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Bevezetés

A nagy mocsari csiga, Lymnaea stagnalis (Gastropoda, Pulmonata), mind az altalanos embrioldgiai kutatasoknak
(Raven 1966), mind az idegrendszer embriogenezisévei foglalkozé kutatasoknak (Mescheryakov, 1990) fontos modellje. A
tojason bellll megvalésulé6 embriogenezis harom 6 fejlédési szakaszra kilonitheté el (trochophora, veligera, felnétt-szerd),
melyek soran az embrio teljes atalakuldson esik at. A metamorfozis a veligera és a korai felnétt-szerli szakaszok kozott valosul
meg, és a folyamat végére mar kialakul az allat végsé testfelépitése. A garat korili ganglion rendszer a metamorfézis alatt
alakul ki végleges formajadban (Mescheryakov 1990). A tojasbol kikelve az allat készen all aktiv, taplalékszerzé kilsé juvenilis
életre.

A kozponti idegrendszer embriondlis fejlédésének finomszerkezeti vizsgalata tlidés csigakban napjainkig a
gerinctelen neurobioldgia feltaratlan teriilete. Jelen munkammal ezt a hianyt részben pétlandé, egyrészt a korabban Lymnaea
embriékban publikalt kémiai, neuroanatomiai eredményekhez, masrészt tovabbi magatartas-fiziologiai kutatasokhoz
finomszerkezeti alapot kivantam szolgdltatni. Vizsgalatainkcélja a kdzponti idegrendszer kialakulasanak ultrastukturalis
jellemzése volt a nagy mocsari csiga, Lymnaea stagnalis embriogenezise soran. Figyelmink harom kitlintetett embrionalis
stadium felé iranyult: E21 (35%), veliger, premetamorfotikus stadium, az E2411-E24/2 (5055%) szakasz, a metamorfézis
stadiuma, és az E26 (75%), posztmetamorfotikus (felnétt-szer() stadium. Az embriogenezis végsé stadiuma, az E28/29 (95-
100%) szakasz, mint 6sszehasonlitasi alap, szintén a vizsgalat targyat képezte, minthogy az allat ezt kovetéen kezdi meg
juvenilis, tojason kiviili életét.

Az egyes stadiumokat harom f& szempont szerint vizsgaltuk: i) a gangliogenezis altalanos folyamata,

i) a ganglion sejtek és a neuropil finomszerkezete,

iii) az interneuronalis kapcsolatok finomszerkezete.

A pulmonatakhoz tartozé Lymnaea embriondlis fejlédése eltér a legtobb Gasztropddaétol, beleértve az alsébb osztalyu
Opisztobranchiakat is, mivel a teljes embriogenezis intrakapszularisan megy végbe. Az Aplysia californica (Opistobranchiata)
tojason kiviili, 37 napig tarté embriogenezise soran veli gera és

metamorfotikus szakaszokat kiilénbéztethetiink meg (Kriegstein 1977, a, b; Kandel és mtsai 1980)..

Az egyedfejlédés soran a sejtek, beleértve a neuronokat is, differencidlodason mennek at, melynek soran régzil a
funkciéjuk. A neuronok egyik differencalt sajatsdga az, hogy milyen transzmitttereket vagy modulatorokat hasznalnak
mikodésiukhdz. Az egyedfejlédés nyomonkovetésének egyik lehetséges megkdzelitése a kilonbdzé kémiai hirvive-
rendszerek megjelenése az egyes neuronokban és ezek szerepének feltdrdsa. Ennek soran a neuronok morfogenetikus,
iletve magatartas-szabalyozd funkcidja meghatarozhatd. Az utdbbi idékben kiilonb6zé szignal molekuldk cellularis-
idegrendszeri lokalizacidjanak feltarasat és eloszlasanak neuroanatomiai jellemzését immuncitokémiai modszerekkel végezték
el a Lymnaea embriondlis és posztembriondlis fejl6dése soran (szerotonin /5-HT/, Croll és Chiasson, 1989; Marois és Croll,
1992; Voronezhskaya és Elekes, 1993; oktopamin, Elekes és mtsai, 1996; dopamin/katekolaminok, Voronezhskaya és mtsai,
1999, Croll és mtsai, 1999; FMRF-amid: Croll és Voronezhskaya, 1996; Voronezhskaya és Elekes, 1996; FMRF-amid gén
neuropeptidei: Voronezhskaya és Elekes, 1997, 2003; nitrogén monoxid (NO): Serf6z6 és Elekes, 1998, Serf6z6 és mtsai,
2002.). Ezekbdl a vizsgalatokbdl arra kdvetkeztethetiink, hogy az immunreaktiv idegsejtek megjelenése és neuro-anatémiai
fejlédése jellegzetes idébeli valtozasokat mutat mind az embriondlis, mind a posztembrionalis élet soran. Az 5-HT, dopamin és
FMRF-amid immunreaktiv neuronok egy csoportjanak embrionalis megjelenése tranziensnek bizonyult (Voronezhskaya és
Elekes 1993, 1996; Voronezhskaya és mtsai 1999). Az immunreaktivitas ezen atmeneti jellegének oka még nem tisztazott az
embrié- és neurogenezis soran. Nem ismert, hogy ez a tranziens elemek végleges eltinését (sejthalal) vagy csak fenotipiajuk
megvaltozasat jelenti, esetleg mindkét jelenség egyidejlileg fennall. Az immunpozitiv neuronok egy masik csoportja (5-HT,
FMRF-amid) a korai embriogenezist6l folyamatos fejlédést mutat, mig egy harmadik csoportjuk (dopamin, oktopamin, NO)
megjelenése az embriogenezis utols6 szakaszara jellemzé. A tranziens és korai megjelenési hirvivé rendszerek feltehetéleg
morfogenezis és a gangliogenesis folyamataiban, mig a késéi megjelenési hirvivé rendszerek a juvenilis, aktiv taplalékszerzé
életmoddal 6sszefliggé magatartasformak végsé kialakulasaban vesznek részt.

Az idegrendszer embriogenezisének ultrastruktiralis aspektusai gerinctelenekben beleértve a Gasztropodakat is
kevéssé ismertek. Gasztropodak esetében csak néhany, a kozponti idegrendszer altalanos fejlédését, valamint a
gangliogenezist ultrastruktiralis szempontbél bemutaté tanulmany sziletett (Page 1992a, b; Caro Il és Kempf 1994).

