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CHARAKTERYSTYKA GLEJU DROSOPHILA MELANOGASTER — POROWNANIE DO
GLEJU KREGOWCOW

WSTEP

Uktad nerwowy buduja dwa typy komo-
rek, neurony i komorki glejowe. Jeszcze do
niedawna uwazano, ze te drugie pelnia je-
dynie role ,spoiwa” (gr. glia, klej) oraz dru-
goplanowe funkcje podporowe, odiywcze i
ochronne. Nie przypuszczano, ze glej moze
by¢ takze zaangazowany w procesy przeka-
zywania informacji w ukladzie nerwowym.
Dzis, dzieki wynikom najnowszych badan
wiemy juz, ze komorki glejowe odgrywaja
kluczowa role tak w rozwoju ukladu ner-
wowego (LEMKE 2001, VILLEGAS i wspotaut.
2003, FREEMAN 2000), jak i jego pozniejszym
funkcjonowaniu, ze wplywaja rowniez na
proces neurotransmisji. Uwalniajac neuro-
aktywne substancje, tzw. glioprzekaZniki,
moduluja transmisje synaptyczna neuronow
(NEWMAN 2003, JACKSON i HAYDON 2008, HAY-
DON i wspotaut. 2008, PEREA i ARAQUE 2010).
Te zaskakujace odkrycia zmienily nasze do-
tychczasowe wyobrazenia o gleju. Ukazaly go
w roli partnera wobec neuronéw (RANSOM i

RANSOM 2012) i przyczynily sie do zdecydo-
wanego zwickszenia zainteresowania Swiata
nauki komorkami glejowymi (ADLER 2010).

Badania nad glejem prowadzi sie zarow-
no na komorkach glejowych kregowcow,
jak i bezkregowcow, cho¢ w tym drugim
przypadku prowadzone sa one glownie na
organizmach modelowych, takich jak musz-
ka owocowa, Drosophila melanogaster, czy
niciefnl, Caenorhabditis elegans (EDWARDS i
MEINERTZHAGEN 2010, OIKONOMOU i SHAHAM
2011). Badanie podstawowych aspektow bio-
logii komorek glejowych jest bez watpienia
fatwiejsze na modelach prostych sieci ner-
wowych zwierzat bezkregowych, przy czym
nalezy zdawac sobie sprawe z rOznic i po-
dobienstw pomiedzy komorkami glejowymi
bezkregowcow i kregowcoOw. Artykul ten
opisuje typy i podtypy komorek glejowych
uktadu nerwowego D. melanogaster i po-
rownuje je do gleju kregowcow.

LICZBA KOMOREK GLEJOWYCH W UKELADZIE NERWOWYM

W ukladzie nerwowym bezkregowcow
komorek glejowych jest znacznie mniej niz
w strukturach nerwowych kregowcow (HAR-
TLINE 2011). Szacuje si¢, ze u ssakow moga
one stanowi¢ od 50% do 90% wszystkich
komorek moézgu (AZEVEDO i wspotaut. 2009,
ROWITCH i KRIEGSTEIN 2010), natomiast u

muszki owocowej tylko 10-20% z 90 000 ko-
morek, ktore buduja centralny uklad nerwo-
wy (CUN) (EDWARDS i MEINERTZHAGEN 2010).
Udzial procentowy komorek glejowych w
strukturach nerwowych zalezy od budowy
uktadu nerwowego, w przypadku ssakow od
budowy i wielkosci mozgu (HARTLINE 2011).
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UKIERUNKOWANIE NA SZLAK ROZWOJOWY GLEJU

Mechanizm ukierunkowania komorek ma-
cierzystych na szlak rozwojowy gleju jest inny
u bezkregowcow i kregowcow. U muszki
owocowej wydaje sie byC stosunkowo prosty;
do ukierunkowania w glej jest konieczna (i
wystarczajaca) ekspresja genu regulatorowe-
go glial cell missing/glial cell deficient (gcm/
glide) i jego homologa gcm2 (JONES i wspot-
aut. 1995, HOSOYA i wspotaut. 1995, VAN DE
BOR i GIANGRANDE 20002). Biatkowy produkt
tego genu jest czynnikiem transkrypcyjnym
wystepujacym niemal we wszystkich typach
komorek glejowych D. melanogaster. W em-
brionach mutantow gcm (ang. loss-of-function
conditions) presumptywne komorki glejowe
staja si¢ neuronami. Z kolei w embrionach, u
ktorych indukowano ektopowa ekspresje gcm
Iub gem?2 (ang. gain-of-function conditions)
zamiast neuronoéw powstaja dodatkowe ko-
morki glejowe (JONES i wspotaut. 1995, Ho-
SOYA i wspotaut. 1995, KAMMERER i GIANGRAN-
DE 2001). Gen gcm dziala zatem jak binarny
przetacznik; komorki, w ktorych jest aktywo-
wany roznicuja w glej, zas te, w ktorych nie
ulega ekspresji - w neurony (Ryc.1A). Kodo-
wane przez niego biatko (Gcm) pelni funk-
cje regulatorowe wobec genow dalszej czeSci
drogi réznicowania komorkowego w glej (EG-
GER i wspotaut. 2002, SOUSTELLE i GIANGRANDE
2007). Genami docelowymi dla Gecm i Gem?2
sa na przyktad reversed polarity (repo) (JOHN-
SON i wspotaut. 2012), pointed (pnt) (KLAES
i wspotaut. 1994) i tramtrack (ttk) (BADEN-
HORST 2001). Koduja one bialka, ktore dziata-
ja synergistycznie z Gecm (YUASA i wspolaut.
2003). Najlepiej poznanym sposrod nich jest
czynnik transkrypcyjny Repo (Ryc. 1A). Biat
kiem tym dysponuja niemal wszystkie typy
gleju D. melanogaster. U mutantOw repo,
komorki fotoreceptorowe oka zlozonego re-
aguja na bodzce Swietlne nietypowa, odwrot-
na polaryzacja (ang. reversed polarity) odpo-
wiedzi elektrofizjologicznej, ERG. Tego typu
odpowiedZ jest nastepstwem niewlaSciwego
funkcjonowania komorek glejowych platow
wzrokowych (np. zaburzen w ich zdolnoSci
do buforowania jonow potasu, K*), spowodo-
wanego bledami réznicowania komorkowego
(CHOTARD i SALECKER 2007). Wsrod genow do-
celowych dla Gem znajduja si¢ takze geny ko-
dujace inne czynniki transkrypcyjne, biatka sy-
gnalizacji komorkowej, bialka bedace regula-
torami cyklu komorkowego oraz metabolizmu
cytoszkieletu, a takze enzymy i transportery

