigus 
valmib kord kuus tavaliselt üks munarakk, jätkates sellega peatunud meioosi. Ajaga kogu-
neb aga mutatsioone ning tütarkromosoomide jaotumisel võib ett e tulla vigu, mis viivad 
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kromosoomi anomaaliate tekkeni. Niisugune mehhanism on põhjuseks, miks vanemas eas 
naistel on lapse saamine riskantsem. Geneetiliselt tähendab see, et naised pole geneetiliselt 
kaitstud. Küll on seda mehed, kellel spermatogenees toimub pidevalt. Kuid siiski, ka meestel 
võib tervelt 5%-s seemnerakkudest olla kromosoomanaomaaliaid.

Profaasi I lõpus kondenseeruvad kromosoomid edasi, tuumamembraan fragmen-
teerub ning moodustub kääviaparaat. Kääviniidid tungivad tuuma piirkonda ning 
seonduvad kromosoomide kinetohooridega. Kromosoomid jäävad edasi kiasmidega seo-
tuks ning liiguvad raku keskplaadile, mis on ristine e. perpentikulaarne kääviaparaadi 
teljega. Selline liikumine on iseloomulik profaas I viiendale ja viimasele staadiumile, dia-
kineesile (ingl. diakinesis). 

Metafaasis I (ingl. metaphase I), kuivõrd homoloogsed kromosoomid on paari-
dena, orienteeruvad kromosoomipaarid selliselt, et üks homoloogidest saaks hiljem 
liikuda ühele ja teine teisele rakupoolusele. Bivalente koos hoidvad kiasmid hakkavad 
libisema tsentromeeridest eemale kromosoomide lõppotste poole. Nähtust nimetatakse 
terminaliseerumiseks (ingl. terminalization) ning see väljendab kromosoomipaaride 
omavahelise tõukumise suurenemist. Anafaasis I (ingl. anaphase I) eralduvad paardunud 
kromosoomid teineteisest täies ulatuses. Kromosoomide tütarkromatiidid jäävad aga üks-
teisega tsentromeeride kaudu ühendatuks ning iga kromosoom koosneb jätkuvalt kahest 
kromatiidist. Sellist homoloogsete kromosoomide lahknemist (ingl. chromosome dis-
junction) teostab kääviaparaat, toimides rakus igale bivalendile eraldi ning üksteisest 
sõltumatult. Tulemusel toimubki homoloogsete kromosoomide sõltumatu lahknemine poo-
lustele. Meioos I viimases staadiumis telofaasis I (ingl. telophase I) laguneb kääviaparaat 
ning tütarrakud eralduvad teineteisest rakumembraanidega, kromosoomid dekondensee-
ruvad, kromosoomide ümber moodustub tuumamembraan. Mõnedel liikidel võib telofaas I 
toimuda ka osaliselt ning minna kohe üle teiseks meiootiliseks jagunemiseks. 

Esimese meiootilise jagunemise tulemusel moodustub kaks tütarrakku, mis pole 
geneetiliselt identsed, sest nad sisaldavad erinevatelt vanematelt päritud homoloogseid 
kromosoome. Tütarrakkudes väheneb kromosoomide arv kaks korda, rakud on haploid-
sed (n), kuid iga kromosoom koosneb ikkagi veel kahest tütarkromatiidist. Seepärast on 
nendes haploidsetes rakkudes sama palju DNA-d kui diploidses rakus (2c). Homoloogsete 
kromosoomide juhuslik lahknemine annab geneetilise informatsiooni tohutu kombinee-
rimisvõimaluse. Inimesel on näiteks 23 paari kromosoome ja iga kromosoomipaari puhul 
on 50%-line tõenäosus, et gameeti satuks emalt või isalt pärit kromosoom. Eeldades, et 
igas kromosoomipaaris oleks vaid üks geen, saame kromosoomide võimalikuks kombi-
natsioonide arvuks 223, s.t. üle 8 miljoni võimaluse. Seevastu tõenäosus, et kõik isa või 
ema kromosoomid satuksid ühte ja samasse gameeti, on kaduvväike (1/223). Seepärast 
ongi gameetide ühinemisel moodustuvad järglased oma vanematest nii erinevad!

Esimese ja teise meiootilise jagunemise vahele jääb tavaliselt lühike interfaas, kuid sel 
juhul DNA replikatsiooni enam ei toimu. Organismidel, kus meioosi teine jagunemine 
toimub vahetult pärast telofaasi I, jääb interfaasietapp vahele.

