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Az idegrendszer je l lemzõ funkciói, a különbözõ r e f l e x tevékenységek, 
idegrendszerhez kö tö t t szabályozási mechan izmusok, tanulási-emlékezési , va l a -
min t a le lk i - tudat i jelenségek az idegrendszer ontogenet ika i d i f ferenciá lódása 
során je lennek meg és a laku lnak ki. 

Az idegrendszer ismer t organizáció ját az ontogenet ika i d i f ferenciá lódás 
során ba t , egymással természetszerûleg összefüggõ mor fogenet ika i f o l y a m a t 
a lakí t ja k i : (1) az idegrendszer szöveti te lepe inek elkülönülése, (2) se j tszaporo-
dás, (3) se j tvándor lások, (4) nyú lványképzõdés , (5) in terneuronál is kapcso la tok 
felvétele és progresszív fo rmálódása, végül (6) se j tpusztu lás. 

Az elsõ há rom s tád iumban lezajló f o l yama tok — me lyeke t a k lassz ikus 
exper imentá l is embriológia, il l. modern hisztológiai , h isz tokémia i és au tog rá -
f iás stb. módszerekkel je lentõs mértékig t i sz táz tak — megelõzik a speci f ikus 
funkc iók k ia laku lását . A speci f ikus funkc iók gyakor lat i lag csak a (5) s t á d i u m -
ban je lennek meg. Ezért az ontogenet ikus d i f ferenc iá lódásnak egy p re funkc iós 
(1, 2, 3 és részben 4 s tád ium) és egy szubfunkc iós (5,6 és részben 4) szakaszá t 
kel l e lkü lön í tenünk. Ezek közül a do lgoza tban a szubfunkc iós szakaszban 
lezaj ló di f ferenciálódási fo l yamatokka l fog la lkozunk. 

Az idegrendszer organizáció ja k ia laku lásában ugyan is döntõ fon tosságú 
a nyú lványok és nyú lványmin táza tok k ia laku lásának per iódusa , ma jd a nyú l -
ványképzõdés t követõ (5) fej lõdési szakaszban végbemenõ kapcsolat fe lvéte l , 
azaz a di f ferenciálódó és részben d i f ferenc iá l t neuronok közöt t i (speci f ikus) 
kapcsolatok k ia lakulása, m á s szóval az egyszerû és bonyo lu l t szinapszisok és 
szinapt ikus rendszerek, vagy is az idegrendszer komplex mûködési egységei-
nek, a k isebb-nagyobb neu ron populác iókból álló neuronhálózatoknak a mor fo -
genezise. 

Ennek megfelelõen a dolgozat elsõ részében a nyú lványképzõdésre v o n a t -
kozó i rodalmi , részben sa j á t megf igyeléseket ismertetem. E z t követ i a sz inap-
szisok és szinapszisrendszerek d i f ferenciá lódására vonatkozó kísérletes mor fo ló-
giai megf igyelések ismertetése. 
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I. Az idegsejt nyúlványok általános jelentõsége és fejlõdése 

Az idegse j tek az inger felvételére, fe ldolgozására, va lam in t az ingerü le t 
tovább í tására special izálódott egymagvú, nyúlványos se j tek . A hangsú ly a 
nyúlványos je l legen van; b á r a sej tmag körü l i p lazma, a perikarion sz in te t i -
zál ja a neu ronok mûködése számára a lapve tõ fontosságú prote inek zömét (30, 
31) az idegsej t közöt t i kapcso la tok t ú l nyomó többsége, s így maguk a neuron-
hálózatok is a nyúlványok közötti funkcionál is kapcsolatok, szinapszisok révén 
alakulnak ki . Ismeretes ugyan is , hogy a központ i idegrendszerben az in te r -
neuronál is szinapszisok t ö b b mint 90%-a (96, 111, 133) a nyú lványok k ö z ö t t 
létesül (axo-dendr i t ikus, il l. axo-axonikus) , az axoszomat ikus szinapszisok 
száma pedig j óva l kisebb (cca. 5—8%), m i n t azt eredeti leg fel tételezték. A se j t -
hez érkezõ ingerek 90—95%-á t tehát a se j t nyúlványai vesz ik fel, az ingerü le t 
tovább í tásá t , i l l. á tadásá t másik n e u r o n n a k pedig k izáró lag n y ú l v á n y o k 
végzik.* 

Minthogy a nyú l ványok morfo lógiá ja, elágazódási terü lete, m i n t á z a t a , 
geometr iá ja, a nyú lványok között i kapcso la tok minõsége és száma je len tõs 
meghatározó tényezõ az idegsej tek és nyúlványaik által alkotott neuronháló-
zatokban végbemenõ ingerület-feldolgozási f o l yamatokban , lényeges annak t isz-
tázása, hogy a nyú lványrendszerek , az a d o t t neuronra jel lemzõ axonál is és 
dendr i t ikus arbor izációk m i k é n t a lakulnak k i a morfogenetikai folyamatok so rán . 
A nyú lványok morfogenezisének p rob lémá já t lényegében 2 szint felõl l ehe t és 
szükséges is megköze l í tenünk. 

A) A nyú lványok és arborizációs t í pusok k ia laku lása, d i f ferenciálódása 
és a progresszív nyú/rány-di f ferenciálódás során kialakuló special izált n y ú l v á n y -
min ták összehasonlí tó, filogenetikainak nevezhe tõ v izsgá la ta ; 

B) T ípusos dendr i t i kus és axonál is arborizációk ki fej lõdése az a d o t t 
neuron ontogenezise során. 

A) A neuronális nyúlványok ,,filogenetikai" összehasonlító morfológiája 

Az idegrendszeri f o l yama tok f i logenezis során t apasz ta lha tó bonyo lu l -
t abbá vá lásá t a neuronok jel legzetes morfo lógia i d i f ferenciálódása kíséri (66): 

a) se j t szám növekedés 
b) se j tek a lak jának , i l l .  nyúlványainak di f ferenciálódása és következés-

képpen 
c) a se j tek között i kapcso la tok qua l i t a t i v -quan t i t a t i v d i f ferenciá lódása. 
A gerincteleneknél az ura lkodó „ t r e n d " az un ipo lár is idegsejtek á l ta l 

a lkotot t dúcokba központos í to t t idegrendszer, ahol a se j t ek (sejt testek) és az 
idegsejtek közö t t kapcsolóberendezések (neuropi l ) térbel i leg is szétválnak (16). 

* R i tka k ivéte l a SÉTÁLÓ és SZÉKELY (131) á l ta l a béka t e c t u m á b a n leírt s zoma to -
dendri t ikus szinapszis. 
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A gangl ionok kérgét a lko tó dúcsej tek k izárólag t ro f i kus funkc ió t lá tnak el, 
nyú l ványuk a központ i neuropi lben gazdagon elágazva ér intkezik af ferens és 
asszociatív neuronok nyú lványa iva l , va lam in t az ef ferens (motoros) nyú lvá -
nyokkal . í g y az unipolár is se j t egyetlen nyú l ványa receptor ikus és ef fektor ikus 
funkc iókat is el lát ; m in thogy e lektronmikroszkópos fe lvételeken a neurop i l 
kizárólag vez iku láka t t a r ta lmazó , t ehá t axonként azonosí tható nyú l ványá t -
metszeteket m u t a t (1. áb ra ) , melyekben dendr i tekre je l lemzõ endoplazmás 
re t iku lum elemek nincsenek, morfológiai lag a neurpi l összes nyú lványá t axon-
nak tek in t ik . Olyan a x o n n a k azonban, melyek egyes kol laterál isai receptor iku-
sak, funkc ionál isan tehá t dendr i t kén t v iselkednek, mások pedig ef fektor mûkö-
désûek, azaz axonnak tek in the tõk . A dúcba fu tó ingerek feldolgozása k izárólag 
a bonyolu l t , hálózatos szerkezetû neurop i lban tör tén ik (16), de hogy m ikén t , 
ar ra még megközel í tõ a d a t a i n k sincsenek. 

A nyú l ványok recep to r és ef fektor funkc ió ja a mul t ipo lár is idegse j tek 
k ia laku lásával térbel i leg j obban szétvál ik.* Még pon tosabban : k ia laku lnak a 
morfológiai lag is e lkü löní thetõ ingerfelvevõ dendritek és ingervezetõ — á t a d ó 
axonok. 

A ger incte lenekkel e l lentétben a gerincesek központ i idegrendszerét a 
viszonylag k isszámú érzõ uni - és bipoláris se j tek mel let t többségében apolar izál t 
mul t ipo lár is idegsej tek épí t ik fel.** Ezek egymástól dendr i t f á juk a lak ja , axon-
elágazódásuk hossza és m in táza ta a lap ján jól e lkü löní thetõk. 

A két fé le nyú lvány az esetek többségében u l t r a s t r u k t ú r á j u k a lap ján is 
megkü lönbözte the tõ (2—3. ábrák) . A dendr i tek proximál is szakaszában du rva 
felszínû endoplazmás re t i ku lum részletek, ill. szabad r iboszómák ta lá lha tók , 
a disztális dendr i tporc iókban sima felszínû endoplazmás zsákok f igye lhetõk 
meg, s ese tenként r iboszómák is. Az azonban durva felszínû endoplazmás ret i -
ku lumot , il l. szabad r iboszomákat á l ta lában nem ta lá lunk (.112),*** hasonló-
képpen h iányoznak az endoplazmás zsákok is. Az axon terminál is (szinapt ikus) 
régió jában sz inapt ikus vez iku la fe lhalmozódás f igye lhetõ meg.**** 

Nyúlványrendszerek progresszív differenciálódása 

Az axon hossza és e lágazódásának jel lege a lap ján a mult ipolár is se j teke t 
két osztá lyba sorol juk: 

* Mul t ipolár is idegsej tek a pr imi t ív d i f fúz idegrendszerû coe lentera taknál is t a lá lha tók , 
de ezek nyú l ványa i szerkezeti leg és mûködési leg is egyenér tékûek (16), azaz nem nevezhetõk 
dendr i tnek és axonnak. 

** I l yen se j teket e lvé tve m á r a magasabb rendû ger incte lenekben (Tunicata, Ascidia) 
is lehet ta lá ln i . 

*** K ivé te l a pszeudounipolár is idegsejt axon jának kezdet i szakasza (182). 
**** U j a b b a n ta lamuszban leí r tak (108) o l yan dendr i teket is, melyek szinapt ikus vez iku-

lákat is t a r t a l m a z n a k nagy mennyiségben, s va lószínûsí thetõen in ind axonális, mind dendr i t i -
kus funkc ióka t is e l látnak. E presz inapt ikus dendr i tek a ta lamikus , Golgi I I se j teknél ta lá l -
ha tók meg; fe l tételezhetõ, hogy a törzsfe j lõdésben a d i f ferenciá lódásban v isszamaradt , vagy 
esetleg d i f ferenciá l t sej tekrõl v a n szó. 
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(i) Golgi I t ípus, amelynek v iszonylag hosszú (néhány cm-tõ l 1 méteren 
felül) axon ja van . Ide t a r t oznak a kérgi p i ramissej tek, k isagyi Pu rk in je se j tek , 
motoros se j tek stb. 

(ii) Golgi I I t ípus. Fõleg magasabbrendû közpon tokban (pl. nagyagy-
kéreg, k isagykéreg, kérega la t t i t ö rzsmagvak stb.) elõforduló olyan neuronok , 
amelyek n e u r i t j a alig néhány száz mik ron vagy néha még k isebb távo lságban 
hir telen, csokorszerûen oszlik és gazdag axon-arboizációval végzõdik. 

A mul t ipo lár is idegsej teknek a f i logenet ikai skálán elfoglalt helyére biz-
tosabban köve t kez te the tünk dendritikus arbor izáció juk jel legébõl. A neuronok 
dendr i t ikus arbor izác ió jának geometr ia i , topológiai és á l ta lános szerkezeti sa já -
tosságainak f igyelembevéte lével L E O N T O V I C H és Z S U K O V A ( 9 0 ) az agytörzsben 
2 fõ t ípust kü lön í te t tek el: specifikus és nem specifikus neu ronoka t . U tóbb iak 
esetében a viszonylag k isszámú dendr i t m inden i rányban, random-módon el-
ágazódé, míg a „spec i f i kus" neuronok számos dendr i t je a té r va lami lyen 
k i t ün te te t t i rányába jel legzetes módon elágazódva specif ikus nyú l ványmin tá -
zatot hoz lé t re . 

R A M O N - M O L I N E R és N A U T A ( 1 2 5 ) hasonló elvek, ill. a dendr i t ikus arbor i -
záció növekedõ komplex i tásának f igyelembevéte lével 3 csopor tba sorol ja a 
mult ipolár is idegsej teket . 

a ) Á l ta lános ( izodendri t ikus) neuronok , 
b) Al lodendr i t ikus neuronok és 
c) Id iodendr i t i kus neuronok. 

Mint a 4 . ábrán l á tha tó , a dendr i t i kus arborizáció a legegyszerûbb min-
tázato t az elsõ ( izodendri t ikus) osz tá lyban m u t a t j a , míg a legdi f ferenciá l tabb 
az arbor izáció (pl. Pu rk in je sej tek, szemcsesej tek) az id iodendr i t ikusban. Bá r 
kétségte len, hogy az a lacsonyabbrendû gerinceseknél a p r im i t ívebb ( izodend-
r i t ikus) f o r m á k vannak többségben, míg a kéreg fej lõdésével az al lodendri-
t ikus és részben id iodendr i t ikus fo rmák vá lnak dominánssá a magasabbren-
dûeknél, egészében mindké t osztályozási mód stat ikus, n e m veszi f igye lembe 
az arbor izáció min ták k ia laku lásában dön tõ fontosságú progresszív di f feren-
ciálódási tendenc iáka t , s ezért kevésbé a lka lmasak funkcionál is következte tések 
levonására. 

A neu ronok progresszív di f ferenciálódása a lap ján fe lá l l í to t t t ö rzs fá já t 
1 9 5 2 - b e n , egymástó l függet lenül B O D I A N ( 1 1 ) és S Z E N T A G O T H A I ( 1 4 8 ) á l l í to t ták 
fel. B O D I A N osztá lyozásában a neuronok h ierarch iában elfoglalt helye a nyú l -
ványok á l ta l beidegzett te rü le t nagyságáva l van szoros korre lác ióban. Je lentõs 
h iányossága a koncepciónak, hogy kevéssé di f ferenciál t , pl. ta lamikus Golgi I I 
sejtek is t a l á lha tók — mégpedig igen nagy számban — a magasabb in tegra t ív 
cen t rumokban . 

S Z E N T A G O T H A I neuron tö rzs fá jában a dendritikus és axonikus arbor izáció 
progresszív di f ferenciálódási sz in t jé t egya rán t f igyelembe v e t t e ugyanúgy , m in t 
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a törzsfa elemeinek a velõcsõbõl, ill. velõlemezbõl való tényleges származási 
v iszonya i t . 

A törzs fában a di f ferenciálódás legalacsonyabb szint jén azok a sej tek 
vannak , amelyek néhány , minden i r á n y b a n fu tó nyú lványa még nem karak-
te r izá lha tó mint dendr i t , vagy axon . A következõ lépés a di f ferenciá lódás 
során a t i p i kus Golgi I I sej tek (pl. k isagy i kosárse j tek, Golgi se j tek) , amelyek-
nek axon-arbor izác ió ja és végzõdést ípusa már magas fokon d i f ferenciá l t . E z t 
követ i a Golgi I (vagy Deiters) t ípusú se j tek széles ská lá ja , amelyeknek hosszú 
axon ja mel le t t a dendr i t i kus arbor izác ió ja az izodendr i t ikus t ípus tó l egészen 
az id iodendr i t ikus arborizációs t ípus ig var iá lha t . Végül — s ez má r a prog-
resszív di f ferenciálódás leszálló szára — a Deiters t ípusú se j tek dendr i t je i 
v isszafe j lõdnek, i lymódon az adendr i t i kus sejt á l ta l a lko to t t sz inapt ikus rend-
szer p rak t i kusan l ineárissá vál ik; u tóbb i ra jó pé ldáka t t a l á l ha tunk a halló-
pálya a lsóbb, agytörzsi magva iban, v a g y a hüllõk és madarak ggl. c i l iare- jában. 

A dendr i t ikus nyú l ványm in ták progresszív d i f ferenc iá lódásának funkcio-
nális szempontbó l egyik leglényegesebb következménye a dendr i tarbor izác iók 
fokozatos szegregálódása (153,154). 

Míg az a lacsonyabb di f ferenciá l tságú neuronok dendr i t fá i rendszer in t 
nagy te rü le ten át fedik a szomszédos, vagy akár távo labb i neuronok dendr i t -
te r r i tó r iuma i t , a magasabban di f ferenciá l t Deiters t ípusú sej tek dendr i tarbor izá-
ciói fokoza tosan elkülönülnek egymástó l , ma jd élesen e lhatáro lódnak, amelyhez 
ex t rém esetben — m in t a Purk in je se j tné l — a dendr i t fa ké t d imenz ióban, 
„ l apsze r i n t " való elhelyezkedése j á ru l . Ez je lentõsen növeli a se j tek a lko t ta 
neuronhá lóza t ingerület-feldolgozó képességét, ugyanakkor — s erre ismét a 
Pu rk in je se j t igen jó pé lda — a rendelkezésre álló tér sokkal gazdaságosabb 
té rk ihaszná lását teszi lehetõvé. 

A neuronok nyú lványrendszerének progresszív d i f ferenciá lódását k ivá l tó 
okokat és tényezõket — egyelõre - nem ismer jük . Több a d a t u n k és kísérlet i 
lehetõségünk van egyedi —, s ezek közöt t a legdi f ferenc iá l tabb neuronok, 
min t a Pu rk in je se j tek , p i ramisse j tek — nyú lványrendszerének ontogene-
t ikus morfogenezisére vonatkozólag. 

B) A neuronális nyúlványok ontogenezise 

A nyú lványok — axonok, dendr i t ek — morfogenezisének másik megkö-
zelítési, v izsgálat i m ó d j a ado t t idegsej t (ek) nyú lványfe j lõdését a neurob laszt , 
tehá t nyú lványné lkü l i s tád iumtó l egészen addig a s tád iumig köve tn i , amikor 
a már di f ferenciál t nyú lványok végleges f o rmá juka t e lnyerték, kapcso la ta ika t 
más nyú lványrendszerekke l k ia lak í to t ták , vagyis ére t t , funkc ioná ló neuron-
há lózat ra jel lemzõ organizáció megjelenéséig. A nyú l ványok morfogenezisének 
ez az ontogenetikai v izsgálat i mód ja lehetõvé teszi annak , a lényeges problémá-
nak ana l i t i kus v izsgálatát és megválaszolását , hogy 
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1. menny iben determiná l t a nyú lványképzõdés nem specifikus neurális 
tényezõkkel, medd ig te r jed az elõzetes (genet ikusan rögzí tet t ) fej lõdési, diffe-
renciálódási p rogram, amely a nyú lványok fe j lõdését a neuronnak más neu-
ronokkal va ló kapcso la tk ia laku lása elõtt meghatározza , és 

2. a fo rmaképzõdésbõ l következ te the tõen mi lyen neurál is tényezõk sze-
repét kell f igye lembevenn i a nyú l ványmin táza tok végleges k ia lakulásánál . 