Kandel és munkatarsai (1980) részletesen tanulmanyoztdk az Aplysia

califomica pleuroabdominalis ganglionjanak fejlédését és az alabbi kdvetkeztetésre jutottak: i) egyes identifikalt neuronok
axogenezisét valoszinlileg a perikaroinjaikon kialakulé szinaptikus kapcsolat inditja be; ii) a nagyméreti granulumokat
tartalmazo taplalo gliasejtek korai megjelenésének alapveté szerepe lehet az axon-arborizacio fejlédésében.

A puhatestiieknél (csigék) vizsgalt reflex kdorok mikodésénél (pl. Alkon, 1974; Kandel, 1976; Carew és mtsai, 1981). a
legtobb esetben az efferens neuronok célsejtjei izomrostok, melyekkel (illetve az altaluk alkotott izomkdtegekkel) az allat a
kornyezeti ingerekre adott adequéat valaszt kivitelezi. Ha az ebben kdzremi{kodd struktirakat morfoldgiai szempontbdl,
nemcsak a torzs-, hanem az egyedfejlédés szempontjabdl kdzelitjik meg, akkor az ideg-izom kapcsolatok, illetve izom elemek
finom szerkezeti kialakulasanak, fejlédésének a tanulmanyozasa gerinctelen allatokban lezajlé szabalyoz6 és magatartas
folyamatokkal kapcsolatos alapvetd informéaciokat hordozhat szdmunkra. Ideg-izom kapcsolatok kialakuldsaval kapcsolatban
szamos adat all a rendelkezésinkre, melyek a legkilénbdzébb kisérleti korilmények kozott szilettek, beleértve az
egyedfejlédés alatti tanulmanyozasukat is. Ezek a tanulmanyok tdbbnyire izeltlablakra, azon beliil rovarokra vonatkoznak.
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A neuromuszkularis kapcsolatok finom szerkezetét gerinctelenekben széles kdrben tanulmanyoztak. Puhatestiiek
kozodtt (vagy Gastropodakban) igazoltdk, hogya ideg-izom kapcsolatok egy része specializaciét mutatott, mig mas
kapcsolatoknal a pre- és posztszinaptikus membranok 16-20 nm kézelségben voltak egymastol.

A felnétt gasztropddakkal foglalkozoé tanulmanyok viszonylag nagy szama ellenére kevés informacioval rendelkeziink
a periférias kapcsolatok fejlédésével kapcsolatban. Sorozatban szilettek fénymikroszképos immuncitokémiai jelélésen alapuld
tanulmanyok Lymnaea és rokon fajainak embriogenezisévei kapcsolatban, melyek kilénbdzé periferias szovetek (lab, képeny,
bukkalis izomzat) aminerg és peptiderg innervaciojat tartak fel. Marois és Carew (1997c¢) feltérképezte a larvalis Aplysia 5-HT
immunreaktiv kdzponti neuronjainak célsejtjeit, melyek k6zt szamos izomelem szerepelt. Ugyanakkor nincs konkrét adatunk az
izomrostok fejlédésének pontos menetérdl, beleértve a neuromuszkuldris kapcsolatok kialakuldsanak finom szerkezeti
vonatkozasait. Ezt a hianyt potolandd elemeztiik az izomrostok és ideg-izom kapcsolatok finom szerkezetét a Lymnaea
embriogenezisének két, tobb szemponthdl alapvetd szakaszaban (metamorfzis és posztmetamorfdzis /felnéttszerl szakasz/),
minthogy a metamorfézis az allat végleges testformajanak elnyerése, mig a posztmetamorfotikus szakasz az aktiv,
taplalékszerzé élettel 6sszefliggd magatartasformak kialakulasanak meghatarozé fejlédési szakasza.

A periférian végzett vizsgalatainkkal alapot kivantunk szolgaltatni késébbi kutatasokhoz, amelyek nyomon kdvetnék a
kulénbdzd cél szervek (sziv, bukkalis massza, bél, nyalmirigy, testizomzat bizonyos részei) innervaciojanak kialakulasat és
fejlédését, valamint meghataroznak az innervacio fiziologiaifunkciondlis jellemzéit. Ha sikeriil centralis efferentaciojukat és
intrinsic elemeit is azonositani, és ezeket az eredményeket a megfelel6 magatartaselemzé vizsgalatokkal kombinalni, akkor
kozelebb kertilhetlink a kiillonb6z6 viselkedési mintazatok kialakuldsanak sejtszinti megértéséhez is.

Célkittizés
A tézisekben dsszefoglalt munkammal a célom a nagy mocsari csiga,
Lymnaea stagnalis kdzponti idegrendszere embriégenezisének ultrastruktiralis jellemzése, tovabba a periférian megjelend
izom-elemek és ideg-izom kapcsolatok elektronmikroszkdpos megismerése volt.
A kozponti idegrendszer fejl6dését az embriogenezis négy meghatarozé szakaszaban vizsgaltuk:

i) E21 (35%), veligera stadium, premetamorfotikus szakasz;

ii) az E24/1-E24/2 (50-55%) stadium, a metamorfozis szakasza;

iii) és az E26 (75%) stadium, posztmetamorfozis szakasza;

iv) végul az embriogenezis utolso, kikelés elétti stadiuma, azE2S/29

(95-100%) szakasza.
A kozponti idegrendszer embriogenezisét az aldbbi szempontok szerint vizsgaltuk:

a gangliogenezis altalanos folyamata;
a ganglion sejtek (fejlédé neuronok) és a neuropil
finomszerkezete;
iii) az interneurondlis kapcsolatok finomszerkezete.
A periférialis tertleteken kialakulo, illetve fejlédé izomelemeket és
neuromuszkularis kapcsolatok finom szerkezetét a metamorfézis (50-55%) és a posztmetamorfézis (75%) szakaszaiban
vizsgaltuk, amelyek a felnéttszer( testforma elnyerésének, illetve a felnétt-korra is jellemzé aktiv, csisz6 mozgéasforma és
aktiv tAplalkozasi magatartasforma megjelenésének idépontai. Az izom elemeket az altalanos ultrastruktira mellett, anatomiai
lokalizaciojuk szempontjdbdl is elemeztiik. Az ideg-izom kapcsolatok finomszerkezetének vizsgélatanal a f6 szempont a
kapcsolatok idébeli megjelenésének és specializalt, vagy nem-specializalt jellegének elemzése volt, kiilénds tekintettel az
axolemma és szarkolemma elektrondenzitasara, interszinaptikus résre, membranoppoziciok jelenlétére, tovabba a
preszinaptikus végzédés vezikula/granulum tartalmara).