Meioosi teine jagunemine meenutab vägagi mitoosi. Erandiks on see, et moodustuvad 
rakud (meioosi produktid) on haploidsed (n), neis on ühekordne kogus DNA-d (c) ja nad 
pole geneetiliselt identsed. Meioosi II jagunemisel toimub profaasis II (ingl. prophase II) 
kromosoomide kondenseerumine ning kääviaparaadi moodustumine ning kromosoomide 
liikumine metafaasis II (ingl. metaphase II) raku ekvatoriaalplaadile. Anafaasis II (ingl. 
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anaphase II) liiguvad raku vastaspoolustele tütarkromatiidid (nagu mitoosiski!). Sellist 
tütarkromatiidide meiootilist lahknemist nimetatakse kromatiidide lahknemiseks (ingl. 
chromatid disjunction). Telofaasis II nimetatakse eraldunud kromatiide juba tütarkromo-
soomideks, need on geneetiliselt identsed, kui meioosis ei toimunud krossingoverit. Nad 
liiguvad poolustele, ümbritsetakse tuumamembraaniga ning moodustuvad tütarrakud. 

1.2.3. Meioosi ja mitoosi erinevused
Kuivõrd mitoosist ja meioosist arusaamine on klassikalise geneetika seaduspärasuste 
mõistmise vältimatuks eelduseks, siis võrdleme siinkohal nende protsesside põhimõtt elisi 
geneetilisi erinevusi (jn. 2.7). Need on alljärgnevad:

1. Mitoos toimub somaatilistes rakkudes, meioos aga idutee rakkudes.
2. Ühel mitootilisel rakujagunemisel tekib kaks tütarrakku, meioosil neli meioosi-

produkti e. sugurakku.
3. Mitoosis säilitatakse kromosoomide (nt. diploidne) arv, meioosis väheneb kro-

mosoomide arv kaks korda.
4. Mitoosis toimub rakujagunemise kohta üks DNA sünteesi faas (S-faas), meioosis 

üks S-faas kahe rakujagunemise kohta.
5. Mitoosi profaasis homoloogsed kromosoomid ei paardu, meioosi esimeses pro-

faasis toimub homoloogsete kromosoomide täielik sünaps (paardumine).
6. Mitoosis tavaliselt kromatiidide ristsiiret (krossingoverit) ei toimu, meioosis 

toimub mitt etütarkromatiidide vahel kromosoomi kohta vähemalt üks rekombi-
natsioon (krossingover).

7. Mitoosis on tütarkinetohoorid kahe erisuguse, meioosis aga ühesuguse orientat-
siooniga.

8. Mitoosi metafaasis ei ole tütarkromatiidide õlad seotud, meioosi I jagunemise 
metafaasis I aga on see seos olemas.

9. Mitoosi anafaasis jagunevad kromosoomi tsentromeerid, meioosi I jagunemise 
anafaasis I aga jagunemist ei toimu, kuid jagunemine leiab aset meioosi II lahk-
nemise anafaasis II.

10. Mitoos on konservatiivne protsess, mis säilitab rakkudes olemasolevat geneetilist 
informatsiooni, seevastu meioos on meioosiproduktides muutusi põhjustav protsess.

11. Mitoos toimub nii haploidsetes kui diploidsetes rakkudes, meioos vaid diploidse-
tes rakkudes. 

1.2.4. Põlvkondade vaheldus taimedel
Alamatel taimedel (nt. samblad ja sõnajalad) hakkavad meioosi tulemusel moodustunud 
haploidsed rakud edasi paljunema mitootiliselt. Selle tulemusel moodustubki terve taim, 
kus rakud on diferentseerunud, on moodustunud taime varred ja lehed. Haploidsed tai-
med moodustavad järgnevalt gameete, munarakke ja sperme ning neid taimi nimetatakse 
seepärast gametofüütideks (ingl. gametophytes) (jn. 2.8). Moodustunud haploidsete 
gameetide ühinemisel (viljastumisel) moodustub diploidne sügoot, mille mitootilisel 
jagunemisel tekivad struktuurid, mida nimetatakse sporofüütideks (ingl. sporophyte). 
Meioos toimub sporofüüdi isas- ja emasreproduktiivkudedes või -organites. Alamatel 
taimedel on emassuguorganiteks arhegoonid (ingl. archegonia), isassuguorganiteks 
aga anteriidid (ingl. anteridia). Sporofüüt moodustab spoore (ingl. spores), gametofüüt 
gameete. Sporofüüt ja gametofüüt on elutsükli osad.
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Joonis 2.8. Põlvkondade vaheldus taimedel. Gametofüüt on haploidne ja sporofüüt diploidne. Kõrgematel 
taimedel prevaleerib sporofüüt, alamatel taimedel domineerib gametofüüt.