A t ovább iakban számos adato t fogunk ismer te tn i annak b izonyí tására, 
hogy a nyú lványok képzõdésének e ké t s tád iuma, a nem specif ikus preneurális 
és a jóval spec i f ikusabb posztneurális szakasz — bá r át fedések vannak — 
egymástól v iszonylag jól e lkülöní thetõ.* 

Elõször a nyú lványképzõdésse l kapcsolatos á l ta lános p rob lémáka t tek in t -
j ü k át , ma jd kü lön t á rgya l j uk az axon növekedéssel és a dendr i tek differen-
ciálódásával kapcsolatos megf igyeléseket és kísérlet i e redményeket . 

A nyúlványképzõdés feltételezhetõ molekuláris alapjai 

Az axonál is vagy dendr i t i kus nyú lványok ki fe j lõdése a neuron morfo-
genezise során rendkívül i mér tékben megnövel i az idegsejt felszínét (ez ter-
mészetesen a nyú lványképzõdés egyik a lapvetõ „ c é l j a " is), s ezzel párhuza-
mosan megnövel i a sej t fe lszín szabad energiáját is. í g y tehá t a nyú lványképzõ-
dés miat t a neuron v iszonylag stabi l egyensúlyából jóva l ins tab i labb „equi l ib-
r i umba" kerü l (26). Sej tek közöt t i kon tak tusok létesülése a di f ferenciálódás 
során (pl. hámse j tek ) csökkent i az egész se j taggregá tum szabad energ iá já t 
( 1 4 1 ) . El lenkezõleg, az idegsej tek közöt t i (sz inapt ikus) kapcsola tok, melyek 
— mint errõl má r szól tunk — fõként a nyú lványok közöt t jönnek létre, növel ik 
a felszíni szabad energiát . Az idegrendszer ennek következ tében a szervezet 
leglabi l isabb se j tagg regá tumának tek in the tõ . Milyen tényezõk b iz tosí t ják — 
a nyú lványoka t * * bor í tó membránok m ia t t lé t re jövõ ha ta lmas szabad felszíni 
energia el lenére — az idegrendszer viszonylagos s tab i l i tását? 

Y O U N G ( 1 8 3 ) a p rob léma áth ida lására olyan elméletet dolgozott ki, amely-
ben az idegsej t nyú lványa , m in t folyadékoszlop szerepel, amelyet a se j t tes tben 
képzõdõ h id rosz ta t i kus n y o m á s stabi l izál. Bárme ly fo lyadékoszlop kis hen-
gerekre töredez ik , amin t az oszlop hossza megha lad ja az oszlop ha rán tá t -
mérõjét . 

Valóban Y O U N G e lméletének megfelelõen, axoná tvágás t követõen a disz-
tál is csonk globulusokra töredezik fel, míg ugyanez a proximál is csonkban 

* A beveze tõben em l í t e t t p re funkc iós és szub funkc iós fe j lõdési szakasz he l ye t t — mor fo -
lógiai megközel í tésrõ l lévén szó, aho l d i rekt ész le letünk n incs a speci f ikus f unkc ió megje lené-
sérõl — he lyesebb ta lán k é t kevésbé elkötelezõ k i fe jezés a lka lmazása . Az in te rneurona l i s 
(vagy más be idegze t t szöve te lemmel való) kapcso la t fe lvé te l e lõ t t i szakaszt a még rosszabbnak 
érzet t „ p r e k o n n e k t i v i t á s i " és „ s z u b k o n n e k t i v i t á s i " k i fe jezések he lye t t preneurális és a k a p -
csolat fe lvétel u t á n i szakaszt posztneurális-nak nevezem el ezér t . 

** Számí tások szer int a n y ú l v á n y o k a t bor í tó m e m b r á n összhosszúsága az emberi ideg-
rendszerben cca. 950 000 k m (37). 
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nem köve tkez ik be. U j a b b a n azonban k i m u t a t t á k szemcsék és mi tochondr iu-
mok bidirekcionál is á ramlásá t az a x o n b a n (18, 94, 182), v a l a m i n t azt, hogy 
az anyag t ranszpor t (egy ideig) a disztál is csonkban is f o l y ta tód i k (24, 25). 
Ez a YouNG-féle „vis a te rgo" elmélet ellen szól. 

A dendr i tekben és axonokban lévõ p lazma magas v iszkoz i tása je lentõs 
stabil izáló tényezõ lehet — de egyedül ugyancsak elégtelen a nyú lványok s ta -
b i l i tásának fenn ta r tásá ra . 

Már az elektronmikroszkópos v izsgá la tok elõt t fe l té te lezték, hogy a nyú l -
ványok f o rmá jának , hosszának k ia laku lásában és f enn ta r t ásában hosszú (és 
fe l tehetõen rigid) moleku láknak lehet elsõsorban szerepe. 

Az e lekt ronmikroszkópos v izsgálatok során két longi tudinál is s t r u k t ú r á t 
ta lá l tak , a 250 Á á tmérõ jû mikrotubulusokat,* melyek mind a dendr i tekben, 
mind az axonokban m in t hosszanti l e fu tású csövecskék f igye lhe tõk meg, va la -
mint a rendszer in t csak az axonra je l lemzõ 100 Á á tmérõ jû , ugyancsak hosz-
szanti l e f u tású neurofilamentumokat (3. ábra).** 

A mik ro tubu lusok megszakí tás né lkü l f u t n a k a se j test tõ l az axon végzõ-
désig és a dendr i tekben is jelentõs hosszúságban megta lá lha tók , így a lka lmas 
mikro-szke le tonnak lá tszanak a n y ú l v á n y o k f o r m á j á n a k és v iszonylagos s tab i -
l i tásának fenn ta r tásá ra . Ezen tú lmenõen b izony í to t ták azt is, hogy e képzõd-
mények az axonál is és dendr i t ikus anyag t ranszpor tban is je lentõs szerepet 
já tszanak (72, 80). S C H M I T T (127) e lmélete szerint a mik ro tubu lusokon m i n t 
veze tõ -s t ruk tú rán tö r ténne a nagyobb részecskék, vezikulák igen gyors pro-
x imo-disztál is t ranszpor t ja (ezt megerõsí tõ e lekt ronmikroszkópos v izsgála tokat 
közöltek S M I T H és mtsai (135), 1970-ben), míg a neuro f i l amentumok a lassú 
t r anszpo r tban vennének részt . 

Más megfigyelések a mikrotubulusok és a nyúlványképzõdés kapcsolatára 
vona tkoznak . 

Már C A J A L ( 1 2 4 ) megf igyel te, hogy az ezüst impregnál t neurof ibr i l lák a 
f ia ta l neu ron korai d i f ferenciálódása a la t t megjelennek a se j t tes tben , kö te-
gekbe rendezõdnek, m a j d a pr imordiá l is , képzõdõ axonnal távo lodnak el a 
se j t tes t tõ l . 

E lek t ronmik roszkópos v izsgálatok szerint (7, 167) a mik ro tubu lusok és 
f i l amen tumok határozzák meg a neurob las tok forma- és a lakvá l tozását már a 
nyú lványképzõdés elõt t , sõt a migráció i rányá t is nagy valószínûséggel meg-
szabják. Az elsõ nyú lvány , az axon k inövésének helyét pedig (CAJAL fény-
mikroszkópos megfigyelésével tel jes összhangban) a mik ro tubu lusok és f i la -
men tumok az axon késõbbi kinövési he lyének megfelelõ se j tmembrán ra merõ-

* A k o r á b b a n haszná l t neu ro tubu lus h e l y e t t he lyesebb az á l t a lános se j to rgane l lum 
jel leget k i fe jezõ m ik ro tubu lus elnevezés. 

** E hosszan t i s t r u k t ú r á k a t lényegében m á r év t i zedekke l ezelõt t l e í r t ák , m in t ezüs t te l 
impregná lha tó neurofibrillákat, amelyekrõ l a z o n b a n az e lek t ronmik roszkópos v izsgá la tok 
k i m u t a t t á k , h o g y nem mások , m i n t a f i xá lás és festés során összecsapzot t n e u r o f i l a m e n t u m , 
ill. m i k r o t u b u l u s kötegek (46, 47, 130). 
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leges kötegek fe lha lmozódása jelzi. Az axonnövekedés tényleges megindulá-
sától kezdve pedig a pr imord iá l is axonban nagy s z á m b a n ta lá lhatók mind a 
tubulusok, m ind a neuro f i l amentumok (95, 130). A mik ro tubu lusok száma a 
di f ferenciálódás végeztével lecsökken, a neuro f i l amentumoké (azonban) nö-
vekszik. 

D i rekt oki összefüggés a mik ro tubu lusok- f i l amcntumok és a nyú lvány -
képzõdés megindulása k ö z ö t t mindamel le t t egyenlõre n e m ál lapí tható meg, de 
az kétségtelennek látszik, hogy a longi tudinál is s t r u k t ú r á k a fej lõdõ nyú l vány 
axális i r ánymegha tá rozásában , és a nyú lványképzõdéshez szükséges anyag 
t r anszpo r t j ában jelentõs szereppel b í rnak . 

A nyú l ványnövekedés idõszakában az idegsejt p lazmá jában — a mikro-
tubulusok és f i l amen tumok fokozott szintézisén kívül — a Nissl szubsztancia, 
il l. endoplazmás re t i ku lum fokozot t ak t ivá lódása is megf igyelhetõ. Ez minden 
bizonnyal a nyú lványk inövéshez szükséges fehér jék szintézisével áll kapcso-
la tban, és ebben a p l a z m a RNS-e éppúgy involvá l t , min t a mag DNS-e. 
A L E V I - M O N T A L C I N I  ( 9 1 ) á l ta l fe l fedezet t NGF, azaz idegnövekedési f ak to r 
hasonlóképpen fokozott fehér jesz intéz is t idéz elõ az NGF-e l kezelt idegsej teken 
( 3 , 4 ) . Ugyanakko r P A R T L O W és L A R R A B E E ( 1 1 3 ) megf igyel ték, hogy az N G F 
elõsegíti az axonnövekedés t . Az NGF-e t eddig azonban csak gangl ionsej tek 
(sz impat ikus és spinális) esetében ta lá l ták hatásos nyú lványnövekedés serkentõ 
anyagnak , s még ez ese tben sem bizonyos, hogy h a t á s a valóban speci f ikus 
(66), azaz fiziológiás kö rü lmények közöt t is hasonló lenne a vegyület ha tása . 

A ny i í l ványképzõdés és elsõsorban az axonk inövés s tád iumában tehá t 
jellegzetes fény- és e lekt ronmikroszkópos elváltozások f igyelhetõk meg a peri-
kar ionban és a nyú l vány kinövésének prospekt iv he lyén is. Mégis le kell 
szögeznünk, hogy a nyú lványképzõdés mozgató rugóiró l , valóságos okairól 
még mind ig keveset t u d u n k , legfel jebb azt az egyébkén t igen valószínû fel-
tételezést k o c k á z t a t h a t j u k meg, hogy az axon és dendr i tek kinövése — leg-
alábbis ko ra i szakaszaiban — bonyolul t (makromolekulár is) f i lamentozus szer-
kezetek (mikro tubu lusok és f i l amentumok) pontosan i rány í to t t növekedésével 
és az egyidejû leg megindu ló intenzív anyag t ranszpor t jelenlétével kapcso la tos . 

Axonok morfogenezise 

Jóva l többet t u d u n k arról, hogyan tör tén ik — h a már megkezdõdöt t — 
a nyú l ványok további , e lõre programozot t i rány í tású növekedése. A neur i t 
növekedésével , célbaérésével kapcsolatos elsõ reális (s m a is nagyrészt érvényes) 
megál lapí tások C A J A L (118—120) nevéhez fûzõdnek : az axonkinövési e lméletet 
a Held-neurosz inc ic ium-tan elleni v i ta során C A J A L (120) dolgozta ki , va lam in t 
õ á l lapí to t ta meg, hogy az axonok fejlõdése mindig megelõzi a dendritek, dendri-
tikus arborizációk fejlõdését. 

(i) C A J A L (118) nevéhez fûzõdik a n n a k megál lap í tása is, hogy az axon 
növekedése a csúcsi részeke t alkotó axonál is d i la tác iók révén tö r tén ik , s a 
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képzõdményt — mely M O R E S T ( 1 0 5 ) megerõsítõ v izsgálata i szer int is k izárólag 
növekedésben lévõ nyú l vány ra jellegzetes — növekedési kúpnak nevezte el. 
H A R R I S O N ( 6 0 , 6 1 ) in v i t ro (szövettenyészet i) és in vivõ (bõridegek) vizsgála-
tokban ugyancsak megf igyel te az axon növekedési kúpo t és megmér te az axon 
növekedésének sebességét is (7—51 mm/óra) . Növekedõ (12, 28), vagy rege-
nerálódó (10, 27) axon növekedési kúp já t e lek t ronmikroszkóppa l is azonosí-
t o t t ák , m in t o lyan t águ la tá t a növekedõ axonnak , amelyben különösen sok, 
különbözõ nagyságú ( 3 5 0 — 1 2 0 0 Á) üres vezikula ta lá lha tó (7a ábra) , gyakran 
szoros kapcso la tban a mik ro tubu lusokka l . (A vez iku lák t a r t a lmaznák és szállí-
t anák , fel tételezés szer int , a növekedéssel kapcsola tos sz intézis- fo lyamatok 
protein és prote id szükségletének jelentõs hányadá t . ) 

(ii) Bár je lenleg még nem ismer jük az axonnak a neurob las tbó l t ö r ténõ 
kinövése tényleges okai t , * számos ada t szól amel le t t (36, 123, 128, 140, 142, 
166), hogy inver tá l t kor t iká l is p i ramissej t axon ja ugyanúgy , m i n t kísérletesen 
lé t rehozot t Mauthner -se j t inverzió esetén u tóbb i sej t axon ja a kinövés u t á n 
rövid ideig „he l y te len " i rányban halad (p i ramissej tek esetében a pia ma te r 
felé). A dendr i t i kus arborizáció i lyen esetben ugyancsak a sej t axisának meg-
felelõ, azaz inver tá l t neuron esetében téves i r á n y b a n ( tehát nem a pia m a t e r 
felé) növekszik. Ez anny i t je lent , hogy a neuron or ientác ió játó l függetlenül 
a neuron po lar i tását in t raneuronál is tényezõk de terminá l ják úgy , hogy az axon 
s hasonlóképpen a dendr i tek is a sej t ax isának megfelelõen, predetermináltan 
nõnek ki. 

E szerzõk azonban azt is megf igyel ték, hogy a téves i rányban k inõ t t 
axon rövid le fu tás u t á n és a beidegzendõ ter í i le t -sej t i r ányába reor ientá l ja 
magát , fe l tehetõleg külsõ faktorok, azaz a növekedése a la t t vele ér intkezõ szub-
sz t rá tumok (gl iasej tek, más neuronok, ill. axonok és dendr i tek) közvet len ha tá -
sára. (Vizsgálataim (52) szerint bizonyos reor ientác ióra a dendr i tek is képesek, 
de ez valószínûleg nem elsõdleges, hanem csak másodlagos reorientáció.) 

A fe j lõdõ idegsej tek többségénél az axonok „ú t -o r i en tác ió já ra " azonban 
nincs szükség, hiszen már eleve a „he lyes" i r á n y b a nõnek k i . S Z E N T A G O T H A I 

és S Z É K E L Y (159) egész sor, az idegrendszer normál is és kísérlet i fe j lõdéstaná-
ból ve t t pé ldával b izony í to t ták , hogy az axon or ien tác ió jában igen lényeges 
a kinövés pontos pr imér or ientác ió ja. Ezt az i r ány t az axonok mindadd ig 
f enn ta r t j ák , amíg egyéb, rendszer in t per i fér iásabb tényezõk ha tása alá n e m 
kerü lnek. A végleges célhoz az axonokat má r a peri fér iás mechan izmusok 
vezetik el. 

(iii) Az a p rob léma — a neuroembrio lógia egyik legizgalmasabb problé-
m á j a —, hogy mi lyen tényezõk szabályozzák és ha tá rozzák meg az axon helyes 

* Egyesek szer in t az axon k inövését egyes m o l e k u l á k n a k a se j ten belül i po lar izác ió ja 
elõzi meg (66). A m i k r o t u b u l u s o k és endop lazmás r e t i k u l u m hi r te len fe lszaporodása a k i -
növekedés meg indu lásako r összefügghet CAJAL (122) megf igye lésével , m e l y szer int a Golgi-
a p p a r á t u s mind ig az axonk inövekedés lokuszában he lyezked ik el. 
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orientációját, növekedési irányát, s végü l a megfelelõ, specifikus posztszinaptikus 
„célsejtekkel" történõ funkcionális kapcsolat létesítését — egészében m a sem meg-
oldott . Á l ta lában több tényezõ (együt tes) ha tásának t u l a j d o n í t j á k : 

a ) kemot rop izmus, 
b) e lektromos ha tások és 
c) mechanika i tényezõk 

ad a) Kemot rop izmus a la t t lényegében 2 különbözõ je lenséget é r the tünk , a pozi t ív 
kemotax is t és a kemoaf f in i tás t . A pozitív kemotaxis azt jelenti, hogy az idegrostok va lami lyen 
diffuzibil is a n y a g forrása felé nõnek, az anyag koncentrác ió-gradiensének megfelelõen. (Nega-
t ív kemo tax i s ra idegrostok esetében nincs b izonyí ték . ) A kemotax is tehá t b izonyos, sokszor 
jelentõs távo lságbó l érvényesülõ növekedésst imulác iót jelöl. 

A kemoaf f i n i t ás esetében két egymással érintkezõ, vagy igen kis távo lságban levõ sejt-
elem közö t t a lakul ki va lami lyen kémiai s zubsz t rá t által közve t í te t t af f in i tás. — A pozitív 
kemotax is je lenségét, min t neuro t rop izmust elõször FORSMANN (39). ma jd RAMON Ó CAJAL 
(123) í r ták le, ill. tételezték fel regenerálódó per i fé r iás idegnél. WEISS és TAYLOR (179) késõbb 
azonban e g z a k t kísérletekkel b izonyí to t ták , h o g y i rányí to t t idegregenerációban kemotax isnak , 
ill. neurot ro f fak toroknak n incs szerepe, h iszen a fel tételezésekkel e l lenté tben — ilyen 
anyag(ok)at a disztális idegcsonk nem termel . B á r elméletileg t o v á b b r a is lehetséges, hogy az 
idegrostok ontogenezise során mégiscsak van o l yan , a posztsz inapt ikus sejt ál tal t e rme l t anyag, 
amely távo l ró l is i rányí taná az axon or ientá l t növekedését , megfelelõ b izonyí tékok és adatok 
h iányában jelenleg azt t a r t h a t j u k valószínûnek, hogy neurot rop izmus (kemotaxis) n e m szerepel 
az axon (ontogenet ikus) növekedésének i r á n y í t ó tényezõi közö t t . 