komorkowe (SOUSTELLE i GIANGRANDE 2007).
Badania nad nimi niewatpliwie pozwola lepiej
zrozumie¢ molekularny mechanizm roznico-
wania roznych typow komorek glejowych.
Kodowane przez geny gcm czynniki
transkrypcyjne sa biatkami bardzo konserwa-
tywnymi. Znaleziono je u rybki Danio pre¢-
gowany (Danio rerio), u zaby szponiastej
(Xenopus laevis), kurczecia, a takze myszy,
szczura i czlowieka (AKIYAMA i wspotaut.
1996, Kim i wspotaut. 1998). Poczatkowo
przypuszczano zatem, ze geny te biora udziat
w procesie ukierunkowania komorek glejo-
wych takze u kregowcow. Okazato sie jed-
nak inaczej. U ssakOw ulegaja one ekspresji
glownie w tozysku i gruczolach przytarczycz-
nych, natomiast ich ekspresja w uktadzie ner-
wowym jest tak staba, ze mozna ja wykryC
jedynie bardzo czula metoda RT-PCR (KM i
wspotaut. 1998). Wprawdzie wprowadzenie
do fibroblastow w hodowli in vitro mysiego
Geml1 indukuje ekspresje specyficznego dla
astrocytow biatka S100beta (bialtko wiazace
jony wapnia), a wprowadzenie tego genu do
embrionalnych komorek moézgu (in vitro i
in vivo) indukuje powstanie linii komorko-
wej astrocytow, ale nie zaobserwowano, aby
liczba astrocytow znacznie si¢ obnizata (jak
mozna by oczekiwa¢) w hodowlach komo-
rek mutantéw Gcml- (ang. Geml-deficient)
(IWASAKI i wspotaut. 2003). Tego typu wyniki
pozwalaja sadzic, ze gliogeneza u kregowcow
jednak nie zalezy od Gcm, ktory w tym przy-
padku przejawia potencjal do indukgji jedy-
nie matych populacji komorek glejowych.
Badania na kregowcach wykazaly, ze me-
chanizm ukierunkowania neuralnych komorek
macierzystych (NKM) w glej jest u tych orga-
nizmow o wiele bardziej ztozony niz u D. me-
lanogaster, gdyz uruchamia go nie jedna, lecz
wiele Sciezek sygnalizacyjnych. NKM kregow-
cOw reaguja na wiele czynnikow wewnatrz-
oraz zewnatrzkomorkowych (ANDERSON 2001,
GOTZ 2003). SzczegOllnie duza role odgrywa-
ja jednak czynniki transkrypcyjne z domena
bHLH (ang. basic helixloop-helix) (ZHOU i
wspotaut. 2001, Ross i wspotaut. 2003), a takze
biatka z rodziny Sox, z grupy HMG (ang. high-
-mobility-group) (KM i wspotaut. 2003, STOLT
i wspotaut. 2003). W rdzeniu kregowym kre-
gOwWCOwW przejScie z neurogenezy w gliogeneze
jest regulowane rowniez przez sygnaly takie
jak SHH (Sonic Hedgehog) czy BMP (Biatka
Morfogenetyczne Kosci) (ROWITCH 2004).
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TYPY KOMOREK GLEJOWYCH

Podstawowa klasyfikacja komorek glejo-
wych ssakOw wyroznia astrocyty, czyli neuro-
glej gwiezdzisty, oligodendrocyty, nazywane
rowniez glejem skapowypustkowym, komor-
ki Schwanna, tj. ostonkowe komorki glejowe
obwodowego uktadu nerwowego i mikroglej
(KETTENMANN i RANSOM 2005). Mikroglej na-
zywany jest inaczej mezoglejem, gdyz w od-
roznieniu od pozostalych typow gleju (tzw.
makrogleju) nie powstaje z neuroektodermy,
lecz jest pochodzenia mezodermalnego.

U muszki owocowej takze wyroOznia sie
cztery podstawowe typy komorek glejowych.
Charakteryzuja si¢ one okreSlona morfologia
oraz lokalizacja w ukladzie nerwowym. Po-
wierzchni¢ moézgu D. melanogaster pokrywa
tzw. glej powierzchniowy (ang. surface glia).
W poblizu cial komorkowych neuronow re-
zyduje glej korowy (ang. cortex glia/cell-
-body-associated glia), natomiast na granicy
pomiedzy cze¢Scia korowa a obszarem neu-
ropilu (pilsSni nerwowej) zlokalizowane sa
ciata komorkowe gleju neuropilu (ang. neu-
ropil glia). Nerwy obwodowego ukltadu ner-
wowego otacza glej peryferyczny (ang. peri-
pheral glia, nerve- associated glia) (FREEMAN
i DOHERTY 2006, STORK i wspotaut. 2008,
EDWARDS i MEINERTZHAGEN 2010, HARTENSTE-
IN 2011). EDWARDS i MEINERTZHAGEN (2010)
dodaja do powyzszej klasyfikacji takze piaty
typ - glej skrzyzowan nerwowych (ang. tract
glia). Komorki te sa zaliczane do gleju neu-
ropilu  (HARTENSTEIN 2011), jednak wedtug
EDWARDS i MEINERTZHAGENA (2010), specy-
ficzna lokalizacja i wynikajaca z niej funkcja
(ochrona neurytow biegnacych do sasied-
nich neuropili) czynia go odmiennym od po-
zostalych typow gleju.

Przedstawiony powyzej podzial jest po-
dzialem ogolnym. Podobnie jak w przypad-
ku gleju kregowcow, tak u D. melanogaster
wsrod wymienionych typow gleju wyroznia
sie szereg podtypOw (AWASAKI i wspoOtaut.
2008, HARTENSTEIN 2011). Na przyktad w ob-
rebie gleju powierzchniowego wyrozniono
mate i wydtuzone komorki gleju perineurium
(onerwia) oraz znacznie wicksze i silnie
sptaszczone komorki gleju pod-perineurium
(HARTENSTEIN 2011). Wydhuzone komorki gle-
ju neuropilu, ktore leza na powierzchni neu-
ropilu i go otaczaja (ang. ensheating glia),
odrozniono od wyraznie innych komorek
tzw. gleju astrocytarnego (ang. astrocyte- like
glia/reticular glia), ktory tworzy wnikajace w

glab neuropilu wypustki z kolcami dendry-
tycznymi przypominajacymi kolce na wypust-
kach astrocytow (AWASAKI i wspotaut. 2008).