Mida kõrgemalt on arenenud organism, seda lühiajalisem on gametofüüdistaadium. 
Kõrgematel taimedel on gametofüüdistaadiumis vaid mõned üksikud haploidsed rakud. 
Kõrgematel taimedel toimub meioos sporofüüdi isas- ja emas reproduktiiv kudedes. 
Emastaimede meioosil moodustunud neljast haploidsest rakust saadakse vaid ühest suur 
megaspoor (ingl. megaspore), mis areneb edasi emasgameto füüdiks. Isaste meioosil moo-
dustub neli haploidset meioosi lõpp-produkti, kus ühest mikrospoorist (ingl. microspore) 
areneb isasgametofüüt. Nii haploidsete kui ka diploidsete organismide esinemist taimede 
elutsüklis nimetatakse põlvkondade vaheldumiseks (ingl. alternation of generations) 
(jn. 2.8).

1.2.5. Gametogenees ja spermatogenees 
Erinevalt taimedest arenevad loomadel meioosiproduktidest otse edasi gameedid (ingl. 
gametes). See toimub suguorganites e. gonaadides (ingl. gonads) ja seda protsessi nime-
tatakse gametogeneesiks (ingl. gametogenesis). Naiste munasarja e. ovaariumi (ingl. 
ovary) rakkudes toimuvas meioosis tekib I meiootilisel jagunemisel üks ning II meioo-
tilisel jagunemisel lisandub veel kaks polaarkeha. Seega tekib moodustunud neljast 
haploidsest produktist munarakk vaid ühest ja meioos lõpeb munajuhas. Ülejäänud kolm 
polaarkeha (ingl. polar body) degenereeruvad. Munarakkude moodustumist nimetatakse 
oogeneesiks (ingl. oogenesis) (jn. 2.9). Meeste spermatogeneesil (ingl. spermatogenesis) 
arenevad aga kõigist neljast haploidsest meioosiproduktist spermid (jn. 2.10). Spermato-
genees toimub isassuguorganites testistes (ingl. testes).
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1.2.5.1. Gametogenees
Embrüonaalses arengus diferentseeruvad rakud erisugusteks rakutüüpideks. Neist ühe 
tüübi puhul moodustuvad meioosis sugurakud. Ehkki liigiti on oogeneesi etappides eri-
nevusi, on üldskeem väga sarnane (jn. 2.9). 

Varases embrüonaalses arengus migreeruvad ürgsed suguraku eellased väljaarene-
vasse munasarja ning moodustuvad oogoonid (ingl. oogonia). Nad paljunevad kiiresti 
ja korduvalt mitootiliselt edasi, diferentseerudes esmasteks e. primaarseteks ootsüü-
tideks (ingl. primary oocytes). Primaarsed ootsüüdid alustavad küll meioosi, kuid jõudes 
näiteks inimesel meioosi esimese profaasi diploteeni staadiumisse, meioos peatub. Järg-
nevalt kogub primaarne ootsüüt varuks toitaineid ja tulevikus embrüo arenguks vajalikke 
emalt pärit geenide produkte (emapärilikkus), samuti moodustuvad rakumembraani 
alla kortikaalgraanulid (ingl. cortical granules), mis modifi tseerivad membraani nii, et 
tulevikus saaks vaid üks sperm viljastada munaraku. Suguküpsuse saabumisel stimuleeri-
takse hormoonide toimel edasine primaarsete ootsüütide areng näiteks inimesel ikka nii, 
et kord kuus moodustuks uus munarakk. Meioosi esimese jagunemise järgne tsütokinees 
on äärmiselt asümmeetriline ning üks rakkudest, sekundaarne ootsüüt (ingl. secundary 
oocyte) saab praktiliselt kogu tsütoplasma endale ning temast saab moodustuva munaraku 
eellasrakk. Teine rakk, primaarne polaarkeha (ingl. primary polar body) saab väga vähe 
tsütoplasmat. Vaatamata sellele teevad nii sekundaarne ootsüüt kui ka polaarkeha läbi 
ka teise meiootilise jagunemise. Sekundaarse ootsüüdi meioos II jagunemine on jällegi 
asümmeetriline, moodustub suur rakk, mida nimetatakse munarakuks (ingl. ovum) ja 
ülivähese tsütoplasmaga sekundaarne polaarkeha. Primaarne polaarkeha läbib samuti II 
meiootilise jagunemise, mistõtt u moodustub veel kaks sekundaarset polaarkeha (ingl. 
secundary polar body). Järelikult moodustub meioosis neljast rakust vaid üks munarakk ja 
kolm sekundaarset polaarkeha, mis degenereeruvad. 