Anyag és mobdszer

A vizsgélatokhoz felhasznalt Lymnaea embridkat az intézetiink akvariumaiban létrehozott tenyészetek szolgaltattak.
A stadiumok meghatarozasa Mescheryakov (1990), illetve Marois és Croll (1992) szerint tortént. A fejlédési stadiumokat
morfoldgiai ismérvek alapjan kulonboztettik meg egymastél. Az alabbi fejlédési stadiumban levd embridkat vizsgaltuk: E21
metamorfozis el6tti (35%), E24/-2 metamorfézis alatti (50-55%), a metamorfézis utani E26 (75) és a tojasbol kikelé E29
(100%) egyedek. Az E21 (35%) stadium alatt jelenik meg a lebenyezett lab, az E24/l (50%) stadium alatt a pigmentalt szem,
az E24/2 (55%) alatt a visceralis masszat lefedé haz, az E26 (75%) stadium ismérve a pigmentalt fej és lab, valamint a
csavarodott csigahaz. Az E29 (100%, kikelés) végstadiumi embridk mar lényegében elkezdik juvenilis, tojason kivili életiiket.

Miutan az embridkat a tojasukbdl eltavolitottuk, azokat 1 % paraformaldehidet és 2% glutaraldehidet tartalmazé6 0.01
M foszfat pufferben (PB) fixaltuk 40C-on 2 6ran &t. A mintékat kétszer 5 percig mostuk 0.01 M PB-ben, majd 1% OS04
tartalmd 0.01 M natrium kakodilat pufferben utdfixaltuk. A megfeleléen alacsony 10.01MI puffer koncentracio alkalmazasa volt
alkohol sorozatban, majd propilénoxidban dehidraltuk. Beagyazashoz Aralditot hasznaltunk IDurcupan ACM, Fluka/, melyet
megel6zéen a mintékat propilénoxid és Araldit 3:1, 1:1, 1:3 térfogataranyl keverékévei infiltrltuk. A 30 perces blokkfestést
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70%-o0s etil-alkohollal késziilt telitett uranilacetat oldattal végeztik el.

A fénymikroszkopos megfigyelésekhez 1 _m vastagsagu félvékony sorozat metszeteket készitettink LKB
ultramikrotommal, majd azokat | %-os toluidinkék oldattal megfestettiik. Az ultravékony sorozat metszeteket gyémant késsel
készitettiik, 6lom-cirat oldattal kontrasztoztuk (Reynolds, 1963), és egy Tesla BS500 elektronmikroszkoppal vizsgaltuk. Az
egyes embriondlis fejlédési staddiumok ultrastruktiralis vizsgéalata soran 6sszesen 8-10 egyed preparatumat dolgoztunk fel.

Eredmények
A kbzponti idegrendszer
E21 (35%-os fejlédési szakasz), veli gera stadium

A garat korili gangliongylr( elséként megjelend tagjai az embriogenezis soran a cerebralis és pedal is ganglionok
(Mescheryakov 1990; Marois és Croll 1992). Ebben a fejlédési stadiumban ugyanakkor fénymikroszkopos szinten a fejlédé
idegrendszer egyik ganglionjat sem sikeriilt megfigyelnunk.

Ultrastruktaralis szinten igen kisméretli ganglionok talalhatok az embrié anterior (szdj fel6li) ellilsé részében
pluripotens, még nem azonosithat6 sejtek és neuroblaszt elemek kézé agyazva. A ganglionok minddssze két-harom ganglion
sejtet tartalmaznak. melyek atméréje kb. 5 _m. A kis méret(, atlagosan 9 _m atmérgjii neuropilben, az axon profilok szoros
elrendezédésben helyezkednek el egymas mellett, koztiik sem megndvekedett intracellularis tér, sem filopddiumok nem voltak
megfigyelheték. A ganglionsejtek kdrnyezetében, illetve a ganglionsejtek és a neuropil kozott glia elemeket nem észleltlink. A
legtdbb axon profil csak neurotubulusokat és mitokondriumokat tartalmazott. Néhany profiban agranuléris vezikulak és
granulumok (atlagos atméréjiik 55-110 nm) egyarant el6fordultak. A granulumok kdzétt tipikus granularis (dense-core) vezikula
is el6fordult. Az axonok és varikozitdsok egymassal, illetve a ganglionsejtek perikarionjaval donté részben specializaciomentes
kapcsolatot alakitottak ki. Az axo-axonikus és axo-szomatikus kapcsolatokban csak elvétve talaltunk preszinaptikusan
elhelyezkedd vezikula felhalmozddast. Szinaptikus specializaciéra utalé ultrastuktaralis jegyek, membran megvastagodas,
membrandenzitas ndvekedés, interszinaptikus rés anyag jelenléte nem volt megfigyelhetd.

E24/1-2 (50-565%-0sfejl6dési szakasz), metamorfézis

Fénymikroszképos szinten |_m-es félvékony metszetek ben a
metamorfozis stddiumaban levé embrid képe lényegesen eltér a 35%-0s embriondlis fejlettségl (veligera stadium) allattol. A
szikanyag mennyisége jelentdsen lecsokken, féleg a test héatulsdé részében taldlhatdé. A test eliilsé része tovabbi
differencidlodason megy keresztiil. A talpi régio teriilete jelentdsen megndvekedett. A test eliilsé részének 6 jellemzéje
tovabbra is a differencialatlan sejtpopulaciokjelenléte volt, ennek ellenére félvékony metszetekben a cerebrdlis és pedalis
ganglionok mar egyértelm{ien azonosithatdk voltak.

Ultrastruktaralisan a neuropil szintjén két ganglion tipust tudtunk megkilénbdztetni. Ezek egymastdl a neuropil- és
axonprofilok atmérdiben, tovabba a neuropil finom szerkezeti szervezédésében és az egyes axonprofilok morfolégigjaban is
kuldnboztek. A két ganglion tipus egyidében, egyméas mellett volt megfigyelhetd egy adott embriéban. A ganglionok koruli
kotészdvetes burok nem volt jelen, és jellemzé volt tovabba a glia-elemek hianya is.

Az egyik ganglion tipus rendezett finom szerkezetlG neuropillel rendelkezett, mely szabalyos elrendez&désben
tartalmazta az axon profilokat. Az ilyen tipust neuropilek atlagos atméréje 15 !-tm, mig az axon profiloké 2.5 !-tm volt, azaz
viszonylag kisméreti neuropil viszonylag nagy atmér6ji axon profilokat tartalmazott. Az axonok tdbbségében csak
neurotubulusokat talaltunk, némelyikiikben mitokondrium volt fellelhetd, és kis hanyadukra a vezikuladgranulum tartalom is
jellemzé volt. Az agranularis vezikuldk atlagos atmérdje 50, mig a granulumoké 60-100 nm-nek bizonyult. Ezt a ganglion tipust
elneveztiik rendezett vagy "regularis" ganglionnak.