Z  kolei, wsrod  komorek  gleju
peryferycznego, ktory otacza nerwy
obwodowe, opisano komorki warstwy peri-
neurium i warstwy pod-perineurium (podob-
nie jak w gleju powierzchniowym w CUN), a
takze komorki gleju owijajacego (ang. wrap-
ping glia), ktory bezposrednio przylega do
aksonOw (HARTENSTEIN 2011, STORK i wspot-
aut. 2008).

Jeszcze bardziej szczegotowa  klasyfi-
kacja komorek glejowych D. melanoga-
ster uwzglednia ich dokladna lokalizacje
w strukturach nerwowych (EDWARDS i ME-
INERTZHAGEN 2010). Na przyktad, w lezacym
bezposrednio pod siatkowka oka ztozonego,
pierwszym placie wzrokowym zwanym
lamina, wyrozniono az szeS¢ rodzajow gleju
(EDWARDS i MEINERTZHAGEN 2010). W kolej-
nosSci wystepowania sa to (Ryc.1B): glej fene-
stralny (ang. fenestrated glia, rodzaj gleju po-
wierzchniowego), glej pseudokartuszy (ang.
pseudocatridge glia, rodzaj gleju powierzch-
niowego), glej satelitarny zewngetrznej czesci
kory (ang. distal satellite glia, rodzaj gleju ko-
rowego) i glej satelitarny wewnetrznej cz¢-
Sci kory (ang. proximal satellite glia, rodzaj
gleju korowego), glej epitelialny (ang. epi-
thelial glia, glej zewnetrznej cze¢Sci neuropi-
Iu) i glej marginalny (ang. marginal glia, glej
wewnetrznej czeSci neuropilu). Przedstawio-
ne powyzej typy komorek glejowych musz-
ki owocowej wykazuja duze podobienstwo
do okreSlonych typow komorek glejowych
kregowcOw (FREEMAN i DOHERTY 2006) (Ta-
bela 1). Podobienstwo to jest wynikiem spe-
cjalizacji do petnienia okresSlonych funkgcji i
wyksztalcito si¢ niezaleznie w toku ewolucji
(HARTENSTEIN 2011). W dalszej cze¢Sci artyku-
lu przedstawiono porownanie roznych ro-
dzajow gleju D. melanogaster do astrocytow,
oligodendrocytow, komorek Schwanna i mi-
krogleju kregowcow.

GLEJ PODOBNY DO ASTROCYTOW

Astrocyty sa najliczniejsza i najbardziej
heterogenna populacja komorek glejowych
ssakOw (OBERHEIM i wspoOtaut. 2012, RANSOM
i RANsOM 2012). S3 to duze komorki (Sredni-
ca ciala komorkowego 8-15 um) o nieregu-
larnym, gwiezdzistym ksztalcie i bardzo licz-
nych wypustkach. Niektore z nich sa dluzsze
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Tabela 1. PorOwnanie gleju Drosophila melanogaster do gleju kregowcow na podstawie lokaliza-
¢ji i funkcji komorek glejowych w strukturach nerwowych.

Kregowce Funkcja Lokalizacja D. melanogaster
astrocyty odzywianie neuronoéw w sasiedztwie ciat g. korowy
komorkowych
neuronow
modulacja przewodnictwa w miejscach wystepo- g. neuropilu
synaptycznego wania potlaczen synap-
tycznych
tworzenie bariery krew-mozg na powierzchni CUN (g. astrocytarny)
g. powierzchniowy (g. pod-
perineurium)
oligodendrocyty mielinizacja, otaczanie i CUN g. neuropilu
troficzne wspomaganie neu-
ronéw
mikroglej odpowiedz immunologiczna, CUN g. neuropilu
fagocytoza (g. otaczajacy neuropil)
g. powierzchniowy (g. pod-
perineurium)
pozostate typy gleju
komorki Schwanna mielinizacja, OUN g. peryferyczny

otaczanie i wspomaganie
nerwow obwodowych

(g. pod-perineurium,

g. owijajacy)

i zakonczone charakterystycznym rozszerze-
niem zwanym stopka koncowa (stopka ssa-
ca), ktora szczelnie otacza naczynia krwiono-
Sne mozgu. Dzieki stopce koncowej astrocy-
ty pobieraja z krwi glukoze. Glukoza moze
by¢ przez nie przeksztalcana w mleczan i
przekazywana neuronom lub tez przeksztal-
cana w glikogen i w tej postaci przechowy-
wana jako material zapasowy (MAGISTRETTI
2009, PARPURA i wspotaut. 2012, D1 Nuzzo i
wspotaut. 2012). Astrocyty biora takze udziat
w tworzeniu bariery krew- mozg (BARRES
2008), w regulacji stezenia jonOw potasu
(K) w Srodowisku pozakomérkowym (DI
Nuzzo i wspotaut. 2012) i w usuwaniu glu-
taminianiu uwolnionego przez zakonczenia
nerwowe do szczeliny synaptycznej (RANSOM
i RANSOM 2012). Najnowsze badania wykaza-
ty, ze komorki te moga aktywnie modulowac
transmisje synaptyczna neuronOw, przez co
synapse zaczeto postrzega¢ jako strukture
trzyczeSciowa (ang. tripartite synapse). Jej
integralnym elementem, obok neuronalnych

zakonczen pre- i postsynaptycznego, stala sie
takze wypustka komorki glejowej (HALASSA i
wspotaut. 2009).