Oogenees toimub emasorganismide munasarjas (ingl. ovary). Primaarne ootsüüt on 
ümbritsetud ühekihilise folliikuliepiteeliga, sellest tekib sekundaarne mitmekihiline fol-
liikul ning lõpuks tertsiaarne folliikul, mida nimetatakse muna sarjafolliikuliks (ingl. 
ovarian follicle) e. Graafi  folliikuliks ning mille sees on õõnsus. Hormoonidega stimulat-
sioonil jätkub meioos. Sekundaarse ootsüüdi vabanemist Graafi  folliikulist nimetatakse 
ovulatsiooniks (ingl. ovulation). Sel ajal kui sekundaarne ootsüüt reisib mööda munajuha 
e. ovidukti (ingl. oviduct) e. Fallopi juha (ingl. Fallopian tube), peatatakse meioos uuesti 
kuni viljastumiseni. Munajuha avastas 16. sajandil Itaalia anatoom Gabriele Falloppio 
(1523–1562). Munarakk viljastatakse spermi poolt munajuha ampullis. Alles pärast vil-
jastumist läheb meioos II lõpuni. Kui viljastumist ei toimu, siis munarakk degenereerub. 
Viljastumisel liigub spermi tuum munaraku tsütoplasmas munaraku tuuma lähedusse 
(sel momendil nimetatakse haploidseid tuumasid pronukleusteks), haploidsed tuumad 
ühinevad ning moodustuvas sügoodis (ingl. zygote) taastatakse diploidne kromosoomide 
garnituur. Sügoot liigub mööda ovidukti edasi emakasse (ingl. uterus) ning kinnitub sinna. 

1.2.5.2. Spermatogenees
Kui munarakud on organismide suurimad rakud, siis seemnerakud, vastupidi, on väiksei-
mad rakud. See on tingitud nimetatud rakkude erinevatest funktsioonidest. Suhteliselt 
liikumatu munarakk sisaldab hulga varutoitaineid ja embrüo arengut määravaid aineid. 
Liikuv sperm sisaldab aga valdavalt tuuma ja kiireks liikumiseks vajalikku saba, temas 
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puuduvad ribosoomid, endoplasmaatiline retiikulum ja Golgi aparaat. Mitokondrid on 
vaid spermi keskosas, kus nad toodavad saba liikumiseks vajalikku energiat. Siiski on 
seemneraku peas lisaks tuumale vesiikulid e. põiekesed (moodustavad akrosoomi), kus 
on ensüümid, mis aitavad seemnerakul lõhustada munaraku membraani ja munarakku 
ümbritsevat viteliinkesta ning tungida läbi munaraku seina.

Meestel algab spermatogenees (ingl. spermatogenesis) puberteedieas (naistel algab 
meioos juba varases embrüonaalses arengus!) ning toimub seejärel pidevalt. Spermato-
genees saab teoks testistes olevates väänilistes seemnetorukestes (ingl. seminiferous 
tubules). Meioosieelne suguraku eellasrakk e. spermatogoon (ingl. spermatogonia) asub 
keerdtorukeste perifeerses osas. Spermatogoonid paljunevad edasi mitootiliselt, kuni 
mingil momendil osa neist diferentseerub primaarseteks e. esmasteks spermatotsüü-
tideks (ingl. primary spermatocytes). Primaarsed spermatotsüüdid läbivad meioos I ning 
neist moodustuvad sekundaarsed spermatotsüüdid (ingl. secondary spermatocytes), 
need läbivad meioosi II jagunemise ning moodustavad spermatiidid (ingl. spermatids). 
Selles protsessis kaotatakse rakust enamus tsütoplasmast. Spermatiidid diferentseeruvad 
küpseteks spermideks e. spermatosoidideks (ingl. sperm) (jn. 2.10). Spermid läbivad 
keerdtorukeste valendiku ning lähevad torujasse epididüümi (ingl. epididymus) e. munandi-
manusesse, kus lõpetavad valmimisprotsessi – läbivad transformatsiooni e. saavad sabad 
taha ning muutuvad liikumisvõimelisteks. 