A metamorfézis soran az 50-55%-os fejlettségli embridkban talalt masik ganglion tipus neuropilie teljesen eltérd
finom szerkezetet mutatott. Ez a neuropil (atlagos atméré: 33 !-tm) tulajdonképpen nem mas, mint igen kis (atlagosan 0.5!-tm)
atmeéroji axonprofilokbdl allé tdmdr massza. Az axonprofilok elrendezédése szabalytalan volt, egymassal hosszl szakaszokon
szoros, nem specializalt kapcsolatot létesitettek mély membran befliz6dés ekkel. Az axonprofilok egy részében szamos 60-80
nm-es granularis (den se-co re) vezikula volt fellelheté, az axonprofilokban gyakran talaltunk exocitézisra utal6 membran
konfiguraciot (coated pit, omega-formaji membran profil), de specializalt szinapszisok, illetve szinapszis-szerl struktirak
egyaltalan nem fordultak el6.

E26, (75%-0s embrionalis fejlédési szakasz) posztmetamorfozis

Félvékony sorozatmetszetek alapjan megallapithatd volt, hogy ebben a fejlédési szakaszban mar egy magasfoku
differencidlt testszerkezet jellemezte az embriét. A garat korili gangliongydra jol felismerheté volt, és a ganglionokban jél
elkilonitheté volt egy fejlett perikariondlis kiilsé réteg és a neuropil megndvekedett allomanya. Ultrastruktiralis szinten
kulénb6zé neuron tipusokat lehetett megkilénbdztetni. A neuronok finomszerkezete kdzott kulonbség vezikula, illetve
granulum tartalmuk alapjan volt megallapithat6. Tobbségik elektrodenz granulumokat vagy granularis vezikulakat tartalmazott.
Az idegsejtek koziil néhany egyaltalan nem tartalmazott granulumot, de a citoplazmajukban jelen levd nagy szamu
sejtorganellum kovetkeztében ezek is viszonylag elektrondenz megjelenésiinek bizonyultak. A ganglion koruli kotészoveti
burok, vagy teljesen hianyzott, vagy kezdetleges formaban volt jelen. A ganglionok felszinének egyes szakaszainal a neuropil
kozvetlenil érintkezett a testiireggel.
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A neuropil felszine altalaban kozvetlenill kapcsolddott perikarionalis rétegéhez, néhany esetben a perikarion
beagyazédott a neuropil allomanyaba. Az idegsejteket korulvevd glia-rendszer hianya, illetve fej letlen volta miatt a
perikarionok feliletén axo-szomatikus kapcsolatok gyakran eléfordultak. Ezek minden esetben szoros, nem specializalt
membrankapcsolatok voltak. Néhanyszor a varikozitds mélyen behatolt az idegsejt testbe. Erett, specializalt, axo-axonikus
szinaptikus kapcsolatoknak a jelenléte, melyeket korabban mar leirtak felnétt gasztropddék kdzponti idegrendszerében (Bailey
és mtsai., 1979; Roubos és Moorer-van Delft 1979; Elekes és Ude 1993) nem volt jellemzé ebben a fejlédési stadiumban sem.
Ugyanakkor fejl6dé szinapszisok, illetve szinapszis-szeri kapcsolatok gyakrabban fordultak elé a posztmetamorfézisban,
kildndsen a fiatalabb embriondlis stadiumokhoz képest. Ezeknek a szinapszis-szerd struktirédknak a kdzos jellemzéi voltak az
elektrondenz, révid, parhuzamosan illeszkedd (pre- és posztszinaptikus) membran szakaszok és az asszimetrikusan
elhelyezkedd granularis/agranularis szinaptikus vezikula felhalmozédas.

E29 (J OO%-os fejlettségi szakasz),a kifejlett embri6 stadiuma

A tojasat elhagyo (I00%-os embrionalis fejlettségi) Lymnaea kézponti idegrendszerét alkotd ganglionok jelentds (50-
100%-0s) méretbeli ndvekedésen mentek keresztiil, melyekben mar széles, tdbbsejtes perikarionalis réteg volt talalhaté. A
neuropil mérete és a benne levé, killonb6zé méretl axonprofilok (0.251.5 _m) szama jelentésen megnétt, ha 6sszehasonlitjuk
az el6z6 harom, altalunk vizsgalt embrionalis stadiumban megfigyelttel. A ganglionsejtek atméréje viszont valtozatlan maradt
(5-12 _m). A ganglionsejtek kdzott megjelentek az elsé egyértelmiien azonosithat6 gliasejtek. A tobbrétegll, ganglion koéruli
kotészovetes burok és az azt alkotd glia nyldlvanyok is egyérteimiien felismerhetéek voltak. A neuropil allomanyaban az
axonprofilok jelentds hanyada tartalmazott kilonb6zé denzitAsi és méretd granulumokat és granularis vezikuldkat, de
agranularis vezikulakat tartalmazé axonprofilok is eléfordultak. Az elsé tipikus, valodi érett szinapszisra utaldé membran
kapcsolatok ennél a stadiumnal jelentek meg elészor, melynek jellemzéi voltak az elektrondenz, parallel pre- és
posztszinaptikus membran szakaszok, az elektrondenz anyaggal tltdtt szinaptikus rés és a preszinaptikusan elhelyezkedé
szinaptikus vezikula felhalmozédas.

A periférias idegrendszer, ideg-izom kapcsolatok

A metamorfézis stadiuma (50-55%)

Az els6 éretlen, innervacié nélkili izomrostok a metamorfozis stddiumaban jelennek meg. Eléfordulasuk igen ritka. A
maganyos izomrostok az embrid testének ellilsd, ventralis régidjaban helyezkedtek el szabdlytalan eloszlasban, a csillés
hamsejt réteg kdzelében, pluripotens sejtek és hamsejtek kdzott. Az izomrostok finomszerkezetére jellemzé a kezdetleges
felépités, és tdbbnyire eltérd érettségre utald struktdrakkal taldlkoztunk. Az izomrostok egy jelentés hanyada viszonylag nagy
szamu, parhuzamosan futé miofibrillumot tartalmazott, mig néhany esetben mindéssze egy-két kontraktilis elem alkotta az
izomrostot, tdbbnyire rendezetlen eloszlasban. Az izom sejtek citoplazmajdban igen nagy szamban voltak talalhatok
mitokondriumok és a Golgi-apparatus elemei, valamint kiterjedt szarkoplazmatikus retikularis rendszer. Legfeltiin6bb volt az
igen nagyszamu szabad riboszéma jelenléte a szarkoplazmaban. Idénként a sejtmaghartya kiilsé felszinén is megfigyelheték
riboszémak, gydngysorszeriien dsszeflzédve hoztak létre riboszdma telepeket.