A kemotax issa l e l lenté tben a kemoaf f i n i tás , vagy a pre- és posztsz inapt ikus elemek 
között i speci f ic i tás számos kísér let i adat ta l a l á támasz to t t b izony í to t t tény (6, 100, 35, 137). 
Ma már n a g y j á b ó l ismer jük ennek molekulár is há t t e ré t is; b izonyos, hogy a kemoaf f in i tásér t 
nem a posztsz inapt ikus sej t á l ta l k ivá lasztot t diffuzibi l is anyag a felelõs, h a n e m a sej tek 
felszínén t a l á l ha tó „ex terna l c o a t " specif ikus g lykoprote id je i tesz ik lehetõvé, hogy a nyúl-
ványok és se j tek „ fe l i smer jék" egymást , m a j d specif ikus k o n t a k t u s t létesí tsenek. 

ad b) S. INGVAR (64 a) úgy talál ta, hogy szövet tenyészetben az idegsej tek m á r nagyon 
gyenge ( 4 x l 0 ~6 mp) e lek t romos áram h a t á s á r a is or ientá l tan növekednek. Bár ARIENS 
KAPPERS (5) ebben azóta megcáfol t — neurob io tax is elmélete egyik b izony í téká t lá t ta , 
késõbbi u tánv izsgá la tok (64, 73) az axon o r i en tá l t növekedésének a galvanotropikus felfoko-
zását n e m t u d t á k megerõsíteni . Hason lóképpen igazolhatat lan spekulác iónak b izonyul t 
BURR (19, 20) elektrodinamikus fejlõdéselmélete, amely a neurob io tax is elmélethez hasonlóan 
azt téte lezte fel , hogy az idegrendszer adot t részének fejlõdése egy másik rész általi e lekt romos 
ingerlés h a t á s á t ó l függ. Mint azt egy késõbbi fe jezetben részletesen is fogom b izonyí tan i , az 
idegsejt morfogenezise a posztneurális szakaszban va lóban függ más idegsej tekkel va ló normális 
funkcionál is kapcsolatok k ia lakulásátó l , de az ezt megelõzõ preneurál is s t á d i u m b a n (s az 
axonnövekedés is erre a s t á d i u m r a esik) e lek t romos akt iv i tás még nem szerepelhet a növekedés-
elõsegítõ f a k t o r o k között , sõt , még az idegse j tek közöt t i kapcso la tok k ia lakulásához sem kell 
a sejtek a l k o t t a neuronláncolat érzõ-st imuláció ja, vagy re f lex-akt iv i tás jelenléte (21, 99). — 
Ú jabb v izsgá la tok (104), t o v á b b á azt is b i zony í t o t t ák , hogy m ind a nyú lványnövekedés , mind 
a szinapszisok formálódása lé t re jön a v izsgál t szövet tenyészetben az idegsej tek e lekt romos 
ak t i v i t ásának xylocainnal t ö r t é n õ teljes legát lása esetén is. 

ad c) WEISS (169, 170, 176) m u t a t t a k i , hogy az or ientá l t belsõ tenzióval rendelkezõ 
szubszt rá ton, m in t amilyen bárme ly Schwann, glia, ill. kötõszövet i sej tekbõl álló prol i feráló 
alapszövet, az ado t t szövet se j t je ive l ér in tkezõ axon növekedése a szövet belsõ tenz ió jának 
i rányát köve t i . WEISS (176) ezt a jelenséget nevez te el „con tac t qu idence"-nek. Ez részben 
m a g y a r á z h a t j a a köteges elrendezõdésû idegros tok (mint pl. per i fér iás idegek) para l le l orien-
tá l tságú növekedését , de semmiképpen nem ad a r ra magyaráza to t , hogy az idegrostok „ indi-
v idua l i zá lódása" u tán, azaz az idegkötegektõl va ló leválása u t á n fõként a per i fé r ián hogyan 
talál az idegros t az innervá landó célsejthez.* A con tac t quidence jelenségében is szerepelhetnek, 

* A központ i idegrendszerben nem elképzelhetet len, hogy a di f ferenciálódó, vagy azt 
már közel be fe jezet t gl iasej tek (pl. Bergmann és Fananas-se j tek a k isagykéregben) az i rányí tó 
szubsz t rá tuma i nemcsak a migrá ló szemcsesej teknek (116) a k isagykéregben, ill. neokort ikál is 
se j teknek fe j lõdõ neokor texben (117), h a n e m egyes axonok terminál is szakasza or ientá l t 
növekedésének is (pl. kúszórost — Purk in je -se j t szinapszis). 
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m i n t a r r a m a g a P. WEISS is r á m u t a t o t t (178) a mechan ikus t é n y e z õ k ö n kívül m á s f a k t o r o k , 
m i n t p l . a szubsz t rá tum p H vá l tozásai , ox igén tenzió kü lönbségek k ia laku lása , v a g y a szub-
s z t r á t u m egyéb kémia i je l legû vá l tozása i , eset leg a szövetben k i a l aku ló polar izál t e lek t romos 
e rõ te rek k ia laku lása etc . E g y é b k é n t is n e h é z szé tvá lasz tan i t i sz tán mechanikai és kémiai jel legû 
gu idence- t , ' hisz m i n d k é t esetben végsõ soron az idegrost és kö rnyeze tének f iz iko-kémia i 
kö l csönha tásá ró l v a n szó (66). 

A legvalószínûbb, hogy az o r ien tá l t axonk inövésben és specif ikus kapcso-
la tok létesítésében a felsorolt t ényezõk együt tesen szerepelnek. Ezek mel let t 
igen fon tos a már C A J A L ál tal ( 1 2 3 ) megf igyel t szelekciós tényezõ is. C A J A L 

megf igye l te , s ezt azó ta számosan megerõsí te t ték (8, 48, 92, 136, 138, 168), 
hogy az axon a célsej tek közelében igen gazdag terminál is arbor izációt képez 
számos kol laterál issal, amelyeknek nagyobb része, az „ i n a d e k v á t " kapcso la tok 
( 1 2 3 ) , e lpusztu lnak, s csak a funkc ioná l isan értékes ágak m a r a d n a k meg. 
Ugyan így a kinövõ axonok is számos mel lékágat bocsá tanak ki (melyek közül 
igen sok „ téves" or ientációt is v e h e t fel), de csak azok m a r a d n a k meg, ame-
lyeknek terminál is része funkcionál is kapcsola to t lé tes í te t t a célsejt tel . 

Az or ientál t axonnövekedés és elsõsorban a kapcso la t te remtés t e h á t min t 
s ta t i sz t i kus elven mûködõ szelekciós fo l yamat í rható le, amelyben csak a funk-
cionál isan „é r tékes" axon ális elemek m a r a d n a k meg. Ezzel rokon jelenség (115) 
az is, hogy a korai idegsej tek száma á l ta lában többszörösen fe lü lmúl ja a vég-
leges, ma radó idegsej tek számát (a n e m megfelelõ kapcso la toka t k i fe j lesztõ, 
vagy kapcsolatok né lkü l marad t aber ráns idegsejtek és nyú lványa ik degene-
rá lódnak) . Az idegrendszer korai morfogenezisének ez a szelektív s egyben 
p lasz t ikus jellege — melyet , m i n t lá tn i fog juk, a dendr i t i kus arbor izációk 
ontogenezise során különösen jól megf igye lhe tünk — vagy is a fej lõdõ idegrend-
szer nagyfokú redundanc iá ja , t e h á t igen fontos tényezõnek tûn ik mind a nyúl-
v á n y o k pre-, mind posztneurál is fe j lõdési s tád iumában . 

Az axonok morfogenezisérõl fen t iekben ismer te te t t a d a t o k a lap ján tehá t 
az axon di f ferenciá lódásának két szakasza kü lönböz te the tõ meg: 

1 . preneurális szakasz, amely az axon k inövést , és or ientá l t növekedését 
fogla l ja magába, egészen a terminá l is arborizáció által m á s sej tekkel lé tesí te t t 
elsõ kapcsolat ig . Az axonkinövés kora i szakaszát sej ten belül i fak torok i rányí t -
ják , az or ientál t növekedésben a belsõ fak torokon k ívü l környezet i , de nem 
neurális tényezõk szerepét is f igye lembe kell vennünk , 

2. posztneurális szakasz, a te rminá l i s axonarbor izáció és a célsejt közö t t 
lé tes í te t t kapcsolatok s tád iuma. A m a r a d a n d ó axon és végzõdésének di f feren-
c iá lódásában f igye lembe kell venn i a célsejt tel (posztsz inapt ikus sej t te l ) való 
ak t í v kö lcsönhatásokat . 

Dendritek morfogenezise 

A dendr i tek, il l. kezdeményei csak az axon k inövését követõen kezdenek 
di f ferenciá lódni (120). Minthogy a gerincvelõi motoneuronok dendr i t je i ha-
son lóképpen, csak a se j t axon jának k inövése és az izomba érkezése u t á n kez-
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d e n e k bimbózni (49, 121), log ikus vo l t a fe l tevés (9), hogy a dendr i tek kinövése 
az axon által m á r elõzõleg lé tes í te t t kapcsola t tó l függ va lami lyen fo rmában . 
P A U L W E I S S h í ressé vál t modulác iós elméletében ( 1 7 1 , 1 7 7 ) egyik fontos tényezõ 
é p p e n annak fel tételezése, h o g y az izom az axonon keresz tü l in formál ja a 
mo to ros sejtet funkc ionál is azonosságáról és a dendr i tek , va l am in t dendr i t ikus 
kapcso la tok ennek megfelelõen a laku lnának ki . (A bõrbõl származó érzõ infor-
mác iók az érzõ se j teken keresztü l hasonlóképpen modulá lnák a centrál is szinap-
szisok, ill. az azok a lko tásában résztvevõ dendr i t i kus arbor izációk di f feren-
ciálódását.) Az elegáns elmélet (az ugyancsak W E I S S ( 1 7 2 — 1 7 5 ) nevéhez fûzõdõ 
„mio t ip ikus spec i f ic i tás" h ipotézissel együtt) lényegét t ek in t ve áldozatul esett 
o l yan exakt, k ísér letes embr io lógia i v izsgálatok eredménye inek ( 1 4 3 — 1 4 7 ) , 

ame lyek azt b i zony í to t ták , h o g y az egyes izomcsopor toka t innerváló gerinc-
ve lõ szegmentumok speciális, funkc ionál is organizációja az i zommal való kap-
cso la t tó l függetlenül jön létre. B á r továbbra sem zárható ki annak lehetõsége, 
h o g y a periféria — szelekciós h a t á s á n á l fogva — szerepet já tsz ik a funkcionál is 
organizáció f enn ta r t ásában , a központi szinaptikus organizáció kialakításában, 
ill. a dendritek morfodifferenciálódásában más tényezõk szerepét kell valószínû-
sítenünk. 
A l te rna t í vák : 

1. A dendr i t növekedés és a speciális arbor izáció megjelenése a sejt gene-
t i k u s p rog ram jában van megha tá rozva , 

2. a dendr i t ek jel legzetes arbor izációja a ra j t a végzõdõ axonok mintá-
z a t á n a k , funkc ionál is tu la jdonsága inak megfelelõen jön lé t re , tehá t nem any-
n y i r a a genet ikus p rogramban determiná l t , m i n t inkább a másodlagos funkcio-
ná l is , vagy mechan ikus (helyi elrendezési) tényezõk által megha tá rozo t t . Végül 
elképzelhetõ egy harmad ik v á l t o z a t : 

3. amely m indké t tényezõ t f igyelembe vesz. Mint ezt a tovább iak során 
l á t n i fogjuk, a megf igyelések, kísér letek többsége a 3. vá l t oza to t erõsíti meg. 
Mindenek elõt t azonban t e k i n t s ü k át azokat az a lapmegf igyeléseket , melyek 
a dendr i t arbor izác ió mor fod i f ferenc iá lódására vona tkoznak . 

A dendr i t fa morfogenezisének legplaszt ikusabb le í rásáér t ismét CAjALhoz 
(121) kell v isszanyú lnunk. Lényegében 3 fe j lõdési s tád iumo t á l lapí tot t meg 
a gerincvelõi mo to ros neuron, k isagyi Pu rk in je és szemcsesej tek dendr i td i f fe-
renc iá lódásában (5. ábra). (Ezeke t a s tád iumoka t azóta számos más idegsej t 
fe j lõdése során is megf igyel ték, így á l ta lában is jel lemzõk a mult ipolár is ideg-
se j t dendr i tarbor izác ió jának fej lõdésére.) A fo l yamatok egy része progresszív, 
m á s i k része regresszív jel legû. 

a) Kezdeti bimbózás. A dendr i tnövekedés ugyanúgy növekedési kúppal 
tö r tén ik (106, 107), mint az a x o n növekedése (7a ábra) . 

b) A növekedõ dendritek luxur ians t ú l bu r j ánzásának szakasza. Jóval t öbb 
dendr i tág fe j lõd ik ki , mint a m e n n y i végül is megmarad . A tú lbu r j ánzó dendr i t -
á g a k i rányában és elágazódási m in tában kevésbé megha tá rozo t tak , jel legtele-
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nek, rendezet lenek, sokszor gubancosak. Az egymástól térbel i leg sz igorúan 
e lválasztot t dendr i t arbor izációk (pl. P u r k i n j e sej tek, ol iva in fer ior-sej tek 
[153]) közö t t egymás tereibe va ló behato lás elõfordul. Ez a s tádium össze-
hason l í tható az axon fe j lõdésének azon idõszakáva l , amikor a célsejt e lérése, 
ill. a végleges funkcionál is kapcso la tok k ia lak í tása elõtt az a x o n számos „ fe les-
leges", késõbb elpusztu ló vagy v isszamaradó, szinte tapogatódzó ágat fe j -
leszt ki . 

c) Visszarendezõdés. K ia laku l a végleges min tázat , ame ly számos, ab) 
s tád iumban k i fe j lõdöt t dendr i tág e lsorvadása, ill. mások gyors és o r ien tá l t 
fe j lõdésének az eredménye. A magasabban di f ferenciá l t se j tek dendr i t ikus f á j a 
térbel i leg is elkülönül a szomszédos sej tekétõ l . A dendr i t ikus tövisek ebben a 
s tád iumban fe j lõdnek ki . 

Számos adat szól amel le t t , hogy az elsõ két növekedési s tád iumban a 
sejten belül i fak to rok já t szanak domináns szerepet . V A N D E R L O O S ( 1 6 6 ) meg-
figyelése szerint nyú l , macska és ma jom kérgében a p i ramissej tek m i n t e g y 
15—20%-a téves or ientác ió jú, gyakran e lõfordul az is, hogy a csúcsi d e n d r i t 
befelé nõ, s az axon nõ a pia felé. Míg azonban az axon, m in t l á t tuk , igen gyor -
san pá lyakor rekc ió t végez, a dendr i t fa végig a sej t tengelyének megfelelõen 
növekszik, s ez, megfelelõ axonál is kapcso la tok k ia laku lásának h i á n y á b a n 
rendszer int a sej t pusz tu lásá t okozza. 

Disszociált szövet tenyészetben (81), amelyben a neuroblastok kü l sõ 
és belsõ af ferentác ió né lkü l fe j lõdnek, a p i ramisse j t re je l lemzõ csúcsi dendr i tek , 
va lamin t a Purk in je -se j tek dendr i t fá ja (102), bár kezdet leges fo rmában, de 
k ia lakul . F igyelemremél tó , hogy i lyen kö rü lmények közöt t a dendr i t ikus töv i -
sek nem fe j lõdnek ki . 

S I D M A N ( 1 3 4 ) hason lóképpen úgy ta lá l ta , hogy mutáns agranulár is k isagy-
kérgû egérnél a Pu rk i n j e sej tek dendr i t fá ja a normál isnál j óva l kevesebb, t e h á t 
hiányos af ferentác ió esetén is fe j lõdésnek indu l . Ember i f e tusban a P u r k i n j e 
sejtek hisztogenezise jóva l megelõzi a szemcsesej tek, t ehá t parallel a x o n o k 
di f ferenciálódását, a dendr i t fa paral lel (és kúszórost) rostok h iányában is d i f -
ferenciálódni kezd. 

A lokális szerkezet ugyancsak lényeges i rányí tó tényezõ je a dend r i t 
növekedésének. Er re igen jó pé ldát ta lá lunk a di f ferenciálódó k isagykéregben, 
ahol a ké t legkorábban di f ferenciálódó neuron, a Purk in je és Golgi sejt dendr i -
t ikus arbor izáció ja egyarán t a felszínre merõlegesen növeszt i . Minthogy a d i f -
ferenciálódás e v iszonylag korai szakaszában neurál is e lemek — a P u r k i n j e 
és Golgi se j tek k ivételével — még csak e lhanyago lható számban fordu lnak elõ, 
a dendr i teknek a k isagykéreg felszínére merõleges növekedésének i rány í tásá-
ban szerepet játszó lokál is tényezõk elsõsorban az ekkor m á r viszonylagos fe j -
lettséggel rendelkezõ (116), s a felszínre ugyancsak merõleges nyú l ványoka t 
bocsátó Bergman és Fananas gl iasejtek lehe tnek . A két sej t dendr i tnövekedésé-
ben már C A J A L á l ta l fe l ismert érdekes kü lönbség, t i . hogy a Golgi dendr i tek 
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— bár csak p r im i t í v ágakka l — pene t rá lnak a külsõ szemcsés rétegbe s elérik 
a kéreg fe lsz ínét , míg a P u r k i n j e se j tek dendr i t je i n e m hato lnak a külsõ 
szemcsesej tek közé, s így a felszínt csak a kü lsõ szemcseréteg eltûnése u t á n éri 
el, még t o v á b b i v izsgálatokat igényel. 

A dendr i td i f fe renc iá lódás elsõ két fáz isa, amikor a dendr i tek más ideg-
sejtekkel, axonokka l való kon tak tus hiányában fe j lõdnek a dendr i t ikus nyúl -
ványképzõdés preneurális s tád iumába ta r t oz i k . Ugyanakkor a második fázis-
b a n a feles számban és sz in te esetleges m in táza tban k ia lakul t dendr i t i kus 
arborizáció tesz i lehetõvé a 3., visszarendezõdés fázisban lefolyó szelektív kap-
csolatk ia lakulás i f o l yamatoka t . 

A d i f ferenciá lódás u to lsó (visszarendezõdés) fáz isában je lennek meg (126), 
a dendri tek te r r i t ó r i umában a specif ikus a f fe rens axon- fonatok , amelyek ugyan-
csak ebben a s tád iumban axodendr i t i kus ( m a j d késõbb axoszomat ikus) szinap-
szisokat is lé tesí tenek (106, 107, . . . ) . A szinapszisok, ill. az af ferens fona t 
h iányában a dendr i tek d i f ferenciá lódása n e m ju t el a 3. (visszarendezõdés) 
stádiumig (2, 38, 132, 134), hanem s ezt különösen jó l lehet demonst rá ln i 
fej lõdõ P u r k i n j e sejtek esetében — egy ide ig megreked a 2. s tád iumban , m a j d 
degenerálódik. 

Dc n e m c s a k a dendr i t fa érett szerkezetének k ia lakulásához (és fenn ta r -
tásához) szükséges a presz inapt ikus axon fona t t a l lé tes í te t t kapcsolat , h a n e m 
— s ez u g y a n c s a k lényeges — a posztszinaptikus dendritikus formációk)tövisek, 
protrusiók, d ig i tek) sem fejlõdnek ki az axonok hiányában. 