Jak wida¢, astrocyty pelnia w ukladzie
nerwowym kregowcoOw bardzo wiele roz-
norodnych funkcji. W ukladzie nerwowym
muszki owocowej funkcje te podejmuje kil-
ka rodzajow gleju. Przede wszystkim jest to
glej korowy, ktory jest najliczniej reprezento-
wanym w uktadzie nerwowym muszki owo-
cowej typem gleju (podobnie jak astrocyty u
kregowcow). Juz w embriogenezie pelni on
funkcje charakterystyczne dla astrocytéw lub
raczej komorek prekursorowych astrocytow,
czyli przejSciowej formy gleju zwanej glejem
promieniowym (ang. radial glia) (HARTENSTE-
IN 2011). W rozwijajacej si¢ cewie nerwo-
wej, dlugie wypustki gleju promieniowego
stanowia rusztowanie, po ktorym przemiesz-
czaja si¢ migrujace neurony. Rowniez glej
korowy D. melanogaster charakteryzuje si¢
wydluzonym ksztaltem na wczesnym eta-
pie rozwoju embrionalnego. Dwubieguno-
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we komorki tego gleju rozciagaja si¢ od po-
wierzchni moézgu az do zewnetrznej czesci
neuropilu, czyli przez cala gruboS¢ warstwy
korowej (PEREANU i wspotaut. 2005). Buduja
rusztowanie podobne do tego, jakie tworzy
glej promieniowy w cewie nerwowej. Rusz-
towanie to jest wykorzystywane zarOwno
przez przemieszczajace si¢ podczas rozwoju
neurony, jak i wzrastajace na poOzZniejszym
etapie rozwoju tchawki (PEREANU i wspotaut.
2005). W dalszej czeSci embriogenezy oraz w
toku rozwoju postembrionalnego, wypustki
komorek gleju korowego wytwarzaja takze
liczne odgalezienia boczne, ktore stabilizuja
ciala komorkowe neuronéw w warstwie ko-
rowej i przedluzaja drugorzedowe trakty ak-
sonalne (DUMSTREI i wspotaut. 2003). W doj-
rzalym ukladzie nerwowym wypustki jednej
komorki glejowej otaczaja perykariony kilku
neurondw w taki sposob, ze tworza sie¢ o
strukturze przypominajacej gabke lub plaster
miodu (Ryc. 1C) (FREEMAN i DOHERTY 2000,
AWASAKI i wspoétaut. 2008). Wypustki te po-
zostaja w Scistym kontakcie z ciatami komor-
kowymi poszczegolnych neuronow gdyz glej
korowy podobnie jak astrocyty wystepuje w
miejscach, gdzie zachodzi wymiana gazowa i
docieraja substancje odzywcze. Jak wykazaly
badania z zastosowaniem transmisyjnego mi-
kroskopu elektronowego (TEM), btony ko-
morkowe komorek glejowych oraz lezacych
obok nich neuronéw znajduja si¢ bardzo bli-
sko siebie. Pomiedzy blonami komorkowymi
widoczne sa takze liczne polaczenia przegro-
dowe (ang. septate junctions), stanowiace
wazny element bariery krew-mozg (ang. bra-
in-blood barier, BBB) (PEREANU i wspotaut.
2005). Glej korowy tworzy druga warstwe
tej bariery. Glowny jej element, tj. jej najbar-
dziej zewnetrzna warstwe wytwarza nato-
miast glej powierzchniowy, ktorego komorki
izoluja mozg owada od hemolimfy (EDWARDS
i MEINERTZHAGEN 2010). Jak wczeSniej wspo-
mniano, glej powierzchniowy sklada si¢ z
dwoch warstw komorkowych. Obydwie one
uczestnicza w regulacji przepuszczalnoSci
bariery, cho¢ nie pelnia identycznych funk-
cji (AWASAKI i wspotaut. 2008). Apikalny glej
perineurium, ktory pokrywa gesta macierz
zewnatrzkomorkowa, tworzy BBB u doro-
stych owadow. Jego komorki namnazaja si¢
podczas rozwoju postembrionalnego i dopie-
ro w potowie trzeciego (ostatniego) stadium
larwalnego jest ich na tyle duzo, ze tworza
kompletna warstwe komorkowa (AWASAKI i
wspotaut. 2008, EDWARDS i MEINERTZHAGEN
2010, HARTENSTEIN 2011). Z kolei, duze i sil-

nie splaszczone komorki gleju pod-perineu-
rium wytwarzaja rozbudowane polaczenia
przegrodowe, ktore uniemozliwiaja swobod-
na dyfuzje jonow i stanowia gtéwny element
BBB w ukladzie nerwowym zaréowno larw,
jak i owadoéw dorostych (PEREANU i wspotaut.
2005, STORK i wspolpr. 2008).

Oprocz gleju korowego, funkcje charak-
terystyczne dla astrocytow pelni w mozgu
D. melanogaster takie czeSC gleju neuropi-
Iu (HARTENSTEIN 2011), przede wszystkim
glej astrocytarny (Ryc. 1D), ktorego wypust-
ki wytwarzaja kolce dendrytyczne i wnikaja
gleboko do wnetrza neuropilu (PEREANU i
wspotaut. 2005). Badania z zastosowaniem
TEM wykazaly, ze wypustki te, podobnie jak
wypustki astrocytow w uktadzie nerwowym
kregowcow, leza w bliskim sgsiedztwie
synaps (AWASAKI i wspotaut. 2008). Sytu-
acje taka mozna zaobserwowal w przypad-
ku wspomnianego wczesniej gleju epitelial-
nego lamina (morfologia neuropilu lamina
jest doS¢ dobrze poznana). Glej ten wysyla
w glab neuropilu lamina wypustki, ktore
otaczaja grupy aksonow tworzace charakte-
rystyczne kolumny, czyli kartusze (ang. car-
tridges), bedace podstawowymi jednostkami
synaptycznymi tego neuropilu (Ryc. 1B, E).
Glownymi elementami kazdego kartusza sa
lezace na jego obwodzie zakoficzenia fotore-
ceptorow (R1-R6) i umiejscowione w srodku
aksony interneuronow pierwszego rzedu (L1
i L2, tzw. duze komoérki monopolarne), kto-
re odbieraja od fotoreceptorow informacje
swietlne i wzrokowe (Ryc. 1E). Badania mi-
kroskopowe pokazaly, ze otaczajace kartusz
komorki gleju epitelialnego wytwarzaja cien-
kie wypustki, ktore wnikaja do wnetrza kar-
tusza, przy czym wnikaja nie tylko pomiedzy
budujace kartusz aksony i dendryty, ale tez
do zakonczen aksonalnych fotoreceptorow.
Do srodka zakoficzeni fotoreceptorow zagte-
biaja sie ich inwaginacje, zwane struktura-
mi gléwkowatymi (ang. capitate projections,
Cps) (Ryc. 1E). Glej epitelialny moze tez byc
jednym z czterech elementéw postsynaptycz-
nych synaps dominujacych w lamina pod
wzgledem liczebnoSci, tzw. synaps tetradycz-
nych (Ryc. 1E). Elementy presynaptyczne
tych synaps znajduja si¢ w fotoreceptorach
(PYZA i GORSKA-ANDRZEJAK 2008).

Opisana powyzej organizacja przestrzen-
na wypustek neuronalnych i glejowych w
kartuszu uwidacznia bliski kontakt gleju z
neuronami i wskazuje na mozliwos¢ modu-
lacji neuroprzekaznictwa w kartuszach neu-
ropilu lamina przez glej epitelialny. Potwier-
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A Ubx, Dpp, CycE

Notch
gcm-gem2
/ Hkb
NEURONY KOMORKI GLEJOWE

B ommatgium

Oko ztozone

Ryc. 1A. Regulacja ekspresji genow gem i gem2 w embrionalnym uktadzie nerwowym Drosophila
melanogaster.