A posztmetamorfézis stadiuma (75%)

Ebben a fejlédési stadiumban a még fejlédd izomsejtek szétszortan helyezkedtek el az osztodé hamsejtek, illetve a
még be nem azonosithatd pluripotens allapotban levé sejtek kozott és elsésorban a pofa és a talp régidban voltak
megfigyelheték. Egyes esetekben kisebb kdtegek be valé rendezddésiik is megfigyelheté volt. A kontraktilis elemek
ugyanakkor mar fejlett miofibrillaris szerkezetet mutattak: az izomrostokat nagyszamu témott, parhuzamos lefutasu miofibrillum
toltdtte ki. A szarkoplazma gazdagon tartalmaz szabad riboszémakat, mitokondriumokat és szemcsés endoplazmas retikulum
elemeket.

A 75 %-os fejlettségli Lymnaea embridk periférias teriletein jelentek meg el6szér axonkdtegek, melyeket minden
esetben gliasejtek és nyulvanyok kisértek és hosszan burkoltak. Tébbnyire izomrostok kézelében voltak észlelheték. Szorosan
elhelyezkedd, féleg neurotubulusokat tartalmazé kilénbdzé méretli axonprofilokbol alltak, vezikularis elemek ritkdn voltak
bennuk megfigyelhetdk.

A posztmetamorfotikus Lymnaea embridkban talaltunk elészér ideg-izom kapcsolatot, de a kifejlett specializalt
neuromuszkularis kapcsolatok hianyoztak. Az axon profilok és varikozitasok vagy maganyos izomrostok mentén, vagy
izomrostok kozott voltak fellelheték. Ezek a profilok szoros (16-20 nm tavolsagl) membran kapcsolatokat alakitottak ki az
izomsejtekkel, azonban membranspecializaciora utald ultrastrukturdlis jelek nélkul. Aszimmetrikus elhelyezkedési vezikula
felhalmozddasok a "preszinaptikus" membran mentén eléfordultak, tovabba elektrondenz interszinaptikus anyag jelenlétét, és
szubszinaptikus ciszternakat idénként megfigyeltink a posztszinaptikus membran mentén. Az izom sejtekkel kapcsolatot
létesitd axon nyulvanyok 50-60 nm-es agranularis vezikulakat és 80-120 nm-es granularis vezikulakat tartalmaztak.
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Diszkusszi6

Ultravékony sorozatmetszeteken alapuld hagyomanyos transzmissziés elektronmikroszképos vizsgalatokkal tartuk fel
a nagy mocsari csiga, Lymnaea stagnalis L., embriogenezise soran a fejlédé kodzponti idegrendszer és az ideg-izom
kapcsolatok ultrastrukturajat, harom kitlintetett embriondlis fejlédési stddium vizsgélata alapjan. A Lymnaea kdzponti
idegrendszer érése és a periféria izom elemeinek mind szam és méretbeli ndvekedése, valamint fokozatos innervalédasa
mind az allat embriondlis fejlédésének szerves része, Osszhangban &ll azoknak a viselkedési mintazatoknak a
megjelenésével, melyek az éllat tojason kivilli U4n. szabadon mozgd, taplalékszerzé juvenilis életének megkezdéséhez
szilkségesek. A ganglionok embriogenezise a tipusos idegsejt testek megjelenésével, majd fokozatos rétegbe
szervez6édésikkel, méretik ndvekedésével, valamint a kbzponti neuropil dlloméanyanak a differencialédasaval, az axon profilok
szamanak a novekedésével jellemezhetd. Az embriogenezis végsd szakaszaban szinapszis-szer(i kapcsolatok megjelenése is
jellemzi a neuropil finomszerkezetét, azt megel6zéen kizarélag szoros, de specializaciomentes axo-axonikus és axo-
szomatikus kapcsolatok figyelheték meg. A tojasat elhagyd, 100 %-os fejlettségli embriéban a kdzponti idegrendszert a mar
multiperikariondlis réteggel rendelkezé jelentésen megndvekedett méretli ganglionok jellemzik, mig a neuropilben szamos
vezikula és/vagy granulum tartalmi varikozitas/axonprofil és specializalt axo-axonikus szinapszisok figyelheték meg. Ezek az
ultrastruktaralis jegyek egyértelmiien arra utalnak, hogy a koézponti idegrendszer mind morfolégiai, mind funkcionalis
értelemben érett allapotba kerilt és alkalmas az allat juvenilis, tojason kivili életéhez kapcsolédo kiilénbdzé magatartasformak
iranyitasara.