I I . A szinapszis di f ferenciálódása 

Az idegse j tek nyú lványképzõdésének — mint l á t t u k — 2 szakaszát külön-
böz te the t j ük el : 1. preneurális és 2. posztneurális szakaszt . A preneurál is sza-
kasz az axonokná l és dendr i tekné l egya rán t , más (ideg-) se j t te l t ö r ténõ funk -
cionális kapcsolat - fe lvéte l ig t a r t ; a dendr i t ek di f ferenciálódásánál fe l tehetõ leg 
kizárólag s e j t e n belüli (p rogramban elõír t) tényezõk h a t n a k , az axon növeke-
dését e s t á d i u m b a n elsõsorban környezet i (de nem speci f ikus neurális) tényezõk 
i rány í t ják . A neuronhá lózatok k ia laku lásában döntõ fontosságú in te rneuro-
nális l ánco la tok , kapcsolatok azonban csak a posztneurális szakaszban jönnek 
létre. Ez lényegében az idegelemek közö t t i funkcionális kapcsolatok (szinapszi-
sok) megje lenését , k ia laku lását jelent i . A kialakuló szinapszisokon keresztü l 
é rvényesü lhe tnek azok a — t ranszneurá l is — hatások , amelyek fe l tehetõ leg 
úgy az axoná l i s , mint a dendr i t i kus arbor izáció végleges mor fo lóg iá jának, a 
kapcsolatok sze lek t iv i tásának, s ezen keresztü l a te l jes neuronhá lózat ére t t 
funkc ioná l i s -s t ruk tú rá jának k ia laku lásában meghatározó szerepet v isznek. 

A funkc ioná l is kapcso la tok lé t re jö t tének alapfel tétele az axonál is és dend-
ri t ikus arbor izác iók ér intkezése, összefonódása, amelyet a nyú lványfe j lõdés 
bizonyos s tád iumában m á r C A J A L ( 1 2 1 ) s azóta sokan mások megf igye l ték 
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Golgi- impregnált metszeteken. A tényleges sz inapt ikus s t ruk tú rák di f ferenciáló-
dásának, a fe l té te lezet t kö lcsönhatások f i n o m a b b mechan izmusának v izsgálata 
azonban már e lektronmikroszkópos nagyságrende t igényel. A köve tkezõkben 
ennek megfelelõen egy jellegzetes in terneuroná l is (komplex) szinapszis, a kis-
agyi glomerulus morfogenezisénck e lek t ronmikroszkópos v izsgála tá t ismer-
t e t j ü k . 

A glomerulus cerebelli morfogenezise 

A kisagyi g lomerulusban rész tvevõ elemek (kétféle dendr i t , két fé le axon) 
mûködését pon tosan ismer jük (33). E lek t ronmikroszkópos mor fo lóg iá ja tan-
könyv i sz intû ismereteanyag. Nem uto lsó sorban pedig emlõsökben a glome-
rulus di f ferenciálódása posztnatá l isan tö r tén ik , ami különösen a lka lmassá teszi 
a di f ferenciálódás s tád iuma inak pon tos reg iszt rá lására. 

Ezen elõnyös tu la jdonsága m i a t t eset t a vá lasztás a kisagyi g lomerulusra 
a normál is mor fogenet ika i d i f ferenciálódás v izsgálat i ob jek tumakén t . A kisagyi 
g lomerulusok kísérletezés szempont jábó l elõnyös szerkezeti t u la jdonsága i t a 
késõbbiekben tá rgya l t funkcionál is depr ivác iós kísér letekben hasznos í to t tuk , 
s a kísér letek eredménye i t ot t i smer te t j ük . 

A glomerulus cerebelli ultrastruktúrája kifejlett állatban 

A kisagyi g lomerulusok cca 20 /ë hosszúságú, ovoid képzõdmények , me-
lyeket vékony gl iasövény izolál a kö rnyezõ glomerulusoktó l , ill. szemcsesej tck-
tõl (6. ábra) . A glomerulus cen t rumát a moharost -végzõdés töl t i k i , amelyben 
szferoid, 400—500 Á szinapt ikus vez iku lák mel let t számos mi tochondr ium, 
neuro tubu lusok , ill. neu ro f i l amen tumok ta lá lha tók . A moharosto t szinte „lég-
men tesen" fedik be a szemcsesej tdendr i tek bogyószerû végki türemkedései , az 
ún . dendr i t i kus d ig i tek, amelyek he lyenkén t mélyen benyomu lha tnak a moha-
ros tba. Mint a 6. áb rán jól lá tható , a d ig i tek kb . 0,5—1 fi nagyságú képzõd-
mények, afnelyek rendszer in t egy m i tochondr iumo t t a r t a lmaznak , va lamin t 
a m i tochondr ium körü l elhelyezkedõ endop lazmás zsákok. A dig i tek a moha-
rost ta l való kon tak tusná l a sz inapt ikus régióra (53) je l legzetesnek t a r t o t t 
membránmegva tagodássa l bíznak, a moha ros tban pedig sz inapt ikus vezikula 
tömörü lés lá tha tó . E lõfordul , hogy a moharos t a szemcsesej tdendr i t proxi-
mál isabb (nyaki) porc ió jáva l , vagy éppenséggel a se j t tes t te l ér in tkez ik , azon-
ban sz inapt ikus special izációt k izáró lag a dendr i t i kus dig i tekkel létesít . 
Fény- és e lekt ronmikroszkópos ka lku lác iók szer int (33) egy g lomerulusba 
cca. 100 szemcsesej t kü ld dendr i te t , s m inden egyes dendr i t cca. 15-—20 digi tet 
fej leszt ki , i l ymódon a moharossta l egy g lomeru lusban 1500—2000 digit, 
azaz posztsz inapt ikus egység sz inapt izá l . F igyelemremél tó, hogy a dend-
r i t ikus dig i tek, ill. dendr i tek közöt t nagyszámban ta lá lha tók sz immet r ikus 
membránmegvas tagodások , az ún. a t t a c h m e n t p laque-ok (45) vagy dendro-
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szomák, azonban ezek funkcionál is je lentõségét a glomerulár is sz inapt ikus 
in tegrác ióban egyenlõre legfel jebb se j ten i lehet . A kisagyi g lomerulus másik 
axonál is eleme a Golgi axon, ame lynek e lekt ronmikroszkópos ident i f i ká lását 
megkönnyí t i , hogy a sz inapt ikus vezikulá i ovoidok, ami egyébként összhang-
ban áll az axon elektrof iz iológiai lag k i m u t a t o t t gát ló jellegével. A Golgi axon 
a glomerulus per i fé r iá ján ta lá lha tó és ot t a szemcsesej tek dendr i t je ive l , ill. 
a d ig i tekkel sz inapt izá l (6. ábra). 

Sok g lomeru lusban ta lá lható egy másik dendr i t fé leség, a Golgi-sejt le-
szálló dendr i t je is (59), amely ugyancsak a moharos t ta l szinapt izál . E dendr i t - , 
nek prot rúz ió ja v a g y digi t je nincs, a sz inapt ikus kon tak tus a mikro töv isben 
gazdag dendr i t fe lszíne és a moharos t közöt t j ön lét re. 

A kisagyi g lomerulus tehá t o lyan komplex szinapszis, amelyben az exci-
t a to r i kus moharostvégzõdés kb. 100 kü lönbözõ szemcsesej tdendr i t 1500—2000 
d ig i t jéve l létesít igen nagy fe lü leten sz inapt ikus ér intkezést . A gátló Golgi 
axon a glomerulus per i fér iá ján a szemcsese j tdendr i tek prox imál isabb részei-
vel szinapt izál . Ese tenkén t egy h a r m a d i k szinapszis is ta lá lha tó (bár ez n e m 
obl igát) a gátló Golgi sej t dendr i t je és a moharos t közöt t . 

A differenciálódó glomerulus ultrastruktúrája 

A glomerulus fej lõdés v izsgá la táva l e lsõsorban arra keres tünk vá lasz t , 
m ikén t alakul ki 

1. a moharost-szemcsesej t fen t iekben i smer te te t t sz inapt ikus kon tak -
tusa és 

2. hogyan és m iko r alakul k i a Golgi-axon-szemcsescjt szinapszis. 
A v izsgálatokhoz 1, 3, 7, 12, 14, 18, 28 és 42 napos p a t k á n y felsõ k isagy-

kérgi vermis fo l i umoka t do lgoztunk fel, ru t in e lekt ronmikroszkópos techni -
káva l . 

Fénymikroszkópos v izsgálatokból ismert , hogy a rágcsálók k isagykérgébe 
moharos tok csak a születés u tán i n a p o k b a n nõnek be. Autorad iograf iás vizs-
gá la tokka l ugyanakko r (2, 41, 101, 162) megá l lap í to t ták , hogy a belsõ (vég-
leges) szemcsés ré tege t k ia lakí tó kü lsõ szemcsesej tek levándor lása (emlõsökben) 
születés körül i ndu l meg erõte l jesebben. így az elsõ mohavégzõdés — szemcse-
sej t kon tak tusok természetszerû leg csak a posztnata l is életben a laku lha tnak ki,* 
s ezért kezdtük e v izsgá la tokat ú j szü lö t t á l la tokon. 

Egy napos korban a belsõ szemcsés ré tegben a végleges szemcsesej tszám-
nak csak mintegy 5 % - a ta lá lha tó (41). A szemcsesej tek közöt t i t ág ex t ra -
celluláris térben** a szemcsesej t test s t ruk turá l is jel legzetességeit, denz i tásá t 

* Csirkéknél pl. (109) kikeléskor a szemcsés réteg és a glomerulusok m á r e lõ reha ladot t 
fe j lõdési s tád iumban v a n n a k . 

** Embr ionál is , ill. fe j lõdõ idegszövetben e lek t ronmikroszkóppal igen tág ext racel lu-
lár is t e rek lá thatók . E z azonban csak részben tek in the tõ a r t e fac tumnak , m in thogy KELLY (74) 
speciál is rögzítései és festési techn iká t a lkalmazó v izsgá la ta i szerint mucopo lysacchar ida 
a lapá l lományú s t ruk tu rá l t ságga l rendelkezik. 
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m u t a t ó v iszonylag vas tagabb dendr i tek , ill. vékonyabb mikro tubu lár is és vi lá-
gosabb festõdésû, b iz tosan n e m ident i f i ká lha tó nyú l ványok ta lá lha tók . Mint-
hogy a Golgi elemzés szer int egy napos korban moharos tok a késõbbi glome-
ru lus helyére még nem nõ t t ek be, a vékony rostok vagy a szemcsesejtek axon-
j a inak , vagy az e ko rban m á r ident i f i ká lha tó Golgi-sej tek axon ja inak felel-
he tnek meg. R i t kán sz inapt ikus vez iku lákat t a r ta lmazó k isebb var ikoz i tások 
is ta lá lha tók , amelyek a fen t iek a lap ján ugyancsak Golgi axonként értékel-
he tõk . Membránmegvas tagodás a nyú lványok közöt t n incs. 

Három napos korban je lennek meg az elsõ moharos tkén t i n te rp re tá lha tó 
axonvégzõdések a szemcsesej tek közöt t (7. ábra). A g lomerulus másik axon-
végzõdésétõl , a Golgi axontó l e korai s tád iumban is jól e lkü löní thetõk: a jóva l 
k isebb Golgi axonok sz inapt ikus vezikulái 250—400 Á nagyságúak , gyak ran 
ovoidok, míg a pr imi t ív mohavégzõdés vezikulái 350—550 Á nagyok, s közöt-
t ü k dense core vezikulák is ta lá lha tók . Ezen tú lmenõen a mohavégzõdések 
három-négyszer nagyobbnak m u t a t k o z n a k , min t a Golgi axonok (érett glome-
ru lusban természetesen nagyságrend i a di f ferencia). F igye lemremél tó , hogy 
míg a Golgi axonoknak már e s tád iumban valódi (bár r i t ka ) sz inapt ikus kon-
t a k t u s a i a laku lha tnak ki a szemcsesej tdendr i t te l (7. áb ra ) a moharos tnak az 
õt körü lvevõ vékony, sötét - festõdésû dendr i t te l i lyen special izált kon tak tusa 
még nincs. A kerekded moharos t felszínét egyébként e s tád iumban csak cca. 
50%-ban bor í t ja a dendr i t , míg m á s u t t a moharost csupasz, az extracel lu lár is 
tér re l ér intkezik. 

Hét napos korban a szemcsesej tdendr i tek* kehelyszerûen tel jes felszínén 
bebor í t j ák a még mindig kerekded mohavégzõdést (8. óbra) . K ia laku lnak az 
elsõ membránmegvas tagodások a moharos t és a dendr i tek közöt t . A Golgi 
axonok az így k ia lakul t „p ro tog lomeru lusok" per i fé r iá ján helyezkednek el. 

12—14 napos korban a moharost-szemcsesej t dendr i t érintkezési felület 
hu l lámos le fu tásúvá vál ik , e lsõsorban a moharos tba nyomu ló dendr i tk i tü rem-
kedések m ia t t (8. ábra) . A dendr i tek jel legzetes „o l l óa lako t " vesznek fel 
(8. ábra) . A többségében sz inapt ikus vezikula akkumulác ióva l még n e m bíró 
membránmegvas tagodások elsõsorban a pr imér dendr i t k i tü remkedéseken talál-
ha tók sokkal nagyobb számban , min t hét napos ko rban . Az elõzõ s tád iumban 
még igen k i te r jed t extracel lu lár is tér helyét a gyorsan növekedõ g l ianyúlványok 
ill. a lá tha tó lag szaporodó menny iségû szemcsesej tdendr i tek foglal ják el. Tizen-
négy napos korban a g l ianyú lványok jól l á tha tóan végleges helyükön, azaz a 
g lomerulus per i fé r iá jában ta lá lha tók . 

18 napos korban az ollószerû dendr i tek végei befûzõdéssel számos 0,5—-
1 fi bogyószerû végdarabok ra oszlanak (digitek), ame lyek mélyen benyomul -
nak a moharos tba , k ia lak í tva így az éret t szinapszisra je l lemzõ hul lámos érint-

* E s tád iumban a moharos t - roze t tá t még mindössze 3—6 szemcsedendr i t veszi körül . 
Az é re t t g lomerulusban az ér in tkezõ dendr i tek száma cca. 100. E z valószínûleg azzal (is) 
összefügg, hogy a belsõ szemcsés réteg száma hétnapos ko rban még jóval k isebb, a sej tek 
migrác ió ja a külsõ szemcsés ré tegbõl egészen hathetes korig t a r t . 
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kezesi felszínt. Fe l tûnõ, hogy a szemcsesej t -moharost közö t t i membránmeg-
vastagodások k izárólag a d ig i teknek megfelelõen ta lá lha tók . A szomszédos 
dendr i tek , ill. d ig i tek közöt t ebben a korban alakulna ki az elsõ szimmetrikus 
membránmegvastagodások (dendroszomák) . 

42 napos korra k ia laku l t a glomerulus fe lnõt t re je l lemzõ szerkezete 
(16. ábra). 

A kisagyi glomerulusok fe j lõdése az idegi szerkezetek ontogenet ikus dif-
fe renc iá lódásának azért o lyan nagyfontosságú pé ldá ja , m e r t az egész mecha-
n izmusnak egy alapvetõ v o n á s á r a mu ta t rá . A 7 napos s tád iumban min t 
l á t t u k , csak 2—3 szemcsesej tdendr i t képez gömbhéjrész let a lakú (ez ad ja 
á tmetsze tekben az ollót) t o k o t a mohavégzõdés körül. A fe lnõ t tben v iszont 
az egy moharos ton végzõdõ szemcsesej tdendr i t nagyságrendi leg 100. Ez 
rendben is lenne a t ek in te tben , hogy idõközben sok kü lsõ szemcsesejt 
vándoro l be a belsõ szemcsés ré tegbe. De hogyan lesz a 2—3 kon tak tusbó l 100? 
E b b e n nyi lván ké t tényezõ h a t együt t : (1) egyik mohavégzõdés kis gömbbõl 
va ló alakulása a végleges n a g y S alakú és számos mel lékággal bíró roze t tává 
(33); (2) a dendr i t vég fe ldarabo lása a k ismére tû és különál ló digi t-egységekre. 
E z a két f o l yama t együttesen progresszíve he lye t ad a késõbb bevándoro l t szem-
csesej tek n y o m á n odaérkezõ dendr i teknek , ame lyek beékelõdnek a fe lszabadul t 
he lyekre. — A neuropi l d i f fe renc iá lódásának a lapvetõ mechan izmusa tehá t a 
„ p i on í r " — azaz korán kapcso la to t k iépí tet t elemek di f ferenciá lódása és méret -
nagyobbodása során keletkezõ szövethézagokba való beékelõdése ( intrasuscep-
t ió ja ) a késõbbi elemeknek. E mechanizmus fel ismerése né lkü l merõben ért-
he te t len lenne a hihetet len bonyo lu l t végleges szerkezeti re lációk progresszív 
k ia lakulása. 

A glomerulus cerebelli d i f ferenc iá lódásával kapcsolatos eredmények rövid 
összegezését az a lább iakban a d h a t j u k meg: 

1. A moharost -szemcsesej t szinapszis közö t t i nagyfe lü le tû kon tak tus t biz-
tos í tó dendr i t ikus protrúziók csak a pr imér kon tak tus- fe lvé te l t követõ 7—12. 
n a p o n fe j lõdnek k i . 

2. A p ro t rúz iók a p r imér membrán-megvas tagodásoknak megfelelõ he-
l yen a lakulnak k i , a dendr i tek végbunkó inak fe ldarabolása révén. 

3. A dendr i t ek , ill. p ro t rúz iók között i sz immetr ikus membrán-megvas ta -
godások (dendroszomák) u g y a n c s a k a pro t rúz iók k ia laku lásáva l egyidõben 
je lennek meg, ú j képzõdmények , tehát nem tek in the tõk embrionál is marad-
v á n y n a k . 

4. A moha ros t végzõdés morfológiai érése, azaz az axonál is felület nagy-
m é r t é k û megnagyobbodása, va l am in t a belsõ s t ruk tú rák (mi tochondr iumok, 
sz inapt ikus vez iku lák) fe lnõ t t re jel lemzõ di f ferenciálódása ugyancsak a máso-
d i k héttõl kezdõd ik , azaz a pro t rúz iók megjelenésével esik egybe. 

5. A késõbb jövõ dendr i tek fokozatos beékelõdése a f e n t e b b részletezett 
mechanizmus szer in t . 
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6. A gátló Golgi axonok a moharos t megjelenése e lõ t t nõnek a preglome-
ru lár is oreákba, ahol ugyancsak a moharos t megjelenése elõtt lé tesí tenek (ha 
n e m is számos) special izált n e m b r á n k o n t a k t u s t a szemcsesej t - test te l , i l l. a dend-
r i tekkel . A Golgi dendr i tek ugyancsak korán, azaz a hetedik n a p o n már 
megta lá lha tók a pro tog lomeru lusokban. Ez összhangban áll C A J A L ( 1 2 1 ) megfi-
gyelésével a Golgi sej tek kora i érésére vonatkozólag. Autorad iogra f iás vizsgála-
tok (2) ugyancsak azt igazol ják, hogy a Golgi se j tek a szemcsesej tek elõtt, 
közvet lenü l a Purk in je se j tek u tán d i f ferenciá lódnak. Ugyancsak összhangba 
hozha tó ez W O O D W A R D és mtsa i ( 1 8 0 ) h isztokémiai megf igyeléseivel , melyek 
szer int L D H és S D H a Golgi se j tekben a születés u tán i 5—9. napon különösen 
erõs, mig ugyanezen enzimek csak a 11—16. napon m u t a t h a t ó k ki a glome-
ru lusban. 

B O D I A N szerint ( 1 2 , 1 3 ) fe j lõdõ gerincvelõben ugyanakko r az ovoid vezi-
ku láka t ta r ta lmazó axonvégzõdések jóva l a szferoid vez iku lás axonterminál isok 
u t á n je lennek meg, amelybõl arra köve tkez te te t t , hogy a gátló a x o n o k a ser-
ken tõk u tán létesítenek csak sz inapt ikus kapcsola to t . Ezzel kapcso la tban fel-
merü l a f ixálási prob léma. L A R R A M E N D I ( 8 6 ) és m a g u n k is ( 1 5 8 ) úgy ta lá l tuk , 
hogy a f ixá lástó l függõen az U C H I Z O N O ( 1 6 0 , 1 6 1 ) á l ta l óvóidnak le í r t „gá t ló " 
vez iku lák szferoidok lehetnek (csak k isebbek, mint az „exc i ta to r i kusak" ) fel-
n õ t t b e n is. 