Ekspresja gcm i gecm?2 jest regulowana na poziomie transkrypcji przez czynniki takie jak Ultrabithorax (Ubx),
Decapentaplegic (Dpp), Cyclin E (CycE), a takze Notch. W jej autoregulacji bierze udziat czynnik jadrowy
Huckebein (Hkb). Hkb wchodzac w interakcje z Gem, zwicksza powinowactwo Gem do miejsc wiazania
na promotorze jego wilasnego genu, co warunkuje utrzymanie wysokiego poziomu jego transkrypcji (IACO
i wspolaut. 2006). Aktywacja przez Gem i Gem2 genu kodujacego czynnik transkrypceyjny Repo uruchamia
roznicowanie w kierunku komorek glejowych. Réznicowanie w kierunku neuronoéw jest hamowane za po-
moca biatka posiadajacego domeng palcy cynkowych, Tramtrack (Ttk), a takze za pomoca Repo (wg SOUSTEL-
LE i GIANGRANDE 2007).

Ryc. 1B. Typy komorek glejowych w pierwszym (lamina) i drugim (medulla) neuropilu wzroko-
wym D. melanogaster.

fgl — glej fenestralny, pgl — glej pseudokartuszy, dsgl — glej satelitarny zewnetrznej czeSci kory lamina,
psgl — glej satelitarny wewnetrznej czeSci kory lamina, egl — glej epitelialny, mgl — glej marginalny, chsgl
— male komorki skrzyzowania wzrokowego (ang. small chiasm glia), chggl — duze komorki skrzyzowania
wzrokowego (ang. giant chiasm glia), mcgl — glej korowy medulla (ang. medulla cortex glia), mngl — glej
neuropilu medulla (ang. medulla neuropil glia). Strzatki wskazuja lokalizacje cial komorkowych tych komo-
rek. W przypadku gleju neuropilu (egl, mgl, mngl) zaznaczono takze lokalizacj¢ wypustek. Retina — siatkOw-
ka oka zlozonego, Lc — czeS¢ korowa lamina, Ln — neuropil lamina, Mc — cze$¢ korowa medulla, Mn —
neuropil medulla, L1-L5 — ciala komoérkowe interneuronéw monopolarnych lamina, L1, L2 — zakonczenia
nerwowe interneuronéw L1 i L2 w medulla, R7, R8 — zakoficzenia nerwowe fotoreceptoréw R7 i R8, tzw.
fotoreceptorow dlugich, w medulla. Pozostate komoérki fotoreceptorowe (R1-R6) maja swoje zakoiczenia w
czeSci wewnetrznej neuropilu lamina, w rejonie gleju mgl (zmienione za CHOTARD i SALECKER 2007).
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dzaja to badania, w ktorych wykazano, ze
komorki tego gleju wpltywaja na aktywnos¢
komorek monopolarnych, postsynaptycznych
dla fotoreceptorow (EDWARDS i MEINERTZHA-
GEN 2010). Uwalniajac neurotransmiter hista-
mine, fotoreceptory aktywuja na blonie ko-
morkowej tych neuronow zalezne od hista-
miny kanaly chlorkowe Ort (HCIA, HisCl2),
co prowadzi do hiperpolaryzacji ich btony
postsynaptycznej. Zalezne od histaminy ka-
naly chlorkowe znajduja si¢ jednak nie tylko
na btonach postsynaptycznych komoérek mo-
nopolarnych, lecz takze na btonach komorek
glejowych, przy czym glejowe kanaly chlor-
kowe sa kodowane przez inny gen, hclB/hi-
sCl1. Juz sama obecnoS¢ tego typu kanatow
na gleju pozwala przypuszczad, ze odgrywa
on role w modulowaniu odpowiedzi post-
synaptycznej komorek monopolarnych. Po-
twierdza to jednak takze zapis elektroretino-
gramu (ERG) mutantéw genu hisClI. Zapis
ten rézni sie od ERG muszek typu dzikiego,
co oznacza, ze zaburzenia dzialania kanalow
chlorkowych gleju epitelialnego indukuja
zmiany w odpowiedzi komorek monopolar-
nych (EDWARDS i MEINERTZHAGEN 2010).
Uwolniona z R1-R6 histamina jest wy-
chwytywana ze szczeliny synaptycznej przez
fotoreceptory lub komorki glejowe. Przypusz-
cza sie, ze w ciagu dnia, gdy zachodzi szybkie
uwalnianie histaminy, moze by¢ wychwytywa-
na zarOwno przez fotoreceptory, jak i przez
glej, natomiast w nocy, tylko przez komorki
gleju epitelialnego (EDWARDS i MEINERTZHAGEN
2010). Glej epitelialny dysponuje biatkiem
Ebony, tj. syntetaza B-alaniny 1 (RICHARDT i
wspotaut. 2002), ktora przeksztatca histamine
w jej nieaktywna pochodna, czyli karcynine

(B-alanyl-histamina). Z kolei, zakonczenia fo-
toreceptorow dysponuja peptydaza cysteiny
(Tan), innym, kluczcowym w metabolizmie hi-
staminy enzymem. Jego aktywnos$¢ w zakon-
czeniach fotoreceptoroOw umozliwia uzupel-
nianie zasobow histaminy poprzez hydrolize
karcyniny (WAGNER i wspotaut. 2007). Me-
chanizm wahadlowego transportu histaminy
i karcyniny pomiedzy fotoreceptorami a ko-
morkami glejowymi nie jest jeszcze poznany
(EDWARDS i MEINERTZHAGEN 2010), jednakze
sam fakt, ze komorki glejowe i fotoreceptory
dysponuja enzymami zajmujacymi centralne
funkcje w metabolizmie histaminy (Ebony i
Tan) stanowi powazna przestanke ku temu,
aby przypuszczac, ze transport ten ma miej-
sce. We wspomnianych wczesniej strukturach
glowkowatych gleju wykryto obecnos¢ klatry-
ny i endofiliny (ang. endophilin, Endo), biatek
zaangazowanych w endocytoze (FABIAN-FINE
i wspotaut. 2003). Wystepowanie w struktu-
rach gtowkowatych klatryno-zaleznej endocy-
tozy sugeruje, ze tam wlaSnie fotoreceptory
moga odzyskiwaé (ang. reuptake) histamine
w postaci karcyniny (FABIAN-FINE i wspotaut.
2003, EDWARDS i MEINERTZHAGEN 2010).