A ganglionok metamorfézisa = a neuropil ultrastrukturalis Ujja szervezédése

A metamorfozis stadiuma alatt a Lymnaea kdzponti idegrendszer ultrastruktirajaban jellegzetes valtozasok zajlanak le. 24
oran belil a metamorfozis stadiumanak legelején megkezdddik a ganglionok neuropilieinek alapvetd finomszerkezeti
Ujraszervezédése, amely feltehetéen jelentés részben meghatarozza a kés6bbi neuroanatdmiai és viselkedési mintazatbeli
valtozasokat. Puhatestliek kdzponti ganglonjaiban eddig még nem irtak le a metamorfozisra jellemzé ultrastruktiralis
valtozasokat. A valtozasok legfébb jele a nagy szamu, kisméret(i, rendezetleniil elhelyezkedé axon profilok jelenléte. Azonban
megfigyeléseink egyértelmiien arra mutatnak, hogya neuropil metamorfézisa nem egy idében zajlik az egyes ganglionokban.
Rendezett és metamorfotikus neuropillel rendelkezé ganglionok egymassal parhuzamosan, egy idében vannak jelen a
kozponti idegrendszerben. A metamorfozis stadiumaban levd Lymnaea esetében a kétféle finom szerkezettel biré neuropil
tipusok egyittes jelenléte a ganglionokban, folyamatos, de nem egy id6ében lezajlé atalakulasra utal, melynek alapjan ugy
tinik, hogy a metamorfézis az embriogenezis azon szakasza, melynek ideje alatt az axonarborizaciék és interneuronalis
kapcsolatok atrendezédnek, atalakitva a neuropilek finom szerkezetét, létrehozva az informacidatadas ultrastrukturalis
alapjainak végleges alapjait a kdzponti idegrendszerben. A metamorfotikus ganglionok neuropil allomanya a regularisokéhoz
képest jelentésen megndvekszik, és ez az axonnyulvanyok intenziv migracidjara, illetve lényeges gazdagodéasara utal. A
kozponti idegrendszer metamorfotikus atalakulasanak eltéré6 szerepe lehet az intrakapszularisan fejl6dé Lymnaeidak (tiidés
csigak) esetében, mint a mas filogenetikai szinten levé egyéb Gastropddakban (Opistobranchia, Anasphadia, Nudibranchia),
melyek embriogenezise illetve metamorfézisa szabadon (a tojason Kkivil) zajlik és larvalis fejlédésik hosszabb. A
metamorfézison atesett Lymnaea embridk a rotadl 6 mozgas mellett, de azt lassan kiszoritva, a tojas belsé falahoz tapadva
kezdik el a csuszd mozgéas kezdetleges gyakorlasat. A metamorfézist kdvetéen megfigyelték a Iégzéfunkciok (pneumosztoma)
és a taplalkozasi magatartas aktivalodasat is (Voronezhskaya és mtsai, 1999). Ezek a progressziv viselkedési mintazatbeli
valtozasok dsszefliggésben lehetnek a neuropilek fentebb leirt specifikus atalakulasaval, a plasztikus folyamatok feltételeként
kialakuld szinaptikus elrendezédésekkel.

Az interneurondlis kapcsolatok ultrastruktiraja és fejlédése

A 35, 50-55 és 75%-0s fejlettségli embridk ganglionjaiban kétféle interneuronalis kapcsolat tipust kildnbdztethetlink meg: az
axo-szomatikus és az axo-axonikus kapcsolatokat. Kiléndsen figyelemreméltd az axo-szomatikus kapcsolatok siri
eléfordulasa. Lymnaea esetében a nem specializalt axo-szomatikus kapcsolatok gyakori el6forduldsa a neuro- és
gangliogenezis folyaman arra uta!, hogy azok kulondsen a késéi posztmetamorfotikus (75%) embriondlis stadiumban a
kozponti idegsejtek fokozatos fejlédésére és funkcionalis érésére lehetnek hatassal. Feltételezésilinkkel 6sszhangban all, hogy
aposztmetamorfézist (75%) megel6z6 staddiumokban az idegsejtek mérete nem novekedett, atméréjik 5 és 10 11m kodzotti
volt.

A specializalt szinapszisok hianya, illetve a szinapszis-szer(i kapcsolatok ritka eléfordulasa a fiatal Lymnaea
embriékban egészen a 75%-os fejlettség eléréséig gyors szinaptikus transzmisszié teljes hidnyara utal. Szinapszis-szeri
kapcsolatok csak korlatozott szdmban a posztmetamorfotikus embriok kdzponti idegrendszerében voltak megfigyelhetok.
Ezeket a kapcsolatokat a rovid szakaszd parhuzamos, fokozott elektrondenzitdsu pre- és posztszinaptikus membranok és az
aszimmetrikusan elhelyezked6 vezikula/granulum aggregatumok jellemzik. Hasonld finomszerkezeti axo-szomatikus
szinapszisok voltak megfigyelheték az Aplysia larvadk 5-HT immunreaktiv axon profiljaiban (Marois és Carew 1997).

Lymnaeaban kapott eredményeink 0Osszhangban &linak a kulonbdz6 viselkedési mintazatok (csiszé mozgas,
taplalkozas, légzés) alacsony fejlettségével az embrionalis fejlédés jelentds részében. Az elsé valdédi axo-axonikus
szinapszisok a juvenilis élete elétt all6 I00%-os fejlettségll embridkban jelentek meg. Ekkorra az egész kdzponti idegrendszer
finom szerkezeti megjelenése, mérete, az axon profilok elrendez6dése mar emlékeztet a felnétt puhatesti CNS-nél
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leirtakéhoz. Ugy tlinik, hogy a modulécié, mint a legfébb intercelluléris szabalyozé mechanizmus, a dominansan jelenlevé nem
specializalt idegi kapcsolatok révén valésu! meg a Lymnaea eNS-ben az embriogenezis folyaman. Az exocitozisra utald
membran konfiguraciok jelenléte a nem szinaptikus uton megvalésuldé neurotranszmisszidra utalnak. Az exocitdzist mint a
megvalésulé transzmitter felszabadulas folyamatanak altalanos formajat a felnétt Lymnaea kdzponti idegrendszerében mar
korabban bizonyitottak (Roubos és van der Wal-Divendal, 1980).
Mivel a juvenilis kort megel6z6en a nem szinaptikus kapcsolatok a

jellemzdek, ezért feltételezhetjik, hogy a sejtek differencidlédasa soran a felszabaditott neuroaktivanyagok hatasai trofikusak,
melyek valosziniileg nem egyszerre, hanem adott idérendben torténnek. igy az idében egymasutan felszabadulhaté anyagok
(kémiai hirvivék) meghatarozhatjak differencialédasat, illetve megjelenéslik idébeli sorrendjét

A glia rendszer kés6i fejlédése -lehetséges trofikus hatasok

A gangliogenezis egyik jellemz6 sajatossaga a glia rendszer, illetve a kot6szoveti burok hianya a fejlédd
ganglionokon bellil, illetve kiviil. Kialakuldsukat csak az embriogenezis végsé (100%) szakaszaban figyelhettlik meg. A
kotdszoveti burok késéi megjelenésének (100%) funkcionalis jelentéségét az adja, hogy gyakorlatilag az egész embriogenezis
alatt a fejl6dé ganglionok felszine, a fejlédd idegsejtek perikarionalis rétege kozvetlenlil érintkezik a kdrnyezettel. Igy a
neuronok az extraganglionaris tér felél érkezd trofikus hatasoknak szabadon vannak kitéve. A Lymnaea és az Aplysia glia-
rendszerének eltéré fejlédése magyarazhatd eltérd embriogenezislikkel. Az Aplysia embrié tojason kivlili (extrakapszularis)
élete igen hosszu (34 nap veligera és 3 nap metamorfozis), mig eléri ajuvenilis életszakaszt. A Lymnaea viszont minddssze 8
napos, tojason belili (intrakapszularis) embriondlis életet kovetéen megkezdi extrakapszularis, juvenilis életét. Valészin(,
hogya glia/taplald sejtek nyujtotta metabolikus, nutritiv hattér szlikséges a szabadon fejl6dé Aplysia esetében, mig a Lymnaea
intrakapszularis élete soran kisebbek a metabolikus kdvetelmények. Figyelembe kell venn link, hogy a szabadon fejl6dé
Aplysia embridban valészinlleg mar mikddik a keringési rendszer is. A kdzponti idegrendszer vaszkularis elemei csigakban
ganglion korlili burokban vannak, ezért a buroknak sokkal hamarabb kell kifejlédnie az extrakapszularisan fejl6dé allatokban.