Fej lõdõ szinapszisokra ez kü lönösen érvényes (85). Valóban, e vizsgá-
la tok során is úgy ta lá l t am, hogy a Golgi-ként ident i f i ká lha tó (7. áb ra ) végzõ-
dés vezikulái közöt t csak e lvétve f igye lhetõ meg ovoid; a vezikulák azonban 
m á r ekkor is valamivel k isebbek (á t lagban 320 Á), m i n t a moharost végzõdés 
vezikulá i (400 Á). Fe lnõt t glomerulus Golgi axon jában (9. ábra) hasonló f ixálási 
techn ikáva l jóva l több az ovoid vez iku la, s így az axon azonosítása is jóval 
könnyebb . 

7. Csábító lenne ezek u t á n az eredményeket összevetn i megfelelõ elektro-
fiziológiai adatokka l , elsõsorban annak megál lapí tására , hogy a szinapszis mor-
fológiai d i f ferenciálódása mi lyen e lekt romos jelenségek esetleges megjelenésé-
vel kapcsolatos. A glomerulus esetében, sajnos, exak t ada tok h i á n y á b a n csak 
a n n a k regisztrá lására szor í tkozhatunk , hogy a glomerulár is sz inapt ikus át tevõ-
dés megjelenése valószínõleg idõben megelõzi a paral le l - rost P u r k i n j e sejt 
sz inapt ikus á t tevõdés k ia laku lását , bá r glomeruláris á t tevõdésre sem lehet a 
másod ik hét elõt t következ te tn i . 

8. Arra köve tkez te the tünk az i t t i smer te te t t ada tokbó l , hogy a szinapszis 
d i f ferenciá lódása során, a presz inapt ikus axon ha tásá ra kialakuló posztszinap-
t i kus formác iók : 

a ) ha ta lmasan megnövel ik az ér intkezési fe lszínt és 
b) va lószínûsí thetõ indukciós szerepük van a presz inapt ikus végzõdés 

mor fogenet ika i d i f ferenciá lódásában is. 
Mindez ar ra uta l , hogy a szinapszis jel lemzõ s t ruk turá l is organizációja 
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az ontogcnet ikus di f ferenciá lódás során a pre- és posztsz inapt ikus elemek köl-
csönös egymásrahatása ú t j án a laku l ki . 

A felsorolt összefüggések azonban a normál is fej lõdésbõl legfel jebb való-
színûsí thetõk, i l letve sok esetben csak se j the tõk . Tényleges t isz tázásukhoz 
exper imentá l is v izsgálatok szükségesek. Ezekkel a következõkben foglalko-
zunk . 

B) Az interneuronális kontaktus és szinaptikus rendszerek differenciálódása 
kísérletes körülmények között 

Továbbra is prob léma m a r a d t tehát , hogy a szinapszis elõzõ fe jezetben 
i smer te te t t morfogenezisében mi a tényleges szerepe a 

1. presz inapt ikus axonnak, i l l . 
2. a posztsz inapt ikus neu ronnak . 
Elegendõ-e a presz inapt ikus elem részérõl az egyszerû kon tak tus a szi-

napsz is di f ferenciálódásához, vagy szükséges ezenkívü l a presz inapt ikus axon 
normál is funkc ió jáva l kapcsolatos valami lyen más tényezõ ( t ro f i kus , specif ikus 
ak t i v i t ás stb.) is? Ugyancsak p rob léma marad t továbbra is, hogy a dif feren-
c iá lódás során a posz tsz inapt ikus neuron miként (ha egyál ta lán) befolyásol ja 
az axonvégzõdés és az egész szinapszis morfogenezisét. 

Szinapt ikus rendszerek, ill. a központ i idegrendszer neuronhá lózata i ese-
t ében milyen szerepe van a specifikus kapcsolatok k ia lak í tásában a különbözõ 
presz inapt ikus e lemek érkezési sor rend jének, ill. az idõzítés pontosságának? 
A speci f ikus kapcso la tok k ia laku lását je lentõsen be fo lyáso lha t ják a szinapto-
genet ikus per iódusban a szürke á l lománynak a neuronok és gl iasej tek morfo-
genet ikus di f ferenciálódása köve tkez tében lé t re jövõ mennyiségi növekedése, 
amely a szükséges opt imál is térk ihasználás révén minõségi átrendezõdéssel , a 
végleges belsõ s t r u k t ú r a k ia laku lásával párosul . 

E probléma v izsgálatára és t isz tázására kü lönbözõ kísér leteket végeztünk. 
1. A presz inapt ikus axon funkcionál is depr ivác ió já t i déz tük elõ a szinap-

togenet ikus per iódus elõtt és a l a t t . E v izsgálatoknál az axon b e n õ az af feren-
tác iós területre és ér intkezést is létesí t a posztsz inapt ikus idegsej t te l , de nor-
mál is funkciói (mûködés i i nge rm in ták szállítása és továbbí tása stb.) hiányoz-
nak , ill. kor lá tozot tak . 

2. A kettõs a f ferentác ió jú Purk in je -se j t egyik afferens rendszerét , a moha-
rost-szemcsesej t rendszer t — a kúszórost - rendszer ér intet lenül hagyásáva l — 
a k isagykérgi szinapszis rendszerek di f ferenciálódása elõtt k i i k t a t t u k a szemcse-
se j tek vírus-fertõzéssel tör ténõ szelekt ív e lpuszt í tása révén. 

A 2. pontban je lzet t v izsgála tokka l egyben komplex szinaptikus rendszerek 
plaszt ic i tási po tenc iá l ja is nyomon követhetõ. Az a lka lmazot t model lben ugyan-
is egyes rendszerek tel jes, ill. részleges kiesése következ tében fe l téte lezhetõ, 
hogy a másik ( túlélõ) rendszer (ez esetben a kúszórost) ú j t í p u s ú szinapt ikus 
kapcso la tokat lé tes í thet . 
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A preszinaptikus végzõdés funkcionális deprivációjának hatása a szinapszis 
morfogenezisére 

Ké t komplex szinapszis d i f ferenciá lódását v izsgá l tuk a presz inapt ikus 
neuronok funkcionál is depr ivác ió já t köve tõen . 

Az egyikben a corpus genicu la tum laterale ún. op t i kus sz inapt ikus glo-
meru lusa iban végzõdõ opt ikus neuronok, a másikban a hídból eredõ és a kis-
agykéregben moharos tkén t végzõdõ ros tok funkcionál is depr ivác ió ját idéz tük 
elõ kísér letesen. 

Optikus végzõdés funkcionális deprivációja 

K u t y á b a n és macskában a szemhé jaka t a szü le tés t követõ 1—2 napon 
t ehá t a szemhéjak fe lny i tása elõtt l e v a r r t u k (157). Így az állat, ill. a szemek 
normál is külvi lági látóingerek nélkül f e j l õd tek (el tekintve a szemhéjakon keresz-
tü l esetleg á tha to ló , va lószínûsí thetõen k ismennyiségû d i f fúz fénytõ l ) , ugyan-
akkor az opt ikus rostok normál isan benõ t t ek a CGL-be. ( Ismeretes, hogy enuk-
leáció, vagyis a presz inapt ikus rost k i i k ta tása a posztsz inapt ikus dendr i t i kus 
s t r uk tú rák fej lõdésének nagymérvû re ta rdác ió ja (38, 89), ill. a CGL sej tek 
a t ró f i á j á t (98) idézi elõ, i lyen kísérlet t e h á t eo ipso a lka lmat lan a fe l te t t kérdés 
adaequa t megválaszolására.) 

Di f ferenc iá l tabb posztsz inapt ikus s t ruk tú rá i m i a t t a ku tya op t i kus glo-
meru lusa i t v izsgál tuk részletesebben. Min t a 10. áb rán lá tható , k u t y á b a n az 
opt ikus rost nemcsak a re lay-sej tek és a Golgi-sejtek dendr i t ikus pro t rúz ió iva l 
sz inapt izá lnak, hanem a pro t rúz iókban m i tochondr iumot nem t a r t a l m a z ó szi-
nap t i kus töv isek is nyomu lnak a g lomeru lus középpon t jában elhelyezkedõ 
opt ikus végzõdésbe. A g lomerulusban végzõdõ és ugyancsak a dendr i t i kus 
pro t rúz ióva l , de tövisekkel nem szinapt izáló másik ké t axonféleségben (helyi 
Golgi axonok és kérgi eredetû végzõdések) a sz inapt ikus vezikulák k isebbek, 
m in t a szferoid vezikulás opt ikus végzõdésben, á l t a l ában csak 250—400 Á 
nagyságúak , ovoidok, vagy szabá ly ta lan , a lakúak, amibõl esetleges gátló 
je l legükre is köve tkez te the tünk . Érdekes, hogy a g lomerulusban nagyszámban 
ta lá lha tó axo-axonikus szinapszisokban mindig az exc i ta tor ikus op t i kus rost 
a presz inapt ikus a gát lónak vél t másik k é t axonhoz v iszonyí tva;* m in thogy 
nem tar toz ik szorosan tá rgyunkhoz , csak megemlí tem, hogy ez a megf igyelés, 
legalábbis a komplex szinapszisokban lefo lyó presz inapt ikus gátlás b izonyos 
mér tékû fogalmi ú j raér téke lését teszi szükségessé. 

* MOREST (108) és PASiKékkal végzett saját megfigyeléseink arra utalnak, hogy számos, 
addig Golgi axonnak tartott profil a glomeruluson belül tulajdonképpen dendrit, ame ly — a 
nem differenciált gerinctelen unipoláris idegsejtnyúlványokhoz hasonlóan — ingerfelvételre 
és ingerületátadásra egyaránt alkalmas. E nyúlványokat , minthogy bennük szinaptikus vezi-
kulákat, és endoplazmás retikulumot egyformán ki lehet mutatni, s mivel membránjuk inger-
felvevõ és átadó specializációkat egyaránt tartalmaz, preszinaptikus dendritnek lehetne nevezni. 
Jel lemzõ, hogy fénymikroszkóposan (Golgi festéssel) e nyúlványok dendritnek mutatkoznak, 
s jól elkülöníthetõk a sejt valódi axonjától. 
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A szemhé j leva r rás u tán k é t hónappa l v i zsgá l t CGL g lomeru lusa i t ö k é -

le tesen k i fe j lõdnek , az op t ikus ros tok nagysága és belsõ f i n o m szerkezete a 

kont ro l lhoz (10. áb ra ) hasonló. N a g y s z á m b a n ta lá lha tók dend r i t i kus p r o t r ú -

z iók és gátló axonvégzõdések . Az egyedüli, b á r lényeges qua l i t a t i v vá l tozás a 

p ro t rúz iókbó l az op t i kus ros tba t ü remkedõ sz inap t i kus töv i sek kifejlõdésének 

elmaradása (10. á b r a ) . A más ik kü lönbség, a m e l y e t az é r in tkezõ pre- és posz t -

sz inapt ikus , v a l a m i n t az egész g lomeru lus t behüve l yezõ g l ianyú lványok m e m b -

r á n j á n a k méréséve l k a p t u n k , q u a n t i t a t i v j e l l egû (I . t áb láza t ) . 

1. táblázat 

K O N T R O L L Szemhéjbevarrás 

Opt ikus Végzõdés 
D E N D R I T T E L 
érintkezõ felszíne % 34,6 ± 3,2 26,2 ± 1,8 

O.V. 
A X O N N A L 
érintkezõ felszíne % 39,1 ± 2,9 27,5 ± 1 , 4 

O.V. 
SZ INAPT IKUS SPECIALIZÁCIÓ % 12,4 8,9 

A vá l tozás lényege, hogy a szemhé j l eva r ro t t á l la tban csökken az op t i kus 

a x o n n a k i degnyú l vánnya l ( dend r i t -f- azon) k é p z e t t ér in tkezési felülete. Csök-

k e n ugyanakko r a kont ro l lhoz v iszonyí tva az opt ikus végzõdésen t a l á l h a t ó 

sz inapt ikus m e m b r á n - m e g v a s t a g o d á s o k száma is ; ennek oka l ehe t a sz inapt izá ló 

t öv i sek k i fe j lõdésének e lmaradása . 

Az i t t i s m e r t e t e t t kísér let az t b izony í t ja , hogy nem e legendõ az egyszerû 

ér intkezés, h a n e m az opt ikus a x o n normál is f unkc ió ja is szükséges a posz t -

sz inapt ikus t ö v i s e k k i fe j lõdéséhez. 

Összehason l í tha tók a f en t i e redmények C R A G G (23) e lek t ronmik roszkópos 

megf igyeléseivel , ak i sö té tben t a r t o t t egér CGL- jében az op t i kus axon á l t a l 

k é p z e t t sz inap t i kus felszín m i n t e g y 30%-os csökkenését f i gye l t e meg. ( S a j á t 

k ísér le tünkben — I . táb lázat — ez cca. 25%-os . ) Tövisek e l tûnését (k i fe j lõ-

désének e l m a r a d á s á t ) CRAGG n e m f igye lhet te m e g , m in thogy dendr i t i kus t öv i s 

az egér CGL- jéban normál is kö rü lmények k ö z ö t t sincs. 

A vá rakozássa l e l len té tben a depr ivál t op t i kus végzõdés f i nom szerkeze-

t é b e n , sz inap t i kus vez iku lá inak számában v á l t o z á s t nem t a l á l t u n k . A funkc io -

ná l is depr ivác ió t e h á t csak t ranszneuroná l i s h a t á s á b a n man i fesz tá lódo t t — 

legalábbis a mor fo lóg ia i képbõ l erre lehet köve t kez te tn i . 

M a g y a r á z a t r a szorul, h o g y miért csak a tövisek fe j lõdése m a r a d t el, 

s miér t f e j l õd tek k i tel jes s z á m b a n és n o r m á l i s s t r u k t ú r á v a l az u g y a n c s a k 

az opt ikus végzõdésse l sz inapt izá ló dendr i t i kus pro t rúz iók . Az ok abban keres-
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hetõ , hogy míg a töv isek csak depr ivá l t op t i kus végzõdéssel sz inapt izá lnak, 
a pro t rúz iók más (Golgi, kérgi) axonokkal is, amelyeket a szemhéj levar rás 
funkc ionál isan nem ér in te t t . H a ez a fel tevés igaznak b izonyu lna — s ezt 
csak tovább i kísér letekkel lehet végérvényesen eldönteni — a jelenséget multi-
axonális indukciónak nevezhe tnénk . Mindenesetre a fel tételezés valószínûsége 
mel le t t szól a következõkben leírt kísérlet i e redmény is, ame ly szerint a moha -
rost funkcionál is károsí tása az ugyancsak m i tochondr iumot ta r ta lmazó, de 
többségében csak a káros í to t t moharos t ta l é r in tkezõ dendr i t i kus digitek nagy -
m é r v û számbeli redukc ió já t okozza. 

Keresztezett cerebro-ponto-cerebelláris atrófia 

Ismeretes, hogy magza tban , vagy ú j szü lö t tben e lszenvedet t fé loldalú 
nagyagykéreg at ró f ia a kont ra la terá l is kisagyi hemispher ium a t r ó f i á j á t okozza. 
K u t y á b a n és macskában a kont ra la terá l is k isagy i atróf iát kísér letesen ál l í tot-
t u k elõ olymódon, hogy ú jszü lö t t á l la t féloldali nagyagykérgé t e l távo l í to t tuk , 
v igyázva arra, bogy a tö rzsmagvak ne sérü l jenek. 6—8 hét te l az operáció u t á n 
az el lenoldali kisagyi hemispher ium at ró f iá ja szabad szemmel is jó l lá tható (52). 
Az e lekt ronmikroszkópos v izsgálathoz mindig az ipsi laterál is, t e h á t normál is-
nak tek in the tõ hemispher ium kérgét haszná l tuk . 

Pá lya tan i lag a jelenség könnyen érhetõ. A p i ramissej tek e l távol í tásával 
ugyanis a h ídmagvak neu ron ja inak egyik leg fontosabb afferens elemét i k t a t t u k 
ki . Mint ismeretes, a h ídban a cerebro-ponto-cerebel lár is pá l ya keresztezõdik 
— ez a keresztezet t a t ró f ia oka — s a h ídmagvak neuronja i m i n t moharostok 
végzõdnek az ellenoldali k isagykéreg szemcsésréteg g lomerulusaiban. így az 
a t ró f ia elvileg k i te r jedhe t az egész moharost -a f ferentác ióra , azaz 1. magára a 
leg inkább ér in te t t moharos t ra ; 2. a posztsz inapt ikus szemcsesej tekre és 3. a 
para l le l ros t -Purk in je sa já t á tkeresztezés (57) szinapszisra. 

Fénymikroszkópos fe lvételen (11. ábra) i n k á b b csak se j t en i lehet, hogy 
a k isagykérgi a t ró f ia = szemcsésréteg, ill. k isagy i szigetek a t ró f iá jáva l . Már 
k isnagyí tású e lekt ronmikroszkópos felvételen jó l lá tha tó , hogy n e m a szemcse-
se j tek számának esetleges csökkenése (bár ezek száma a belsõ szemcsésrétegben 
a külsõ szemcseréteg emigrác ió jának re ta rdác ió ja mia t t tény legesen kevesebb 
10—15%-ka l , mint az ipsi lateral is oldalon), h a n e m a g lomerulusok a t ró f i á ja 
a p r imer oka a makroszkópos a t ró f i ának is. Továbbá , mind a k isnagyí tású, 
mind a nagyobb felo ldású (12. ábra) E M felvételeken ki tûnik, h o g y a moharost 
nagyságra , belsõ szerkezetre nem sokban kü lönbözik a kontroll o lda l moharost-
já tó l ; lényeges különbség a posztsz inapt ikus dendr i t i kus digi tek számában ál la-
p í t ha tó meg. Ez magyarázza , hogy míg a kon t ro l iban a moha ros t teljes fel-
színét gyakor lat i lag dig i tek bo r í t j ák , az a t ró f iás oldalon ezek kifejlõdésének 
hiányában a moharostvégzõd felszínének je len tõs hányadá t glia fedi (12., 
13. ábrák) . 
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Természetesen nem beszé lhetünk e kísér letben a moharos t - rendszer „ f unk -
cionális depr ivác ió járó l " o l yan ér te lemben, min t az o p t i k u s rendszernél t e t t ü k 
az e lõbbiekben. Helyesebb inkább a moharost - rendszer t ranszneuroná l is atró-
f iá já ró l szólni. Mindamel le t t a kísérletek eredményei egy — igen lényeges — 
pon ton összehasonl í thatók. Sem a depr ivá l t opt ikus végzõdésben, sem az ugyan-
csak elsõsorban ér intet t moharos tban n incs jelentõs s t ruk tu rá l i s vá l tozás. Az el-
vál tozás lényege a posztsz inapt ikus neu ron (relay-sejt , i l l. szemcsesejt) spe-
ciális, csak a depr ivál t a x o n n a l ér intkezõ dendr i t ikus képzõdménye inek (tövis, 
il l. dendr i t i kus digit) fe j lõdés re ta rdác ió ja , ill. a fe j lõdés teljes e lmaradása 
(13. ábra) . Megjegyzendõ, hogy fe lnõt t k isagykéregben krónikus moharos t -
vágás t köve tõen (50, 59) ugyancsak e l tûn ik a posztsz inapt ikus d ig i tek túl-
nyomó többsége, azok kivételével , ame lyek a helyi Golgi sejt a x o n j á v a l is 
sz inapt izá lnak. Lehetséges, hogy az a t ró f i ás g lomeru lusban lá tható k isszámú 
digit d i f ferenciálódása is i lyen okra veze the tõ vissza ( legalábbis részben) (13. 
ábra) a glomerulus per i fé r iá ján elhelyezkedõ Golgi a x o n ugyanis normál isan 
fe j lõdik az a t ró f iás g lomeru lusban is. 