GLEJ PODOBNY DO OLIGODENDROCYTOW

Oligodendrocyty sa komorkami znacznie
mniejszymi od astrocytow (Srednica ciala
komoérkowego 6-8 um). Ich cecha charak-
terystyczna jest to, ze wytwarzaja wypustki,
ktore owijaja aksony neuronéw centralnego
uktadu nerwowego tworzac izolujace ostonki
zwane ostonkami mielinowymi. Jeden oligo-
dendrocyt wytwarza kilka wypustek i moze
tworzyC¢ ostonki na kilku sasiadujacych ze
soba aksonach.

Ryc. 1C. Morfologia gleju korowego.

Komorka gleju mcgl muszek transgenicznych REPO-GAL4-UAS-S65T-GFP, charakteryzujacych si¢ ukierunko-
wang ekspresja reporterowego biatka zielonej fluorescencji (GFP) w komorkach glejowych. GFP znakuje cia-
o i jadro komorkowe (grot strzatki) oraz sie¢ wypustek (strzatki) w ksztalcie plastra miodu. Skala: 5 ym.

Ryc. 1D. Morfologia gleju neuropilu.

Komorki gleju mngl muszek transgenicznych REPO-GAL4-UAS-S65T-GFP. Od cial komorkowych (groty strza-
tek) odchodza diugie wypustki wnikajace w gtab neuropilu (strzatki). Skala: 5 um.

Ryc. 1E. Mikrofotografia z mikroskopu elektronowego transmisyjnego (TEM) przedstawiajaca kar-
tusz optyczny neuropilu lamina w przekroju poprzecznym.

Znajdujace sie¢ w Srodkowej czeSci kartusza aksony interneuronow L1 i L2 (L) otocza szeS¢ zakonczen foto-
receptorow krotkich R1-R6 (R), natomiast caly kartusz (zawierajacy takze inne, mniejsze wypustki) otaczaja
komorki gleju epitelialnego (egl). Wewnatrz aksondéw fotoreceptoréw widoczne sa liczne inwaginacje gleju
do zakonczen fotoreceptorow, tzw. struktury gtowkowate (podwojne groty strzalek), a takze cienkie wypust-
ki egl wnikajace pomiedzy wypustki neuronow (strzatki). W fotoreceptorach zlokalizowane sa elementy pre-
synaptyczne synaps tetradycznych (ang. T — bars), w postaci tzw. stoliczkOw (groty strzatek). Skala: 1 pm.
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Duze podobienstwo do oligodendro-
cytow wykazuje u muszki owocowej glej
neuropilu (PEREANU i wspoétaut. 2005). Po-
dobienstwo to jest widoczne juz na etapie
rozwoju ukladu nerwowego, gdyz komorki
prekursorowe gleju neuropilu, podobnie
jak komorki prekursorowe oligodendrocy-
tow, migruja na znaczne odlegtoSci (AWASA-
KI i wspotaut. 2008, VALLSTEDT i wspotaut.
2005), przy czym w odroznieniu od innych
rodzajow gleju preferuja wowczas podto-
ze aksonalne (DEARBORN i KUNES 2004).
Komorki, ktére posiadaja receptor Unc-5
podczas migracji oddalaja si¢ od miejsc bo-
gatych w netryny. Takze komorki prekurso-
rowe oligodendrocytoéw w nerwie wzroko-
wym ssakow oddalaja si¢ od skrzyzowana
optycznego na skutek ujemnej reakcji na
Netryne-1 (FREEMAN i DOHERTY 2000).

Wazna cecha gleju neuropilu, upodab-
niajaca go do oligodendrocytow kregow-
cOW jest to, ze jego wypustki otaczaja akso-
ny neuronow. Nie wytwarzaja one wpraw-
dzie mieliny (komorki glejowe bezkregow-
cOw nie wytwarzaja ostonek mielinowych,
a w genomie muszki owocowej nie znale-
ziono genow ortologicznych, czyli genéw o
takiej samej lub zblizonej funkcji, co geny
kodujace biatka mieliny), niemniej jednak
tworza ciasno zwiniete btony (takze i wie-
lowarstwowe), ktore otaczaja aksony neu-
ronow. Blony te izoluja aksony i uspraw-
niaja przewodnictwo impulsOw nerwo-
wych wzdtuz akson6w (FREEMAN i DOHERTY
2006, HARTENSTEIN 2011). U mutanta musz-
ki owocowej swiss cheese (sws) funkcja ta
jest zaburzona i komorki glejowe tworza
wypustki, ktore zbyt wiele razy owijaja si¢
wokot aksondéw, a takze cial komorkowych
neuronow (KRETZSCHMAR 2009).

Zadaniem gleju neuropilu jest tak-
ze oddzielanie neuropilu od czesci koro-
wej i tworzenie w jego obrebie roznego
typu przedzialow. Oprocz tego, z glejem
tym kontaktuja si¢ wnikajace do neuropi-
Iu tchawki uktadu oddechowego. Trache-
ole, czyli dochodzace do komoérek odde-
chowych waskie rureczki na zakonczeniu
tchawek, sa otaczane albo przez wypustki
gleju i neuronow, albo wylacznie przez wy-
pustki gleju. Wydaje sie¢, ze glej ten stano-
wi rusztowanie dla tracheoli, gdyz podczas
rozwoju neuropilu jako pierwsze pojawiaja
sie komorki glejowe, a dopiero poOzniej tra-
cheole, ktore w glej ten wrastaja (PEREANU
i wspotaut. 2005).

GLEJ] PODOBNY DO KOMOREK SCHWANNA

W nerwach obwodowych kregowcow,
ostonke mielinowa wokot akson6éw neuro-
now czuciowych i ruchowych tworza ko-
morki Schwanna. Tworzona przez tzw. me-
zoakson (rodzaj pseudopodium) komorki
glejowej ostonka owija sie wielokrotnie wo-
kot mielinizowanego neurytu. Ostonka ta w
regularnych odstepach traci swoja ciagtos¢
tworzac waskie, nieotulone przerwy zwane
przewezeniami Ranviera. ObecnoS¢ ostonki
mielinowej usprawnia proces przewodzenia
impulsu nerwowego (przeskakujacego od
przewezenia do przewe¢zenia — przewodnic-
two skokowe), czyli rozchodzenia si¢ poten-
cjalu czynnoSciowego wzdluz zmielinizowa-
nego wiokna.