A tojasat elhagyé Lymnaea (100%) gangliomjai jelentés méretbeli novekedésen mennek keresztlil, melynek oka
részben ugyancsak a gliasejtek megjelenése lehet. Megfigyeléseink szerint csak kisszamu idegsejt (ganglionsejt) volt jelen a
Lymnaea ganglionokban a metamorfézist megelézéen. Ez az oka annak, hogy a ganglion sejteket és a gliasejteket nem
lehetett egymastol megklilonbdztetni. A posztmetamorfétikus (75 %) stadiumban sem a perikarionokban, sem a neuropil egyes
axon profiljaiban glia granulumok nem voltak észlelhet6k. Az idegsejt testek illetve az axonprofilok nem voltak glia
nyulvanyokkal elvdlasztva. Ezek a megfigyelések a glia rendszer hianyara illetve fejletlenségére utalnak. Az elsé egyértelmi
glia elemre a tobbrétegl kotdszoveti tok (burok) megjelenésére utalt kdzvetlenlil a tojasbdl valdé kiszabadulas elétt (100%
fejlettségi stadium). A glia rendszer fejlédésének a tisztazdsdhoz, amely a Lymnaea stagnalis gangliogenezisének egy nagyon
fontos aspektusanak tlnik, tovabbi immuncitokémiai vizsgalatok szlikségesek. A gliaelemek meghatarozé szerepét a
gangliogenezis és szinaptogenezis folyamataban mas gerinctelenekben, példaul a rovarokban igazoltédk (Rossler és mtsai,
1999).

Az izomelemek és neuromuszkularis kapcsolatok fejlédése

Az izomelemek és az ideg-izom kapcsolatok fejlédésére vonatkozd eredményeink szoros ésszhangban allnak a
Lymnaea embriok testfelépitésének és viselkedésének fejlédésével. Kordbbi megfigyelések szerint (Voronezhskaya és mtsai,
1999) az embridk felnétt-szerli helyvaltoztatdé mozgasanak repertoarjahoz tartozd csiszas (gliding), illetve a mar szintén
feln6tt-szerl taplalkozasi viselkedésre utald ritmikus radula mozgatds a metamorfézis (55%) végén jelenik meg.
Metamorfotikus Lymnaea embridékban izomrostokat csak elvétve lehetett talalni, melyek kontraktilis filamentumokat csak igen
kis mennyiségben, "nyomokban" tartalmaztak. Szembetliind volt viszont az izomsejtek szarkoplazméjaban a szabad
riboszémaék kifejezetten nagy mennyisége, valamint a fehérje szintetizalé apparatus egyéb organellumainak (rfER, Golgi-
késziilék) a jelenléte. Ez utdbbi két alkoté elem egyébként nem jellemzi a felnétt egyedek izomsejtjeinek ultrastruktarajat. A
posztmetamérfézis stadiumaban fejlett kontraktilis apparatussal rendelkezd izomrostok, valamint nem specializalt
neuromuszkularis kapcsolatok jelenléte megfigyelheté volt, melynek alapjan mar kulénbdz6 izomcsoportok mikddését
feltételezhetjik. Ezek az izomcsoportok a kialakuloban levé szomatikus (testtartas) és vegetativ (taplalkozas) funkciok
betbltésében egyarant részt vehetnek.

A posztmetamorfotikus Lymnaea embriékban megfigyelt neuromuszkularis kapcsolatok finomszerkezete az esetek
tobbségében emlékeztet a felnétt csigakban (Lymnaea, Helix) leirt szoros, de specializaciomentes membran kapcsolatokhoz,
melyek feltehetleg modulacios folyamatokban vesznek részt. A Lymnaea posztmetamorfézisa soran neuromuszkularis
kapcsolatok csak egy kisebb része volt jellemezhetd kiilénbdz6 membranspecializaciokkal, ezeknél megndvekedett pre- és
posztszinaptikus elektrondenzitas az aktiv membran szegmentumok mentén, interszinaptikus elektrondenz anyag jelenléte,
valamint preszinaptikus lokalizaciéju vezikula/granulum felhalmozédas volt megfigyelhetd. A kapcsolatok tdbbségére azonban
nem ezek a finomszerkezeti ismérvek woltak a jellemzék, hanem minddssze az egymassal szemben elhelyezked6
"szinaptikus" membranok szoros 16-20 nm-es "szinaptikus" rés mentén vald illeszkedése. Az utobbi kapcsolatforma
dominanciaja azt sugallja, hogya felnétt-szerli mozgasok és izom aktivitasok megjelenésekor, amely a juvenilis, tojason kivdli
életre valo felkészilésnek is tekinthet6, még kevéshé van szilkség ultrastruktiralisan specializalédott, tehat funkcionalisan
érett ideg-izom kapcsolatok jelenlétére.

A kdzponti idegrendszer ganglionjainak neuropiliében a Lymnaea embriogenezise soran az elsé szinapszis-szeri
kapcsolatok a 75%-os (felnétt-szer(l) fejlettségi allapotban jelentek meg, mikdzben valédi specializalt axo-axonikus
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szinapszisok 100%-os fejlettségnél (kikelés) jelentek meg. A telies embriogenezis folyamata alatt a nem specializalt axo-
axonikus és axo-szomatikus kapcsolatok domindltak. A szinaptogenezis folyamatanak lassi menete 6sszhangban van a
neuromuszkularis kapcsolatok periférian megfigyelheté késéi megjelenésével. Bar a 100%-os (kikelés) embriondlis
fejlettségnél a neuromuszkularis kapcsolatok finom szerkezetének teljesebb tisztazasa még tovabbi kutatasokat kivan, ne
zarhatjuk ki egy kozos "rajt-jelnek” a jelenlétét, amely mind a kdzponti idegrendszerben, mind a periférian ésszehangolja az
intercellularis kapcsolatok fejlédését illetve szervez6dését a Lymnaea stagnalis embriogenezise soran.