Mindenesetre ny i l vánva ló , hogy a moharost egyszerû jelenléte n e m elég-
séges a posztsz inapt ikus formációk k i fe j lõdésének megindí tásához: ehliez a 
végzõdés normál is f unkc ió ja , s minden bizonnyal va lami lyen késõbb talán 
kémiai lag is megha tá rozha tó neurotrof f a k t o r is szükséges. 

Specifikus afferentáció jelentõsége látókérgi piramissejtek apikális dendri-
tikus töviseinek differenciálódásában és fenntartásában 

Az elõzõekben i smer te te t t v izsgálatokból arra köve t kez te the tünk , hogy 
ado t t posztsz inapt ikus fo rmác ió (dendr i t ikus tövis, d ig i t ) d i f ferenciálódásához 
a vele ér in tkezõ presz inapt ikus pa r tne r normális funkc ionál is á l l apo ta , az 
ér intkezõ axon által szá l l í to t t va lami lyen neurotrof f a k t o r jelenléte szükséges. 
Az indukc iónak ezt a f o r m á j á t ezért kontakt vagy direkt indukc iónak nevez-
he t j ük . Bizonyosra vehe tõ , hogy az indukc iónak ez a m ó d j a más, á l t a l unk nem 
vizsgált s t r uk tú rák ra is érvényes. A látókéreggel kapcsolatos a lább iakban 
i smer te te t t v izsgálatok azonban arra engednek köve tkez te tn i , hogy leg-
alábbis egyes speciális sz inapt ikus rendszerek esetében — n e m egyedül i mód ja 
a posztsz inapt ikus fo rmác iók indukc ió jának . 

A nagyagykéreg jel legzetesen dendr i t i kus tövises se j t je i a p i ramisse j tek . 
A sz inapt ikus dendri t töv isek f enn ta r t ásában a p i ramissej tekhez, il l. a kéreg-
hez menõ a f ferentác iónak v a n szerepe. S Z E N T Á G O T H A I (151) v izsgálata i szerint 
ugyanis krón ikusan (2 hónap) izolált, t e h á t külsõ af ferentác ióval n e m bíró 
kéregben a tövisek t ú l n y o m ó többsége felszívódik. 

A töv isek fe j lõdéséhez ugyancsak szükséges az af ferentáció. E z t bizo-
ny í t j a az a v izsgála tunk (81), amelyben kérgi neurob lasz tokat a f ferentác ió-
mentes, disszociált szövet tenyészetben t a r t o t t u n k hosszabb (8 nap) i dõn keresz-
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t i l l : a p i ramisse j tekre jel lemzõ dendr i t ikus arbor izáció — b á r a normál isná l 
v iszonylag p r im i t í vebb fo rmában —- k i fe j lõdöt t , de tövis i lyen kö rü lmények 
közö t t a dendr i teken nem fe j lõdö t t . 

A látórendszer funkcionál is deprivációja ugyancsak speci f ikus elvál tozá-
soka t kozot t lé t re a fej lõdõ apikál is dendri t töv ise inek számában . 

Újszülött n y u l a k b a n szemel távol í tás u tán , vagy a CGU-ben e j t e t t léziót 
köve tõen G L O B U S és S C H E I B E L ( 4 4 ) fénymikroszkópos Golg i - technikával je len-
tõs csökkenést t a p a s z t a l t a k az apikál is dendr i tek tövisei számában , amibõ l 
a r ra köve tkez te t t ek , hogy az apiká l is dendr i tek , ill. tövisei a speci f ikus l á tó 
af ferensek fõ végzõdési helyei. V A L V E B D E ( 1 6 3 , 1 6 4 ) , G L O B U S és S C H E I B E L 

eredménye i t egéren végzet t hasonló kísérletei a l ap ján megerõsí te t te , t ovábbá 
ugyancsak apikál is dendr i t töv is- redukc ió t t apasz ta l t sötétben t a r t o t t , t e h á t 
fény-depr ivá l t egerekben is. Míg azonban G L O B U S és S C H E I B E L k izárólag az api-
kál is dendr i teken, V A L V E B D E és E S T É B A N ( 1 6 5 ) a lokális, felszálló axonú „csil-
l a g " se j tek dendr i t i kus arbor izác ió jában is ta lá l t je lentõs e lvá l tozást . E csillag-
se j tek dendr i t je i normál isan a I I I — I V — V . ré tegben egyaránt megta lá lha tók , 
enukleáció u tán azonban a I V . ré tegben nem fe j lõdnek ki. E b b õ l V A L V E B D E 

ar ra köve tkez te t , hogy a p redominánsan a IV. ré tegben végzõdõ speci f ikus lá tó-
a f ferensek csak részben végzõdhetnek e réteg apikál is dendr i t je in , más részük 
a ré teg Golgi I I t í p u s ú (tehát in terneuronál is) se j t je inek dendr i t je in végzõdik, 
í g y a specif ikus af ferensek funkc ionál is deprivációja következ tében lé t re jövõ 
apikál is dendr i t i kus tövis számcsökkenés csak részben direkt köve tkezménye 
a töv iseken fe l té te lezet ten végzõdõ axonok funkc ionál is a l te rác ió jának, és fel-
té t lenü l f igyelembe kell venni egy indirekt b i t ranszneuronál is al terációt is, 
ame ly a helyi Golgi I I sejtek közvet í tésével j á r u l n a liozzá az apikál is dendr i t -
töv isek számbeli csökkenéséhez. 

Ez t erõsítik meg S Z E N T Á G O T H A I ( 1 5 2 , 1 5 5 ) v izsgálata i is, amelyek szer int 
a speci f ikus af ferensek nemcsak a p i ramisse j teken, hanem Golgi I I in terneu-
ronokon is végzõdnek. E v izsgálatok szerint t o v á b b á , az apikál is dendr i teken 
felszálló axon, ame ly a dendr i tek töviseivel a lko t többszörösen ér in tõs szinap-
szist, helyi , Golgi t í p u s ú sej tekbõl ered. A speci f ikus afferensek a IV. ré tegben 
elhelyezkedõ Golgi t í pusú sej teken végzõdnek, a p i ramissej tek radiá l isan f u t ó 
bazál is dendr i t je in . Va lóban, a CGL-ben e j te t t léziót követõen e lekt ronmikrosz-
kóppa l jól l á tha tó ( 1 5 5 ) , hogy a degenerálódó lá tó-af ferensek vékony , részben 
töv is nélkül i dendr i teken végzõdnek, másrészt ugyancsak vékony , de tövises 
dendr i teken . U t ó b b i a k — Golgi impregnációs a n y a g a lapján — csak a piramis-
se j tek bazál is dendr i t je ive l lehetnek a IV. ré tegben azonosak, míg a tövis nél-
kül i vékony dendr i tek minden b izonnya l a Golgi sej tek dendr i t je i . Apikál is 
dendr i ten vagy közvet len közelében degenerálódó axonvégzõdés n e m vol t . 

Hasonló e redményre j u t o t t a k J O N E S és P O W E L L ( 6 7 — 7 0 ) is a macska 
somatosensoros kérgének elektronmikroszkópos és degenerációs v izsgálata kap-
csán. A ta lamokor t iká l is , ún. speci f ikus rostok többsége a IV. ré tegben végzõ-
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dik, vékony tövises dendr i teken, amelyek a bazális dendr i teknek fe le lnek meg. 
A degenerál t rostok 2 5 % - a a tövisnélkül i , vékony, t e h á t bizonnyal Golgi dend-
r i teken végzõdik. A degenerálódó ta lamokor t iká l is ros tok néhány százaléka 
csi l lagsejtek szómáján végzõdik. J O N E S és P O W E L L az t is valószínûsít ik, hogy 
a Golgi (csil lagsejt) neuronok axon ja i eredésükhöz közel, az I — I V . réteg 
dendr i t je inek tövisein, ill. magán (a valószínûleg apikál is) dendr i teken végzõd-
nek, ami megfelel S Z E N T Á G O T H A I á l ta l ( 1 5 2 , 1 5 4 ) a lá tókéregben leí r t „car t -
r idge"-sz inapszisnak. 

S Z E N T Á G O T H A I (151) k i m u t a t t a , hogy bár k rón ikusan izolált kéregben 
a dendr i t ikus tövisek száma nagymér tékben csökken, sok (lokális eredetû) 
axoszomat ikus szinapszis megmarad a p i ramisse j teken. (Ugyanakkor sa já t 
v izsgálata ink során az is k iderü l t , hogy a Golgi se j teken normál isan tömeges 
axoszomat ikus szinapszisok nagyrésze e l tûn ik k rón ikus izoláció u t á n , közve-
t e t t b izonyí tékaként annak , hogy ezen szinapszisok egy része speci f ikus (ez 
esetben látó) af ferens. 

A v izsgálatok a lap ján készí tet t ú j kapcsolási model l t , amely a speci f ikus 
af ferens, Golgi sejt és p i ramissej t kapcso la ta i t demonst rá l ja , a 14. ábrán 
m u t a t j u k . 

Fent i kísér letekbõl egyér te lmûen levonható az a következtetés, hogy az 
apikál is dendr i t ikus töv isek számbeli redukc ió ja v a g y eltûnése a IV. ré tegben 
nem azért következ ik be (ahogy azt eredet i leg G L O B U S és S C H E I B L gondol ták) , 
mer t a kísérletesen depr ivá l t vagy degenerá l t speci f ikus afferensek eredeti leg 
r a j t u k végzõdnek: m in t l á t t u k az apikál is tövisekkel e rétegben a lokál is Golgi 
axonok sz inapt izá lnak. A szemlevarrás, enukleáció esetében a h a t á s nyi lván-
va lóan t ranszneuronál is (a CGL közvet í tésével) , de még a CGL-lézióknál is 
csak t ranszneuronál is ha tásró l lehet szó. A t ranszneuronál is hatás egyik lehet-
séges magyaráza ta , hogy az — ahogy az t V A L V E R D E egyik (164) köz leményé-
ben már fe lve te t te — a Golgi neuronokon keresztül érvényesül. (Ez a követ-
keztetés egyébként kétségtelen elméleti érdekességén kívü l arra is f igye lmezte t , 
hogy egy ado t t axon-af ferens depr ivác ió já t követõ posztsz inapt ikus s t ruk tú ra -
vá l tozásokból csak óvatosan v o n h a t u n k le köve tkez te tés t az a l te rá l t poszt-
sz inapt ikus elemen végzõdõ axon azonosí tására vonatkozóan. ) 

Elmélet i leg elképzelhetõ azonban egy másik lehetõség is a je lenség magya-
ráza tá ra . Minthogy a Iátó-af ferensek nemcsak a Golgi sej teken, h a n e m a pira-
missej tek bazális dendritjein is végzõdnek, elképzelhetõ, hogy funkcionál is 
depr ivác ió juk olyan speci f ikus ha tás kiesést je lent a p i ramissej t számára , amely 
a sejt más részén (ez esetben apikál is dendr i ten) fe j lõdõ tövisek dif ferenciáló-
dásához, ill. f enn ta r tásához — részben — szükséges lehet . Másszóval, a látó-
af ferensek programoznák (legalábbis részben) a p i ramisse j te t apikál is dendri-
t ikus tövisek ki fe j lesztésére — egy más ik , helyi (Golgi) axonplexus számára. 

Sajnos, e fel tételezés kísérletes ellenõrzésére a nagyagykéreg a lka lmat lan , 
hiszen az apikál is dendr i teken végzõdõ lokális Golgi I I sejtek e lekt ív elpusztí-
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tására, vagy k i fe j lõdésük megakadályozására jelenleg nincsenek még mód-
szereink. De még ha ez lehetséges is lenne, a p i ramisse j t kapcso la ta inak rend -
kívüli komplex i tása (kommisszurál is, asszociációs af ferensek stb.) bonyo l í ta -
nák az eredmények értékelését. Lehetõség van azonban a hipotézis kont ro l lá -
lására a k isagykéregben, ahol 1. az in t rakor t iká l is kapcsolatok egyszerûbbek, 
2. ame lynek két a f ferense közül a moharendszer l iez ta r tozó, s a kérgi Golgi 
sej tekkel ez esetben analógnak tek in the tõ szemcsesej tek elektíve e lpuszt í t -
ha tok . 

Agranuláris kisagykéreg morfológiai differenciálódása 

Ismeretes (57), hogy a kisagyi Pu rk in je se j tek harmadlagos dendr i t je inek 
tövisei (számítások szer int [40] egy Pu rk i n j e se j tnek cca. 80 000 tövise van! ) 
k izárólag paral le l axonokka l sz inapt izá lnak. Bár a paral lel rostok eredõ se j t j e i , 
a szemcsesej tek morfológiai lag nem tek in the tõk Golgi I I se j teknek, ugyanúgy , 
mint a kérgi Golgi se j tek , lokális neuronok. A kúszórost , a Pu rk in je sejt más ik 
fõ af ferens eleme a dendr i tek sima felszínével szinapt izál , a harmadlagos dend -
ri tek töviseivel — normál is körü lmények közöt t — nem. A kúszórost t e h á t 
-— mu ta t i s mutand is — a látókérgi speci f ikus af ferens ana lóg jának t ek in the tõ , 
Két t ovább i gát ló (kosár- és csil lagsejt) in te rneuron (33) a Purk in je dend r i t f a . 
ill. szórna és preaxon (58) terü letén létesít sz inapt ikus kapcso la to t . A k isagy-
kérgi model l fe l tét len elõnye a nagyagykéreggel szemben, hogy ú j szü lö t tben 
a lka lmazot t P I C O D N A vírus infekcióval (78, 97) a szemcsesej tek (és a gá t ló 
in te rneuronok többsége) még a sz inaptogenet ikus fo lyamatok elõtt szelekt íve 
e lpusz t í tha tok . Min thogy i lyen agranulár is kéregben sem fény- , sem e lek t ron-
mikroszkóppal nem s ikerü l t moharos to t k i m u t a t n u n k — azaz a szemcsesej tek 
teljes h i á n y á b a n nem nõnek be a kéregbe, a k isagykéreg gyakor la t i lag kúszórost -
Purk in je se j t kapcso la t ra egyszerûsödik. 

Az e lek t ronmikroszkópos v izsgálat ra k ivá lasz to t t fo l iumok tel jesen szem-
csesej tmentesek vo l tak* (15. ábra). 

Az igen vékony molekulár is ré teg, és az ugyancsak abnormál isan v é k o n y 
fehér jeá l lomány közöt t i te l jes teret szorosan egymás mel let t , de szabá ly ta lanu l , 
több ré teg vas tagságban elhelyezkedõ Pu rk i n j e sej tek tö l t ik ki (15. áb ra ) . 
Kosár- v a g y csi l lagsej teket sem fény- , sem e lek t ronmikroszkóppal nem ta lá l -
tunk . Lehetséges, hogy a Purk in je -se j tekhez nagyságban is hasonló Golgi 
sejtek egy része tú lé l te a vírus fer tõzést , ovoid vez iku lákat ta r ta lmazó , t e h á t 
b iztosan Golgi-ként ér téke lhetõ axonvégzõdéseket azonban a vizsgált kéreg-
részletben sem ta lá l t unk . Ez arra u ta l , bogy a rendszer va lóban ké t komponens-

* Kü lön köszönet il let Dr. R. Ll inás-t (Univers i ty of Iowa, USA), aki a ví rusfer tõzéssel 
„szemcsese j t te len í te t t " menyé tek k isagyából k ivágot t kéreg és k i sagymagvaka t t a r t a lmazó , 
g lu ta ra ldehydben f ixá l t b l okkoka t e lekt ronmikroszkópos vizsgálat cél jából rendelkezésünkre 
bocsá j to t ta . 
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bõi áll: P u r k i n j e sejtbõl és —• az e lek t ronmikroszkóppa l jól iden t i f i ká lha tó 
(17. ábra) kúszorostokbó l . 

A v é k o n y molekulár is réteget t ehá t i r regulár isan fu tó , szorosan egymás 
mel let t f ekvõ Purk in je dendr i tek , kúszóros tok és a dendr i teke t egymástó l el-
választó g l ianyú lványok (16a) ábra a l k o t j á k . 

A kúszóros tok rendk ívü l fe j le t tek, v a s t a g a b b a k , m in t normál is fe lnõ t tben 
és nagy fe lü le ten sz inapt izá lnak (17a ábra) a Purk in je dendr i t sima felszínével. 
E z a kép összhangban áll azon elektrof iziológiai ada tokka l , amely szer int agra-
nuláris ké regbõ l a normál isná l jóval e rõsebb kúszórost ak t iv i tás veze the tõ 
el (93). 

A legmeglepõbb megf igyelés kétségte lenül az, hogy a paral le l - rostok te l jes 
h iányában is nagyszámú Purk in je -dendr i t töv is ta lá lha tó (17b) ábra) . Ezeke t 
többségükben glia bor í t ja , b á r esetenként egymással is é r in tkezhetnek . Jól-
lehet szinapszis nincs r a j t u k , a sz inapt ikus lokuszra je l lemzõ posztsz inapt ikus 
megvas tagodás is ki fej lõdik a gliával é r in tkezõ töv iseken. Hasonló, n e m szinap-
t i kus dendr i t töv iseket t a l á l t a k H E R N D O N és mtsai is (63) agranulár is k ismacska 
kéregben, v a l a m i n t t iopbenne l indukál t szemcsesej t nekrózisban (62), fe lnõ t t 
á l la tban. 

Mint m á r eml í te t tük , af ferentáció és sz inapt ikus kapcso la tok tó l mentes 
disszociált szöve t tenyésze tben a sejtek csak dendr i teket fe j lesztenek, töv iseket 
nem. Ez k i z á r j a annak a lehetõségét , h o g y a Purk in je dendr i t töv isek ki fej lõ-
dése, ,,sui gener i s " f o l yama t lenne. Az egyedül lehetséges magyarázat, hogy a 
tövisek fejlõdését a velük egyébként nem szinaptizáló, de ugyanazon neuron más 
régióján végzõdõ kúszórostok indukálják. E z t látszik megerõsíteni az a meg-
f igyelésünk is (51), hogy k rón ikusan (8 hé t ) izolált k isagykéregben, amelynél 
természetesen nemcsak a m o h a , hanem a kúszórost a f ferentác ió t is k i i k t a t t u k , 
a dendr i t töv isek többsége fe lszívódot t a n n a k ellenére, hogy számos szemcsesej t 
axon ta lá l ha tó továbbra is a molekulár is ré tegben; a paral le l axonok azonban 
— tövisek h i ányában — mos t a dendr i t s ima felszínével sz inapt izá lnak. Ez 
olyan sz i tuác ió, amely normál isan soha n e m fordul elõ. Természetesen i t t fel-
vetõdhet a P u r k i n j e axon á tvágása köve tkez tében lé t re jövõ retrográd degene-
ráció is, i n in t a tövis e l tûnés-fe lszívódás lehetséges oka. Legú jabb vizsgála-
ta inkban (181) krónikus corpus rest i forme á tvágást , t ehá t az ol ivocerebel lár is 
t rac tus á t v á g á s á t követõen cca. 40%-os töv is-szám redukc ió t t apasz ta l t unk . 
Minthogy az ol ivocerebel lár is rostok kúszórosként végzõdnek, ez egyér te lmûen a 
kúszóros toknak a harmad lagos tövisek fenntartásában és közvetve az indukció-
jában j á t s z o t t szerepére u ta l . 