Odpowiednikiem komorek Schwanna jest
u D. melanogaster glej peryferyczny. Glej ten
roOwniez nie wytwarza ostonek mielinowych,
ale podobnie jak komorki Schwanna tworzy
wypustki, ktorymi otacza nerwy obwodowe
(LEISERSON i wspotaut. 2000, PARKER i AULD
2000). Jak juz wspomniano, tworzy on trzy
warstwy komorkowe: warstwe gleju perineu-
rium, gleju pod-perineurium (obecne takze
w gleju powierzchniowym) i gleju owijaja-
cego. O ile budujacy pierwsza z tych warstw
glej perineurium nie wydaje si¢ byC niezbed-
ny dla funkcji neuronalnych (HARTENSTEIN
2011), to lezace ponizej komorki gleju pod-
perineurium petnia bardzo istotne funkcje.
Podobnie jak w CUN, wytwarzaja one liczne
potaczenia przegrodowe (BANERJEE i wspoOl-
aut. 2006) i tworza barier¢ miedzy hemo-
limfa a nerwami obwodowymi. Co ciekawe,
wytwarzane przez glej pod-perineurium po-
laczenia przegrodowe maja podobna budo-
we molekularng jak potaczenia w komorkach
Schwanna (DANEMAN i BARRES 2005, HARTEN-
STEIN 2011). Do komorek Schwanna porow-
nywany jest takze glej trzeciej, najbardziej
wewnetrznej warstwy gleju peryferycznego,
czyli glej owijajacy. Jest on funkcjonalnie
podobny do komoérek Schwanna ze wzgledu
na to, ze wchodzi w bezposredni kontakt z
aksonami. Tak jak u kregowcow komorki
Schwanna w OUN s3 odpowiednikiem oligo-
dendrocytow w CUN, tak u D. melanogaster
glej owijajacy w OUN jest odpowiednikiem
gleju neuropilu w CUN.

Dotychczasowe badania wykazaly takze,
ze glej OUN u D. melanogaster i kregowcow
jest kluczowym regulatorem powstawania
nerwOow obwodowych. Usuni¢cie gleju za-
burza proces fascykulacji, czyli laczenia si¢
aksonow w peczki i wywoluje powstawa-



Charakterystyka gleju Drosophila melanogaster

543

nie znacznych defektow w budowie ner-
woOow (GILMOUR i wspotaut. 2002, FREEMAN i
DOHERTY 2006). Mechanizmy komoérkowe
powstawania nerwOw obwodowych u tych
organizmoOw sa bardzo podobne. W embrio-
nach D. melanogaster i kregowcow, komorki
gleju obwodowego migruja do miejsc,
gdzie aksony wyrastaja poza CUN, po czym
towarzysza im podczas dalszego wzrostu. W
rozwoju OUN Danio rerio komorki gleju ob-
wodowego migruja wzdluz aksonéw jedna
za druga, w postaci laincuszka komorek, ni-
gdy jednak nie wyprzedzajac stozkOw wzro-
stu aksonow. Gdy aksony zmieniaja kierunek
wzrostu, glej zmienia kierunek migracji, gdy
aksony przestaja rosnac, komorki glejowe za-
trzymuja si¢. Charakterystyczne jest rOwniez
to, ze komorki glejowe wiodace migracje
(tylko te komorki) wykazuja niezwykle dy-
namiczne zmiany cytoszkieletu, a co za tym
idzie, morfologii. Aktywnie badaja swoje oto-
czenie za pomoca diugich i licznych filopo-
diow. U D. melanogaster dynamika interak-
¢ji miedzykomorkowych podczas tworzenia
nerwOw obwodowych jest bardzo podobna.
Wypustki aksonalne neurondéw motorycz-
nych opuszczaja CUN przechodzac przez
maly klaster komorek gleju peryferycznego
usytuowanego w strefie przejSciowej miedzy
CUN a OUN. Nalezace do tej grupy komorki
glejowe wykazuja dynamiczne zmiany cytosz-
kieletu aktynowego podczas migracji wzdtuz
aksonow, przy czym tak jak u kregowcow,
zmiany te sa charakterystyczne tylko dla li-
der6w” migracji, nie zas komorek, ktore za
nimi podazaja (SEPP i wspotaut. 2001, SEPP i
AULD 2003).

Tworzenie nerwow obwodowych u
D. melanogaster i kregowcow wykazuje takze
podobienstwo na poziomie molekularnym.
Wykazywanie przez glej peryferyczny ekspre-
sji specyficznych genow, warunkujace wytwa-
rzanie wypustek, otaczanie aksonow, a takze
faczenie ich w peczki, nastepuje na skutek
aktywacji Sciezki sygnatowej receptora dla
nablonkowego czynnika wzrostu (ang. epi-
dermal growth factor receptor, EGFR) (SEpp
i AuLD 2003). Podobna sygnalizacja (z ErbB
— ssaczy EGFR) jest odpowiedzialna za wy-
wolanie reakcji charakterystycznych dla pro-
cesu fascykulacji i mielinizacji w komorkach
Schwanna ssakow lub Danio rerio (LYONS i
wspotaut. 2005, FREEMAN i DOHERTY 2000).

GLE] PODOBNY DO MIKROGLEJU

Mikroglej (glej Hortegi) pelni w CUN
kregowcow przede wszystkim funkcje im-

munologiczne. Sa to mate (Srednica ciata ko-
moérkowego w stanie spoczynku ok. 4 um),
fagocytarne komorki pochodzenia hema-
topoetycznego. Maja one posta¢ typowych
makrofagoéw, ktore namnazaja si¢ w stanach
zapalnych lub w przypadku lokalnego uszko-
dzenia tkanki nerwowej. Komorki te sa zdol-
ne do prezentowania antygenu limfocytom
T, odgrywaja wiec wazna funkcje w inicja-
¢ji odpowiedzi immunologicznej. Najnowsze
badania wykazaly takze wptyw aktywacji mi-
krogleju na rozwo6j bolu chronicznego, jak
rowniez powstawanie i utrzymanie potlaczen
synaptycznych (ADLER 2010, GRACE i wspot-
aut. 2011, TRANG i wspotaut. 2012, SCHAFER i
wspotaut. 2012).