Ellentétben a kdzponti idegrendszer embriogenezisével a periférian posztmetamorfotikus embridkban fellelheték
voltak feltételezhetéen glia nydivannyal kériilhatarolt axonkotegek. Glia elemek ugyancsak el6fordultak a neuromuszkularis
kapcsolatok kozvetlen kdzelében is, mindazonaltal jelenlétik még egyaltalan nem mondhatd altalanosnak a periférian.
Megallapithatd ugyanakkor, hogy Lymnaea stagnalisban a glia elemek els6 megjelenése, illetve a glia rendszer fejlédése
hamarabb bekovetkezik a periférian, mint a kdzponti idegrendszerben. Ez a jelenség a neurom.uszkularis kapcsolatok
érésévei, és a hozzajuk kapcsolodd, a felnétt egyedekre jellemzé viselkedési mintazatok megjelenésével hozhaté
Osszefliggéshe. Az embriogenezis soran elészor a periférian megjelend glia elemek felvetik a glia rendszer - gerinctelenekben
eddig nem ismert - "centripetdlis” fejlédését, azaz a glia elemek perifériarél a kdzpontba térténé migracidjanak lehetéségét.
Nem zarhatjuk ki annak lehet6ségét sem, hogy a gliasejtek kiilonboéznek a periférian és a kézponti idegrendszerben, ami eltéré
tipusu gliasejtek el6fordul eléfordulasat feltételezi.

A kérdés részletes tisztdzasa tovabbi kutatdsokat igényel.

Osszefoglalas

1/ A fejlédé kdzponti idegrendszer, valamint az izomrostok és neuromuszkularis kapcsolatok ultrastruktirajat
vizsgaltuk a nagy mocsari csiga, Lymnaea stagnalis L. embriogenezise soran. A vizsgalatok targyat az embriogenezis harom
kitintetett stadiuma képezte: veligera (35%-0s embrionalis fejlettség), metamorfotikus (50-55%), posztmetamorfotikus (75%).
Rovid 6sszehasonlitas erejéig a 100%-0s embrionalis fejlettségl stddium szintén a vizsgalatok targyat képezte. Vizsgalataink
a puhatestiiek/csigak vonatkozasaban kiterjedségiiket és részletességiiket illetéen elsédlegesnek tekintheték az irodalomban.

2/ A kozponti idegrendszer emriogenezise soran specializalt axo-axonikus kapcsolatok, valamint a glia rendszer
elemei (beleértve a ganglionok korili kotszoveti burkot) csak ritkan voltak megfigyelhet6k. Ugyanakkor a nem specializalt
axo-szomatikus kapcsolatok jelenléte szamos esetben fordult eld.

3/ Szinapszis-szer(i axo-axonikus kapcsolatok el6szor a 75%-o0s fejlettségnél jelennek meg, jellemzdjik volt az
aszimmetrikus vezikula felhalmozddas a preszinaptikus membran mentén, valamint a szinaptikus membranok megnévekedett
elektrondenzitasa. Fentiek alapjan a modulaciés folyamatok dominancija feltételezheté a kdzponti idegrendszerben az
embriogenezis soran.

4/ A kotészoveti burok és a glia rendszer egyéb elemeinek a hidnya alapjan az embriogenezis teljes idészakaban
feltételezhetd a fejlédd ganglionok trofikus és hormondlis befolydsolasanak a lehetésége.

5/ A neuropil ultrastruktiraja és feltételezhetéen az egész kodzponti idegrendszer fejlédése szempontjabdl a
legmeghatarozébb fejlédési stadium a metamorfézis (50-55%). Két neuropil tipust lehetett megkiildonbdztetni: i) metamorfotikus
neuropil, mely rendezetlen formaban tartalmaz nagyszamu, kisméret(i hullamos lefutasii axolemmaval hatarolt axonprofilt,
illetve ii) a "szabdlyos" felépitési neuropil, mely rendezetten tartalmaz kisszdmu, szabalyos ultrastruktiraju axonprofilokat.
Ganglionok szabalyos és szabdlytalan feleépitésii neuropillel egyidejlileg megtalalhatok voltak a fejl6dé kozponti
idegrendszerben. Ez a ganglionok iranyitd (funkciondlis) és &talakuld (érési) jellegének a megosztottsdgara utal az
embriogenezis soran.

6/ Az elsé izomsejtek a metamorfozis (50-55%) soran voltak észlelheték. A megel6z6 stadiumokban (trochofora,
veligera; 25%, 35%) izom elemek nem voltak megfigyelheték. Az elsd izomrostokat az intenziv fehérjeszintézisre utald
nagyszamu szabad riboszdma és durva felszini endoplazmas retikulum mellett, csak kisszdmu, szabdlytalan elrendezési
kontraktilis elemek jelenléte jellemezte.

7/ A posztmetamorfotikus (75%) stadiumtol jelennek meg a fejlett ultrastruktaraju izomelemek és hozzajuk
kapcsoldédo, innervacidoban részt vevd idegelemek. A megvalésulé ideg-izom kapcsolatok doéntd része membran
specializacioval nem rendelkezett. Az izomzat és a neuromuszkularis kapcsolatok késéi fejlddése a Lymnaea embriogenezise
soran egyrészt jol korrelal a szabad, tojason kivili életmodhoz szikséges viselkedési mintazatok érésévei, valamint a
neurokémiailag azonosithatd, a korabban leirt centralis eredetli embrionalis idegi struktirak periférian valé megjelenésével,
masrész ugyancsak jo korrelaciot mutat a kdzponti idegrendszerben megfigyelt szinaptogenetikus események idérendjével.

8/ A gliarendszer megjelenése periférias idegek mentén a posztmetamorfézisban (75%) egybeesik az elsé neuro-
muszkularis kapcsolatok megjelenésével, amely jol korrelal az embrid  szabad élethez sziikséges
mozgasformainak tojason bellli megjelenésével. A kdzponti idegrendszerben a gliarendszer csak a 100%-os fejlettségnél
jelenik meg. Ez a tény felveti egyrészt a gliaelemek a perifériardl a kdzpontba valé migraciojanak lehetéségét, masrészt nem
zarhatjuk ki, hogy kilénbdz6 tipust "helyhez kotott" gliaelemek léteznek, melyek az egyedfejlédés soran nem egyidében
jelennek meg.
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