A preszinaptikus elem szerepe a posztszinaptikus rész kifejlõdésében 

A I I / B fe jezetben i smer te te t t v izsgá la tok t ehá t azt b izony í t ják , hogy a 
presz inapt ikus neuron a x o n j á n a k normális funkciója szükséges a speciális poszt-
sz inapt ikus (dendr i t ikus) formációk k i fe j lõdéséhez. 
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1. Az opt ikus neuronok és a pontocerebel lár is moharos tok funkcionál is 
depr ivác ió ja a sz inaptogenet ikus per iódus elõt t (és fo ly ta tó lagosan alatt) a meg-
felelõ posztsz inapt ikus tövisek, il l. digitek fe j lõdésének e lmaradásá t okozzák. 
E b b õ l az következ ik , hogy a szinapszisoknál nem elégséges a szinapt izáló ele-
mek közöt t i d i rekt kon tak tus (bár e nélkül a posztsz inapt ikus elemek egyéb-
k é n t nem fe j lõdnek ki), hanem az axon normál is mûködési á l lapota elõfeltétele 
a posztsz inapt ikus formációk d i f ferenc iá lódásának. Fel té te lezhetõ, hogy az in-
d u k t í v hatásér t v a g y az axon á l ta l szál l í tott és á t a d o t t ingerület i (elektromos 
akt iv i tássa l je l lemezhetõ) m in ta , vagy va lami lyen kémiai (neuro t ro f ) anyag, 
eset leg m indke t tõ a felelõs. Megoldat lan prob léma az induk to r -anyag azonosí-
t á s a : legtöbbet ezzel kapcso la tban immunbio lógia i módszerektõ l remélhe tünk . 
Az indukció az i smer te te t t k ísér letekben tehá t fel tételezi a ké t szinapt izáló 
s t r u k t ú r a közöt t i ér intkezést is az axon normál is mûködési á l lapotán kívül , 
ezér t a jelenséget kontakt (direkt) indukc iónak nevezhe t jük . 

2. A dendr i t i kus posztsz inapt ikus formációk egy f a j t á j a , a prot róz ió, 
amel lye l rendszer int t öbb kü lönbözõ eredetû axon szinapt izál a glomerulár is 
sz inapszisban. (CGL-ben: opt ikus végzõdések -f- helyi Golgi axonok kérg i 
axonok) . Valószínû, hogy a pro t rúz iók fe j lõdését a velük ér in tkezõ axonok 
sz imu l tán indukciós ha tása teszi lehetõvé. Amenny iben tovább i , kísérletes mor-
fológiai v izsgálatok más b izonyí tékokka l ezt megerõsí t ik , az indukc ió ezen 
( fe l tételezet t ) m ó d j á t multiaxonális indukc iónak nevezhe t j ük . 

3. Az indukció ha rmad ik f o r m á j a a heterotop (indirekt) indukc ió, amelyre 
közvet len b izonyí tékot az agranulár is k isagykérgi v izsgálatok szo lgá l ta t tak . 
A Purk in je - töv isek k i fe j lõdését nem a velük egyébként sz inapt izáló paral le l 
ros tok , hanem a se j t más (dendr i t ikus) felszínén szinapt izáló kószórostok indu-
ká l j ák . A nagyagykéreg p i ramisse j t je inek apikál is dendr i t ikus tövisei hasonló 
indukc iós ha tásra fe j lõdhetnek (a „p rog ramozó" af ferens ez esetben a speci-
f i kus [ látó] af ferens), bár az is lehetséges, hogy a helyi Golgi se j tek közvet í té-
sével érvényesül a speci f ikus af ferensek indukciós szerepe: az apikál is töv isek 
d i f ferenciá lódása mindenfé leképpen indirekt ha tás köve tkezménye. Figyelemre-
mél tó , hogy míg a kontakt indukc ió olyan posztsz inapt ikus fo rmác iókná l f igyel-
he tõ meg, amelyek „ rendeze t lenü l " nõnek ki a dendr i tekbõ l , és térbel i or ientá-
c ió juk sem lényeges a végleges sz inapt ikus organizác ióban (glomerulusok), a 
he te ro t rop indukció olyan posztsz inapt ikus fo rmác ióka t ( tövisek) ér int , ame-
lyek szinaptikus rendszer (átkeresztezéses, ill. , ,car t r idge"-sz inapszisok)* mor-
fológiai szubsz t rá tumai . A k o n t a k t indukció á l ta l lé t rehozot t töv isek, digi tek 
az eredet i C A J A L ( 1 2 1 ) koncepc iónak megfelelõen inkább csak fe lü le tnagyob-

* A , ,car t r idge"-sz inapsz is t SZENTÁGOTHAI (152, 155) í r ta le, m i n t a kérg i p i ramisse j tek 
ap iká l is dendr i t j e inek je l legzetes sz inapsz isá t . A Golgi I I se j tekbõ l eredõ, a csúcsi dendr i tekke l 
p á r h u z a m o s le fu tású, ló fa rokszerû a x o n f o n a t az apikál is d e n d r i t e t veszi kö rü l , s o t t , az e lekt -
ronmik roszkópos v izsgá la tok szer int sokszorosan ér intõ sz inapsz is t létesí t az apikál is dendr i t 
töv iséve l . 
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b i tó funkc ióva l rendelkeznek (s ide soro lha t juk á l ta lában a központ i idegrend-
szer m ik roneuron ja inak hasonló képzõdménye i t ) , míg a sz inapt ikus rendszerek 
mak roneu ron ja i nak (Purk in je -se j tek , p i ramissej tek) posztsz inapt ikus tövisei 
té rbe l i rendezet tségük, mér tan i e lhelyezkedésük révén nem egyszerûen a recep-
tor fe lü let nagyobb í tásá t szolgál ják, h a n e m egyben a leggazdaságosabb térki-
haszná lás mel lett (1. átkeresztezéses szinapszis, 57) b iz tos í t ják a rendszerre 
je l lemzõ nagy fokú konvergenc iá t és d ivergenciát . 

A hetero top indukcióhoz hasonló f o l yamatoka t már korábbi , a fel tételes 
re f lexek , ill. idõleges kapcso la tok k ia laku lását és mechan izmusá t elemzõ és 
ér te lmezõ v izsgálatok is fe l té te lezték; elemi neuronál is szinten azonban elõször 
s ikerü l t ennek egzak t b izonyí tékát is szolgál tatni . Természetesen a vizsgálatok-
ból n e m dönthe tõ el, hogy a he te ro top indukció mi lyen mér tékben általánosít-
ható a központ i idegrendszer más neuron ja i ra , neuronhá lóza ta i ra . E r re vonat-
kozó lag még ú j a b b kísér leteket kell végeznünk, elsõsorban olyan szerkezeteken, 
ame lyek komplex sz inapt ikus s t r u k t ú r á j a , és a jel legzetes (tövises) posztszinap-
t i kus formációk részvétele a szerkezete a lko tásában jó l ismert (min t pl. s. gel. 
R O L A N D I , SZENTÁGOTHAI , 1 5 0 ) . Nem zárha tó ki természetesen a n n a k lehetõ-
sége sem, hogy a heterotop indukc ió n e m kor látozódik a rendezet t tövisekre, 
ill. posztsz inapt ikus formációkka l rendelkezõ neuronokra , hanem — valami lyen 
f o r m á b a n — minden olyan idegsej tné l mûködik , amelyek 2, vagy több pre-
sz inapt ikus af ferens végzõdik. A je lenleg rendelkezésre álló metod ika i lehetõ-
ségek azonban e prob léma egzakt v izsgá la tá t még nem teszik lehetõvé. 

Felmerül természetesen az a kérdés is, hogy va ló jában csak a fej lõdés 
során érvényesülõ programozó ha tás ró l van-e szó, vagy a „ t r a i n e r " af ferensek 
késõbb is szerepet j á t szanak a töv isek és más posztsz inapt ikus special izációk 
f enn ta r t ásában . H E R N D O N v izsgálata (62), amelyben t iophenkczeléssel elõidé-
ze t t agranulár is kéregben t o v á b b r a is m e g m a r a d t a k a Purk in je töv isek, jól-
lehe t szinapszisaikat e lvesztet ték, va lamin t sa já t , ú j a b b v izsgála ta ink is (54) 
mindeneset re az u tóbb i fe l tételezést erõsít i meg. 

Valószínû, hogy a he tero top indukc ióban a k o n t a k t indukc ióná l is fel-
té te leze t t va lami lyen kémiai neuro t ro f anyag szerepelhet. Az anyagok azonosí-
t ása , ill. az indukc ió mechan izmusának pontos t isz tázása a j övõ ku ta tások 
fe lada ta . 

4. Adot t sz inapt ikus szerkezet (pl. k isagyi glomerulus) morfogenezise 
b izonyos szempontbó l p lasz t ikusnak nevezhetõ fo l yamat , amenny iben a bonyo-
lu l t szerkezet az i smer te te t t módon, lépésrõl lépésre, a pre- és posztsz inapt ikus 
e lemek kö lcsönhatása révén* a laku l ki . Nem je lent azonban a neurogenet ika i 
é r te lemben ve t t p laszt ic i tást , h iszen mindenfé leképpen moharost és szemcse-
se j t (vagy Golgi sej t ) közöt t jöhe t lé t re a szinapszis; a funkcionál is depriváció, 
v a g y más beava tkozás a szinapszis egyik vagy másik elemét ká ros í t ha t j a vagy 

* A posz tsz inap t i kus neuron f o r m a k é p z õ és szelekt ív mûködésé t a p resz inap t i kus 
a x o n r a a köve t kezõkben részletesen i s m e r t e t j ü k . 
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fe j lõdését éppenséggel (bár csak ideiglenesen) gyors í tha t ja , de más t í p u s ú 
sej tekkel való kapcsolat i lyen körü lmények közöt t nem h o z h a t ó létre. Ez n e m 
je lent természetesen szigorú, se j t tõ l sej t ig determinác ió t ; m i n t ahogy ezt má r 
elõbb t á rgya l t uk , számos a d a t van erre vonatkozóan, bogy a korai fe j lõdés 
során igen sok, , , tévesen" kapcsolódó, v a g y szükségtelen, „ h i b á s " neuron , ill. 
nyú lvány degenerálódik; vagy is a „ spec i f i kus " kapcsolatok a tú lszámban fe j -
lõdõ szinapszisok szelektív e lpusztulása révén maradnak fen t . Már C A J A L 

le í r ta azt is, hogy (elsõsorban a felesleges számban növekedõ axonkol la terá l isok 
révén) a m a r a d a n d ó kapcso la tokná l jóva l t ö b b szinapszis a laku l ki* a sz inap-
togenet ikus per iódusban. 

C A J A L feltételezése szer int ezek közül a legkevésbé „a l ka lmasak " , v a g y 
„ h i bás " kapcsolású axonok e lpusztu lnak, fe lszívódnak. E je lenséget — vagy is 
az axonkol laterál isok tú lszámú növekedését — azóta s ikerü l t nemcsak fe j lõdõ 
(123), hanem regenerálódó (137) idegrendszerben is megf igyeln i . Degenerá lódó 
rostokat azonban eddig nem m u t a t t a k k i ; kísérleteinkkel kapcso la tban végze t t 
v izsgálatok során — min tegy mel lék termékként — számos degenerá lódot t 
axon t ( fe lnõ t tben ;az ilyen fiziológiai degeneráció jóval r i t k á b b a n fo rdu l elõ) 
sikerül t megf igye lnünk mind a szemcsesejt rétegben, mind a fe j lõdõ molekulá-
ris rétegben, ami C A J A L h ipotézisének igazolásához hozzá járu lás . 

Másszóval, már a fe j lõdõ idegrendszerben olyan n a g y f o k ú redundanc ia 
tapasz ta lha tó , amely a sz inaptogenet ikus per iódus alat t feles számban k ia la-
kuló speci f ikus kapcsolatok nagymérvû szelekciója révén lehetõvé teszi az 
opt imál is neuronhá lózat k ia laku lásá t . 

C) A posztszinaptikus neuron szerepe a szinapszis differenciálódásában és a 
preszinaptikus axon formaképzõdésében 

Végül meg kell v izsgálnunk azt a p rob lémá t is, hogy m ikén t hat a poszt -
sz inapt ikus neuron a presz inapt ikus elem (axonvég) formaképzõdésére, va la-
min t a sz inapt ikus kon tak tus (akt ív regio) d i f ferenciá lódására. 

A sz inapt ikus lokusz (53), vagy aktív regio ontogenet ikus di f ferenciáló-
dására vona tkozó elektronmikroszkópos a d a t o k egyrésze embr ionál is és poszt -
natal is fe j lõdõ agyszövet v izsgálató l származik (1, 12, 43, 55, 79, 82, 110, 114, 
129). Szövet tenyészetben fe j lõdõ szinapszis d i f ferenciá lódását ugyancsak szá-
mosan v izsgál ták e lekt ronmikroszkóppal (17, 103, 104). Á l ta lában e l fogadot t 
k i indulópont az az igen logikus feltételezés, hogy a special izáció k ia laku lását a 
két ér intkezõ idegsejt m e m b r á n j á n a k va lami lyen kémiai „ fe l ismerési r e a k c i ó j a " 
teszi lehetõvé, ami kapcsolódik S P E R R Y (139) kemospeci f ic i tási e lméletéhez, 

* I n t é z e t ü n k b e n végzet t k í sé r le tünkben az t t a l á l t u k , hogy mozgáskép te lenü l , t e h á t a 
vég tagok rögzí tésével fej lõdõ m a c s k a k isagykérgi mo leku lá r i s ré tegében a kont ro l iná l nagyobb 
s z á m ú szinapszis v a n . ami a sz i nap t i kus rendszer differenciálódásának retardációjával m a g y a -
rázha tó . 
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i l l. még k lassz ikusabb f o r m á b a n v isszamegy egészen CAjALhoz (123), ak i az 
i rányí to t t axonvándor lás t és ér intkezések k ia laku lását m á r jóval régebben is 
kemotrop izmussa l m a g y a r á z t a . Bár a molekulár is fe l ismerés mechan izmusa 
ma még nem ismer t , a fe l tételezések szer in t (14, 15) a „ g r e a t e r " m e m b r á n o k 
külsõ fehér jé i és mucopolysacchar idá i , azaz az „ex terna l c o a t " anyagai közö t t i 
reakcióról lehet szó. L im foc i ták esetében m á r b i zony í to t ták 4(2), hogy a se j t -
felismerési reakc iók az „ e x t e r n a l coat " anyaga ihoz k ö t ö t t e k , technikai okokbó l 
ennek b izonyí tása sokkal nehezebb idegsej teknél , de a gyorsan fejlõdõ i m m u n -
neurobiológiai ku ta tások tó l e területen is megfelelõ vá lasz t vá rha tunk a n e m 
távol i j övõben . 

A je lenleg rendelkezésre álló módszerekkel is jól v izsgá lha tó a sz inap t i kus 
lokusz m e m b r á n „megvas tagodásának " , a vezikulák akkumu lác ió jának k ia la-
kulása, megjelenése, ill. a pre- és posztsz inapt ikus e lemek érési f o l y a m a t a . 

Megegyeznek a vé lemények arról, hogy a fej lõdõ axonvégzõdésben keve-
sebb vezikula van , min t az é re t t te rminá l isban. Ezek 500 Á-tõl 1000 Á nagy -
ságig te r j edhe tnek , t ehá t j óva l heterogénebb eloszlásban, min t az éret t végzõ-
désben. Bár a nagyobb vez iku lák elsõsorban a növekedési k ú p r a (28, 29, 71, 88) 
jel lemzõk, a f i a ta l axonvégzõdésekben is rendszer in t megta lá lha tók . 

Mind az érésben lévõ pretcrminál is axonban , m ind a prospekt iv végzõ-
désben igen sok m ik ro tubu lus ta lá lható. Ez fokozot t axonál is anyag t ransz-
por t ra u ta l , amelye t egyébkén t autorad iográf iás v izsgá la tok eredményei köz-
vet lenül is igazolnak. 

Prob lemat i kus a membrán- inegvas tagodások k ia laku lása . G L E E S és m tsa i 
(43) ger incvelõben, va l am in t P I C K és m t s a i (114) ggl. cervicale super ius-ban 
elsõnek sz inapt ikus vez iku la akkumulác ió nélküli, sz immet r i kus dezmoszómára 
emlékeztetõ megvas tagodás t ta lá l tak az axon és a posztsz inapt ikus n e u r o n o k 
közöt t . Magunk a fe j lõdõ ggl. ci l iare-ban (55) ugyancsak igen sok dezmoszo-
moid megvas tagodás t t a l á l t u n k (19a ábra) , sz inapt ikus veziku la akkumulác ió 
nélkül. M in thogy ezek s z á m a a korral csökkent (bár fe lnõ t tben is megta lá l -
hatók) , míg a polar izál t , va lód i akt ív rég iók száma ezzel párhuzamosan n õ t t , 
arra gondo l tunk , hogy a végleges sz inapt ikus régiók a dezmoszomoid kapcsoló-
s t ruk tú rákbó l fe j lõdnek. 

A v izsgálók többsége azonban megelégedet t annak regiszt rá lásával , hogy 
az érett szinapszishoz hason ló polar izál t kon tak tusok (mind agyszövetben, 
mind szövet tenyészetben) m á r a fej lõdés „ k o r a i " szakaszában megta lá lha tók . 
Ezt az á l ta lánosí to t t megá l lap í tás t k r i t i káva l kell f o g a d n u n k , mert 

1. a v izsgál t o b j e k t u m o k többségénél m á r v iszonylag ére t t (néhány napos) 
szinapt ikus szerkezetrõl v a n szó, 

2. az é re t t sz inapszisra megfelelõ k r i té r iumok a l a p j á n csak a z o k a t a 
special izációkat t ek in te t t ék „ sz inap t i kusnak " , amelyeknél már volt sz inapt ikus 
vezikula akkumulác ió -j- posztsz inapt ikus membrán-megvas tagodás , és e l tek in-
te t tek a n e m „beso ro lha tó " special izációktól. 
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Az a lább iakban i smer te tendõ v izsgálatok során, azt f igye l tük meg, hogy 
a polarizált sz inapt ikus lokusz megjelenését megelõzik sz inapt ikus vez iku la 
akkumulác ió nélküli sz immetr ikus, vagy nem-sz immet r ikus membránmegvas -
tagodások az ér in tkezõ neuronok közöt t . 