Wsrod komorek glejowych D. melano-
gaster w zasadzie brak jest takiego rodzaju
gleju, ktory jako jedyny, na wzor mikrogleju,
pelnityby funkcje immunologiczne (FREEMAN
i DOHERTY 20006). Zaobserwowano, ze w cza-
sie rozwoju ukladu nerwowego D. melano-
gaster, ciala komorkowe neuronow apopto-
tycznych sa otaczane i fagocytowane przez
rozne rodzaje komorek glejowych (FREEMAN i
DOHERTY 2000), przy czym bardzo czesto jest
to glej pod-perineurium, a jego zachowanie
przypomina zachowanie mikrogleju w CUN
kregowcOw (SONNENFELD i JACOBS 1995).
Z kolei, w dojrzalym ukladzie nerwowym
muszki owocowej funkcje typowe dla mikro-
gleju pelni najczeSciej glej neuropilu, ktory
usuwa degenerujace lub uszkodzone wypust-
ki neuronalne (ang. axon prunning) (AWA-
SAKI i ITO 2004, DOHERTY i wspoétaut. 2009).
U mutantow retinal degeneration (rdgA i
rdgB) zakonczenia nerwowe degenerujacych
fotoreceptoréw w kartuszach neuropilu lami-
na, sa fagocytowane przez otaczajacy te kar-
tusze glej epitelialny. Po kilku lub kilkunastu
dniach (w zaleznoSci od rodzaju mutacji) od
wyjScia z poczwarki, w kartuszach pierwsze-
go neuropilu wzrokowego muszki obserwuje
si¢ bardzo wyrazne zmiany neurodegenera-
cyjne - powickszone komorki glejowe zajmu-
ja miejsca, w ktorych poprzednio znajdowaty
sie wypustki fotoreceptorow (EDWARDS i ME-
INERTZHAGEN 2010). Degeneracja neuronow
indukuje w sasiadujacych z nimi komorkach
glejowych znaczne zmiany morfologii oraz
zmiany ekspresji genOw (EDWARDS i MEINERT-
ZHAGEN 2010). Komorki te nie tyle migruja
do miejsc postepujacej neurodegeneracji, co
wytwarzaja dlugie wypustki, ktorymi docie-
raja do miejsc uszkodzenia. Zmianom morfo-
logii towarzysza zmiany w ekspresji genow.
Przede wszystkim obserwuje si¢ podwyzsze-
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nie poziomu ekspresji transblonowego biatka
Draper (DRPR), homologicznego do warun-
kujacego oplaszczanie obumierajacych komo-
rek bialtka CED-1 u Caenorhabditis elegans
(FREEMAN i wspotaut. 2003). Poziom ekspre-
sji DRPR utrzymuje si¢ na wysokim poziomie
dopoki degenerujace aksony nie zostana usu-
niecte. U mutantow drpr, aksony takie nie sa
usuwane i nie obserwuje si¢ charakterystycz-
nych zmian w morfologii gleju (MAC DONALD
i wspotaut. 2006, EDWARDS i MEINERTZHAGEN
2010). Innym genem, ktory ulega ekspresji
w fagocytujacych komorkach glejowych jest
gen six microns under (simu). Podczas roz-

woju ukladu nerwowego jest on aktywowany
w komorkach glejowych podobnie jak w ty-
powych, intensywnie fagocytujacych makro-
fagach. Koduje on biatko receptorowe SIMU,
dzieki ktoremu komorki glejowe odnajduja
komorki apoptotyczne. SIMU nalezy do tej
samej rodziny bialek co DRPR czy CED-1 i
wchodzi w sktad Sciezki sygnalowej DRPR,
przy czym dziala w gornej czeSci tej Sciezki.
SIMU umozliwia rozpoznawanie i oplaszcza-
nie neurondéw apoptotycznych przez komor-
ki glejowe, podczas gdy DRPR aktywuje de-
gradacje tych neuronéw (KURANT i wspotaut.
2008).

PODSUMOWANIE

Drosophila melanogaster okazala si¢ byc¢
bardzo przydatnym modelem badawczym w
badaniach nad rozwojem i funkcja roznorod-
nych typoéw gleju. Jak wynika z dotychcza-
sowych badan, komorki glejowe D. melano-
gaster wykazuja znaczne podobienstwo do
odpowiednich typow gleju kregowcow, kto-
re niejednokrotnie uwidacznia sie juz na eta-
pie rozwoju ukladu nerwowego. Glej muszki
owocowej, podobnie jak glej ssakow, wyda-
je si¢ by¢C aktywnym uczestnikiem wszelkich

procesoOw nerwowych, a 80% genow muszki
ulegajacych ekspresji specyficznie w gleju
ma swoje ssacze homologi (FREEMAN i wspoOl-
aut. 2003). Biorac pod uwage ogromne moz-
liwosci ,genetyki Drosophila”, rozumianej
jako zespdol metod wywolujacych z bardzo
duza skutecznoScia ukierunkowane zmiany
w ekspresji genOw organizmu in vivo, do-
strzegamy ogromny potencjal dalszych badan
nad glejem z wykorzystaniem tego modelu.

CHARAKTERYSTYKA GLEJU DROSOPHILA MELANOGASTER — POROWNANIE DO GLEJU
KREGOWCOW.

Streszczenie

W ukladzie nerwowym muszki owocowej, Dro-
sophila melanogaster liczba komorek glejowych w
stosunku do liczby neurondéw jest znacznie mniejsza
niz w ukltadzie nerwowym kregowcoéw. Mechanizm
ukierunkowania komorek macierzystych na szlak
rozwojowy gleju takze jest inny, jednakze podob-
nie jak u kregowcow, populacja komorek glejowych
D. melanogaster jest populacja heterogenna. W jej
sktad wchodza cztery podstawowe typy komorek
wyspecjalizowane do pelnienia réznych funkcji. Jest
to glej powierzchniowy, glej korowy i glej neuropilu
w centralnym ukladzie nerwowym (CUN), oraz glej

peryferyczny w obwodowym uktadzie nerwowym
(OUN). Pod wzgledem morfologii i funkcji komorki
te wykazuja duze podobienstwo do odpowiednich
typow komorek glejowych kregowcow. Podobien-
stwo to powstalo niezaleznie w toku ewolucji, w
wyniku specjalizacji do pelnienia okreSlonych funk-
cji. W niniejszym artykule przedstawiono porow-
nanie poszczegllnych typow i podtypow komorek
glejowych D. melanogaster do gleju kregowcow:
astrocytow, oligodendrocytow, mikrogleju i komoérek
Schwanna.

CHARACTERIZATION OF DROSOPHILA MELANOGASTER GLIA IN COMPARISON WITH
VERTEBRATE GLIA

Summary

In comparison with vertebrates, the fruit fly,
Drosophila melanogaster, has fewer glial cells and
much lower glia to neuron ratio. Glia of D. mela-
nogaster is also specified by a different molecu-
lar mechanism of differentiation. However, just as
vertebrates glia, it is specialized for distinct func-
tions depending on its type. There are four main

types of glia in D. melanogaster nervous system:
the surface glia, the cortex glia and the neuropil
glia in CNS, as well as the peripheral glia in PNS.
Based on morphological and/or functional similar-
ities (that have arisen independently and do not
represent homologies), one can conclude that D.
melanogaster glia share many common features
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with vertebrate glia. This article characterizes dif-
ferent types and sub-types of D. melanogaster glia

in comparison with vertebrate astrocytes, oligo-
dendrocytes, microglia and Schwann cells.
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