Spermatogoon (2n)
e. ürgseemnerakk

Mitmed põlvkonnad mitootilist paljunemist
(kogu elu vältel)

Meioos I

Meioos II

Hormonaalne
mõjutus

Primaarne
spermatotsüüt (2n)

Sekundaarne
spermatotsüüt (n)

Spermatiidid
(n)

Neli spermirakku (n)
spermatosoidi e. spermi
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Joonis 2.10. Imetajate spermatogenees. Spermatogeneesis moodustub isasorganismis igast spermatogoonist 
neli spermirakku, mis jäävad kuni küpsemise lõpuni tsütoplasmaatiliste sildadega kokkuseotuks.
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Imetajatel toimub viljastumine (ingl. fertilization) munajuha ampullis (ingl. oviduct). 
Sperm seondub munaraku rebukestaga, mida nimetatakse valkjaskestaks e. zona pel-
lucida. Viimasel on mitmeid põhifunktsioone, näiteks:

1) sisaldab mitmesuguseid glükoproteiine, mis seostavad spermi munarakuga;
2) eristab sama liigi sperme võõra liigi spermidest.

Pärast spermi seondumist vabanevad spermi akrosomaalvesiikuli ensüümid, mis võimal-
davad spermil tungida läbi munaraku zona pellucida, et spermi ja munaraku membraanid 
ühineksid. Kohe pärast membraanide ühinemist vabastavad munaraku membraani sise-
pinnal paiknevad kortikaalsed graanulid rea ensüüme ja erinevaid valke ja suhkruid, mis 
muudavad zona pellucida selliseks, et uus sperm pole enam võimeline munarakku tungima. 

Meeldejätmiseks
• Prokarüootne rakk jaguneb pooldumisel, eukarüootne rakk mitoosi ja tsütokineesi teel.
• Eukarüootses rakus toimub rakutsüklis enne mitoosi interfaasi sünteesifaasis (S-faas) DNA duplitseeru-

mine (kahekordistumine).
• Mitoosi alguses toimub profaasis duplitseerunud kromosoomide kondenseerumine e. spiraliseerumine 

pulgakujulisteks kehakesteks.
• Mitoosi metafaasis liiguvad kromosoomid raku ekvatoriaalplaadile.
• Mitoosi anafaasis lahknevad tütarkromatiidid.
• Mitoosil moodustuvad tütarrakud on geneetiliselt identsed (sisaldavad samu kromosoome).
• Meioosil moodustub eukarüootide diploidsest ürgsugurakust neli haploidset sugurakku protsessis, mis 

sisaldab meioosi eel ühte DNA (kromosoomide) duplitseerumist ja kahte rakkude jagunemist.
• Meioosi esimesel jagunemisel paarduvad (moodustavad sünapsi) homoloogsed kromosoomid, nende 

tütarkromatiidid vahetavad ristsiirdel osi (krossingover) ning homoloogsed kromosoomid lahknevad 
poolustele, kusjuures iga lahknemine ei sõltu teiste homoloogsete kromosoomipaaride lahknemisest.

• Meioosi teisel jagunemisel lahknevad tütarkromatiidid.
• Paljudel kõrgematel organismidel arenevad meioosiproduktidest välja gameedid.
• Taimedel jagunevad meioosiproduktid edasi mitootiliselt, moodustades haploidse gametofüüdi.
• Taimede elutsüklis vaheldub haploidne gametofüüdistaadium diploidse sporofüüdi staadiumiga.
• Inimese oogenees algab varases embrüonaalses arengus ja jätkub tsükliliselt alates puberteedieast.
• Inimese spermatogenees algab puberteedieas ja toimub edaspidi pidevalt kõrge vanaduseni.
• Inimesel viljastab munaraku üldjuhul vaid üks sperm. 

2. GENEETIKA MUDELORGANISMID

Geneetilistes katsetes peame tegema ristamisi, jälgima selgepiiriliste (eelistatavalt) 
tunnuste pärandumist ja analüüsima suurt hulka järglaskonda (geneetiline analüüs). 