Dezmoszomoid junkciók 

Hasonlók a hámse j tek vagy szív izomsej tek közöt t leír t valódi dezmo-
szómákhoz, de a rés keskenyebb, s a membránhoz kapcsolódó ozmiofi l anyag 
mennyisége is k isebb. Megf igyelhetõk komp lex glomerulár is sz inapszisokban 
(45), mint pl. k isagyi vagy CGL glomerulusok, va lamin t a sz impat ikus gang-
l ionokban, rendszer in t dendr i tek közöt t . G R A Y (45) A k isagyi g lomeru lusokban 
ezért mint „dendro-dendr i t i c a t t achmen t p l aque " - t í r ta le õket . Kivételesen 
(49) hasonló sz immetr ikus megvastagodások axonelágazódások közöt t is ta lá l -
ha tók (ggl. ci l iare). Végül megta lá lha tók nagy fe lü le tû sz inapt ikus ér intkezések-
nél , min t pl. a moharost -Golg i -dendr i t szinapszisnál, axon és dendr i t közöt t is. 

A fej lõdés során a szomszédos neurob las tok közöt t elõször a dezmoszo-
moid kapcso ló-s t ruk túrák f igyelhetõk meg. A kisagyi külsõ szemcsés ré teg 
se j t je i közöt t is k ia laku lnak i lyen s t r uk tú rák (18. ábra) , amelyek azonban 
b izonyosan ideiglenes szerkezetek, min thogy a neurob lasztok, ill. külsõ szem-
csesej tek vándor lása során e l tûnnek. Ak isagy i g lomeru lusban a dendr i tek közö t t 
képzõdõ „dend roszomák" (6. ábra) ,,de novo " , ú j képzõdmények, amelyek (32) 
a glomerulus érése során fo rmá lódnak . 

Valószínû, hogy a neuroblasztok közöt t i ideiglenes dezmoszómák elsõ-
sorban mechan ikus összekapcsoló funkc ió t l á t nak el, hasonlóképpen egyéb 
ektodermál is eredetû epithel iál is dezmoszómákhoz. 

Axoszomat ikus vagy axodendr i t i kus szinapszisok fe j lõdésének legkorábbi 
szakaszában ugyancsak nagyszámban ta lá lha tók dezmoszomoid junkciók (32, 
55) — de k izárólag ot t , ahol nagyk i te r jedésû az ér intkezõ felszín, így a m á r 
eml í te t t ggl. ci l iare kehelyszinapszisaiban (19a ábra) , ill. a k isagyi glomerulu-
sokban (19b ábra) . 

A kisfelületü szinapszisok differenciálódása során — s ilyenek a tövis 
szinapszisok —- dezmoszomoid megvastagodás soha nem található. Minthogy a 
dezmoszomoid junkc iók nagy ér intkezõ fe lü le tek közöt t j önnek csak lé t re , 
fe l téte lezhetõ, hogy a nagy fe lü letek mechan ikus összetar tásában van szerepük. 
Mivel számuk a szinapszis érésével együt t csökken (s a polar izál t sz inapt ikus 
kon tak tusok száma ezzel egyidõben növekszik) , e lképzelhetõ, hogy a sz immet-
r ikus junkc iók egy-egy része — a presz inapt ikus megvastagodás „dense pro-
jec t ion" -né á ta laku lása és sz inapt ikus vezikula akkumulác ió egyidejû megjele-
nésével — polar izál t sz inapt ikus lokusszá a laku l á t . 

Mindamel le t t a sz inapt ikus lokusz fe j lõdésének „dezmoszomoid" t ípusa 
csak bizonyos sz inapszist ípusoknál , s o t t is ko r lá tozo t t mér tékben képzelhetõ el. 
Á l ta lánosabb é rvényûnek tûn i k az a forma, ame lye t a következõkben í runk le. 
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Féldezmoszomoid junkciók 

Ezen azt é r t jük , hogy a di f ferenciá lódó kon tak tusná l csak az egyik 
membrán m u t a t megvastagodást , a más ik nem. A megvas tagodo t t m e m b r á n 
mindig a posztsz inapt ikus neuron m e m b r á n j a . Ennek p ro to t ípusá t a 20. ábra 
m u t a t j a : a r iboszoinákat is ta r ta lmazó dendr i t m e m b r á n j a a vez iku láka t ta r -
ta lmazó axonna l való ér intkezés he lyén „megvas tagodo t t " , az axonmembrán 
ilyen megvastagodást, ill. szinaptikus vezikula akkumulációt nem mutat. A kis-
agyi g lomeru lus fe j lõdésének korai szakaszában a dezmoszomoid junkc iók 
mel lett számos féldezmoszomoid junkc ió is ta lá lható (19b ábra) , amelyek száma 
az éréssel paral lel ugyancsak csökken; a fe lnõt t ál lat g lomeru lusában pedig 
már csak valódi sz inapt ikus lokusz, azaz szinaptikus vezikula akkumulációval 
is rendelkezõ féldezmoszomoid junkció ta lá lha tó . Kétségte len, hogy a g lomerulus 
d i f ferenc iá lódásának már igen korai szakaszában megf igye lhetõk va lód i szi-
nap t i kus régiók is (19b ábra) , azaz egy idõben mindhárom forma megta lá lha tó : 
ez, biológiai fo lyamatró l lévén szó, kevéssé csodálható, hiszen ezen fo l yamatok 
tú lnyomó többsége s ta t isz t ikus je l legû: már „ é r e t t " és „ é r õ " junkc iók t ehá t 
kever ten fo rdu lha tnak elõ. Mégis — min thogy a di f ferenciálódás kezdetén a 
sz inapt ikus vezikula akkumulác ió nélküli fé ldezmoszomoid, ill. dezmoszomoid 
junkc iók v a n n a k tú lnyomó többségben, s ezek csökkenésével, ma jd te l jes eltû-
nésével pá rhuzamosan növekszik, m a j d vál ik kizárólagossá a valódi „ak t ív régió" 
— reá l isnak látszik e fel tételezés, hogy az akt ív régió morfológiai p rekurzora i 
a fé ldezmoszomoid, ill. k isebb mér tékben a dezmoszomoid kapcso ló -s t ruk tú rák . 
Ezt lá tsz ik b izonyí tani az agranulár is k isagykéregben t e t t megf igyelésünk is. 

A Purk in je - töv isek — mint m á r l á t t uk a I I /B fe jezetben — szemcse-
sej tek, t e h á t paral lel axonok nélkül is k i fe j lõdnek. Min thogy az egyedül i axon-
elem, a kúszórost i lyenkor is elsõsorban a dendr i tek sima felszínével sz inapt izá l , 
a töv isek csak a vékony g l ia -nyú lványokka l ér intkeznek. Ennek el lenére (17b 
ábra) a je l lemzõ posztsz inapt ikus megvas tagodás a töv iseken k i fe j lõdik éppúgy, 
m in tha paral le l axonnal sz inapt izá lnának. Ez azt b izony í t ja , hogy a poszt-
sz inapt ikus megvastagodás — legalábbis a tövisek esetében — az ér in tkezõ és 
sz inapt izá ló axon távollétében is k ia laku l , t ehá t öndi f ferenciálódási f o l yamat . 

A posztszinaptikus neuron szerepe a preszinaptikus axonvégzõdés 
formaképzõdésében 

H o g y az akt ív régió k ia lak í tásában , tehát a sz inapt ikus lokusz szelek-
tá lásában ténylegesen a posz tsz inapt ikus neuron a meghatározó, a r ra más 
közve te t t b izonyí tékunk is van : 

H a egyazon axon (pl. a moharos t ) különbözõ sej tek dendr i t jéve l ( i t t : 
szemcsesej tdendr i t d ig i tek, ill. Golgi se j t dendr i tek) szinapt izál , az ak t í v régió 
mor fo lóg iá ja , a sz inapt ikus megvas tagodás hossza, nagysága a dendr i teknek 
megfelelõen más és más (23. ábra) : j óva l k i te r jed tebb a Golgi dendr i t te l , min t 
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a szemcsesej tdendr i t te l . Hasonló megf igyelést t e t t M U G N A I N I ( 1 1 0 ) is más kis-
agyi axonokka l kapcso la tban . 

A posz tsz inapt ikus neuron sz inapt ikus- lokusz szelektáló és meghatározó 
funkc ió ján tú l az axonvégzõdés tényleges formaképzõdését is determinálja. 

M O R E S T ( 1 0 5 ) v izsgálata i szer int nem kehelyvégzõdésû axonok kol laterá-
lisai a mediál is t rapéz -mag sejt jei körü l kchelyvégzõdést a lkotnak. C A J A L ( 1 2 1 ) 

m u t a t t a ki, hogy ugyanazon pr imér cochleáris ros tok az elülsõ medial is coch-
leáris magban h a t a l m a s végbunkóka t képeznek, a hátulsó magrészben pedig 
f inom arbor izációval végzõdnek. I /a ef ferensek (156) a gerincvelõ Clarke-oszlop 
se j t je in a normál isnál nagyobb végzõdést képeznek . Hasonlóképpen a poszt-
sz inapt ikus neuronok (ez esetben szemcsesej tek) fo rmaképzõ h a t á s á n a k tu la j -
doní tha tó , hogy a kü lönbözõ eredetû (pontocerebel lár is , spinocerebelláris, ret i-
culocerebelláris, vest ibulocerebel lár is) rostok va lamenny ien mint mol iarostok 
végzõdnek a szemcsesej teken; ugyanezen rostok kol laterál isai a mély kisagy-
magvakban nem képeznek moharos to t . Ugyanez érvényes a kúszó ros tok ra , 
amelyek kol laterál isai a kisagyi i n te rpos i tus -magban (65) nem kúszóros tként 
végzõdnek. 

A fe lhozot t a d a t o k egyér te lmûen azt b i zony í t j ák , hogy a presz inapt ikus 
axonvégzõdések alak- és formaképzõdését a posztsz inapt ikus idegsej t szabá-
lyozza; azt , hogy ennek milyen a pon tosabb mechan izmusa, még n e m t u d j u k 
megmondan i . Ugyancsak további v izsgá la tokat igényel annak a kérdésnek a 
megválaszolása is, hogy a presz inapt ikus elem a lak i és fo rmaképzõdésének 
szabályozása a posztsz inapt ikus idegse j t ál tal menny iben módos í t ja a pre-
sz inapt ikus axonvégzõdés funkcionál is pa ramé te re i t . 

Megá l lap í tha t juk tehá t , hogy 
1. A sz inapt ikus lokusz ontogenet ika i d i f ferenciá lódása során a poszt-

szinaptikus membrán-megvastagodás fejlõdik ki elõször, s csak ezt köve t i a pre-
sz inapt ikus vez iku lák akkumu lác ió jának megje lenése az akt ív rég ióban (21., 
22. ábrák) . Ez a megál lapí tás az e lek t ronmikroszkópos vizsgálatok s tat iszt ika i 
jel legû elemzésén a lapsz ik , és nem z á r j a ki — elsõsorban nagyfe lü le tû szinap-
t ikus ér intkezéseknél — annak lehetõségét , hogy az ilyen fe lü le tek közöt t 
k ia lakuló sz immet r ikus dezmoszomoid junkc iók ugyancsak á ta l aku lha tnak 
nem-sz immetr ikus, a k t í v régióvá. 

2. A domináns prekurzor fo rma mindazoná l ta l a féldezmoszomoid specia-
lizáció, amely egyér te lmûen arra u ta l , hogy a végleges szinapt ikus lokusz kiala-
k í tásában, szelekc ió jában nem a presz inapt ikus , hanem a posztszinaptikus elem 
a meghatározó. 

3. A presz inapt ikus axonterminá l isnak m i n t egésznek az a lak- és forma-
képzõdését ugyancsak a posztsz inapt ikus neuron szabályozza. 

4. Megoldandó prob léma, hogy mi a f en t i ekben vázolt posztszinaptikus 
indukció tényleges mechanizmusa. Ny i lvánva ló , hogy ez — a presz inapt ikus 
indukcióhoz hason lóan — molekulár is, kémiai fak to rok ra veze the tõ vissza. 
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Míg azonban a presz inapt ikus indukc ió magya ráza táná l fe l téte lezet t neurot ro f 
fak tor létezése egyelõre erõsen h ipo te t i kus , a posztszinaptikus indukció moleku-
láris mechan izmusá t egyér te lmûbben v i sszaveze the t jük az „ex te rna l coa t " -o t 
képzõ, m inden idegsej t re speci f ikusan jel lemzõ glycoproteid anyag ra . Ennek 
a fe l tételezésnek kísér letes, b iokémiai , e lek t ronhisz tokémia i el lenõrzésére a leg-
ú jabban k idolgozot t módszerek szövet tenyészetben tö r ténõ a lka lmazásátó l vár-
ha tunk ér téke lhetõ eredményeket . 

Összefoglalás 

1. A klasszikus neurohisztológiai megf igyelések (CAJAL) és a késõbbi 
exper imentál is idegfe j lõdéstani v izsgá la tok egyarán t az t a do lgozatban részle-
tesen indoko l t megá l lap í tás t valószínûsí t ik , hogy a neuronok fo rmaképzõdése 
során 2 szakasz kü lönböz te the tõ meg. 

a) Neuronok önálló vagy preneuronális formaképzödése, amely m á s neu-
ronokkal va ló kapcso la t fe lvé te le lõ t t tö r tén ik , azaz n e m függ spec i f ikus neurá-
lis tényezõk tõ l . E szakaszban elõször az axon nõ k i és közelíti meg (éri el) az 
innervá landó célsej tet . E z t követ i a primer dendr i t i kus arborizáció fej lõdése, 
amely b á r hasonló az ére t t dendr i t fához , annak te l jes k i fe j lõdését, s a fel-
nõ t t re je l lemzõ m in táza t i és té rka rak te r i sz t i kumoka t nem éri el. Az axodendr i -
t ikus szinapszisok többségét alkotó posz tsz inapt ikus formációk (dendr i t i kus 
tövisek, p ro t rúz iók , digi tek) e szakaszban még n e m fej lõdnek ki. 

b) A dendr i t i kus fa éret t alaki sa já tsága i t , té rbe l i e lrendezõdését a sejt-
hez érkezõ axonok arbor izác ió jával va ló ér intkezés felvétele után fe j leszt i ki 
(második, vagy posztneuronál is szakasz). A posztsz inapt ikus dendr i t i kus specia-
lizációk ugyancsak az in terneuronál is ér intkezés d i f ferenciá lódásával kapcso-
latosan a laku lnak ki . Szövet tenyészet i v izsgálatok és normál fénymikroszkópos 
megf igye lések szer int posz tsz inap t i kus special izáció afferentáció né lkü l nem 
fej lõdik. 

2. A szinapszis d i f ferenciá lódása során, a presz inapt ikus axon ha tásá ra 
k ia lakuló posz tsz inapt ikus formációk 

a ) h a t a l m a s a n megnövel ik az ér intkezési fe lszínt és 
b) va lósz ínûsí thetõ indukciós szerepük van a presz inapt ikus végzõdés 

mor fogenet ika i d i f ferenciá lódásában is. 
3. A 2. fe jeze tben ismer te te t t v izsgá la tok azt b izonyí t ják t o v á b b á , hogy 

a presz inapt ikus neuron axon jának normális funkciója szükséges a speciális 
posztsz inapt ikus (dendr i t ikus) fo rmác iók k i fe j lõdéséhez. 

4. A posz tsz inapt ikus special izációk presz inapt ikus indukc ió jának egyik 
mód ja a kontakt (d i rekt ) indukció. Az opt ikus neu ronok és a ponto-cerebel lár is 
moharos tok funkc ionál is depr iváció ja a sz inaptogenet ikus per iódus elõt t (és 
fo ly ta tó lagosan alatt) a megfelelõ posz tsz inapt ikus töv isek, ill. d ig i tek fej lõdé-
sének e lmaradásá t okozzák. Ebbõl következ ik , hogy a szinapszisoknál nem 
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elégséges a szinaptizáló elemek közöt t i d i rek t k o n t a k t u s (bár e né lkü l a poszt-
sz inapt ikus elemek egyébként sem fe j lõdnek ki) , hanem az axon normál is 
mûködés i á l lapota elõfeltétele a posztsz inapt ikus formációk d i f ferenciá lódásának. 
Min thogy az indukció a fen t i k ísér le tekben feltételezi a ké t sz inapt izáló s t ruk-
t ú ra közö t t i ér intkezést is az axon normál is mûködés i á l lapotán kívül , ezért 
a je lenséget kontakt (direkt) indukc iónak nevezhe t jük . 

5. A dendr i t ikus posztsz inapt ikus formációk egy f a j t á j a , a protrúzió, 
amel lyel rendszer int t öbb különbözõ eredetû axon szinapt izál a glomerulár is 
sz inapszisban. Valószínû, hogy a pro t rúz iók fe j lõdését a velük ér in tkezõ axonok 
sz imul tán indukciós h a t á s a teszi lehetõvé. Amenny iben tovább i , exper imen-
tál is morfológiai v izsgálatok más b izonyí tásokka l ezt megerõsí t ik , az indukció 
ezen ( fel tételezett) m ó d j á t multiaxonális indukc iónak nevezhe t jük . 

6. Az indukció ha rmad i k fo rmá ja a heterotop (indirekt) indukció, amelyre 
közvet len b izonyí tékot az agranulár is k isagykérgi v izsgálatok szo lgá l ta t tak . 
A Purk in je - töv isek k i fe j lõdését nem a ve lük egyébként sz inapt izáló paral lel 
rostok, h a n e m a sej t más (dendr i t ikus) felszínén szinapt izáló kúszórostok indu-
ká l ják . A nagyagykéreg p i ramisse j t je inek apikál is dendr i t ikus tövisei hasonló 
indukc iós ha tás ra fe j lõdhetnek (a „ p rog ramozó " af ferens ez esetben a speci-
f ikus [ lá tó ] afferens), bá r az is lehetséges, hogy a hely i Golgi se j tek közvet í té-
sével érvényesül a speci f ikus af ferensek indukciós szerepe: az apikál is tövisek 
di f ferenciá lódása mindenfé leképpen indirekt ha tás köve tkezménye. 

7. A szinapt ikus ak t í v régió ontogenet ika i d i f ferenciá lódása során a poszt-
szinaptikus membrán „megvastagodós" jelenik meg elõször, s csak ezt követõen 
fej lõdik k i a presz inapt ikus membránspecia l izáció, ill. a presz inapt ikus veziku-
lák jel legzetes tömörülése a sz inapt ikus t r iád presz inapt ikus o lda lán. Ez a 
köve tkez te tés az e lekt ronmikroszkópos v izsgálatok s ta t isz t ikus elemzésén alap-
szik, és n e m zár ja ki •— fõként nagyfe lü le tû sz inapt ikus ér intkezéseknél— 
annak lehetõségét, hogy az ilyen fe lü le tek közöt t „embr ioná l i sán" k ia lakuló 
sz immet r ikus dezmoszomoid junkc iók ugyancsak á ta l aku lha tnak n e m szim-
met r ikus , ak t ív régióvá. 

8. Az axonvégzõdés alak- és fo rmaképzõdését ugyancsak a vele szinap-
t izáló posztszinaptikus neuron határozza meg. Ez a magya ráza ta többek közöt t 
annak , hogy a különbözõ eredetû axonvégzõdések a k isagykéregben egy formán 
moharos tkén t , míg ugyanazon axonok kol laterál isai a kisagyi m a g v a k b a n nem 
moharos tkén t végzõdnek. K i m u t a t t u k az t is, hogy a szinaptikus aktív régió 
kiterjedésének meghatározását is a posztszinaptikus dendrit, ill. szoma végzi. 

9. Mindez aláhúzza a posztsz inapt ikus neuron je lentõségét a 
a) preszinaptikus axonvégzõdés és a szinapszis morfodifferenciálódási folya-

matainak meghatározásában 
b) a szelektív, specifikus kapcsolatok kialakulásában. 
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