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DWA SPOSOBY ROZWOJU 
KRESOMÓZGOWIA U SZCZĘKOWCÓW: 

INWERSJA I EWERSJA

Wyróżnia się dwa typy budowy morfolo-
gicznej kresomózgowia szczękowców, za któ-
re odpowiedzialne są przeciwstawne procesy: 
ewersja i inwersja. 

U większości taksonów kręgowców wystę-
puje inwersja kresomózgowia. Proces ten ma 
miejsce u czworonogów (Tetrapoda), u ryb 
chrzęstnych (Chondrichthyes) oraz ryb kost-
nych (Osteichthyes), z wyjątkiem promienio-
płetwych (Actinopterygii). Inwersja polega na 
odginaniu się części grzbietowej kresomózgo-
wia do wewnątrz. Górne i dolne ściany kre-
somózgowia rozszerzają się wolniej niż ścia-
ny boczne, w efekcie czego kresomózgowie 
dzieli się na dwie półkule. Po początkowym 
okresie ekspansji proliferacyjnej, ściany kre-
somózgowia stopniowo gęstnieją, a komórki 
wzrostowe gromadzą się na powierzchni na-
błonka. U gadów, ptaków i ssaków to po-
grubienie jest tak wyraźne, że prowadzi do 
formowania się kilku dokomorowych grzbie-
tów (np. węzły kardynalne u ssaków), które 
stopniowo zwiększają wielkość kresomózgo-
wia (Striedter i Northcutt 2006). 

Ewersja jest natomiast procesem rozwoju 
kresomózgowia występującym u ryb promie-
niopłetwych (Actinopterygii), które stanowią 
ponad połowę gatunków wszystkich krę-
gowców. Proces ten polega na odginaniu na 
boki części grzbietowej (łac. area dorsalis te-
lencephalon) embrionalnego kresomózgowia. 
W wyniku tego procesu powstają dwie pół-
kule, które otacza pojedyncza komora (Bu-
tler i Hodos 1996, Nieuwenhuys 2011). 

WPROWADZENIE

Ryby promieniopłetwe (Actinopterygii) sta-
nowią największą grupę żyjących kręgowców, 
liczącą obecnie około 30 tysięcy gatunków. 
W obrębie tej grupy taksonomicznej panuje 
olbrzymie zróżnicowanie pod względem ana-
tomicznym, behawioralnym, a także ekolo-
gicznym (Nelson 2006).

W ostatnich latach obserwujemy wzrost 
zainteresowania badaczy budową morfo-
logiczną kresomózgowia ryb promieniopłe-
twych, na który wpływ ma proces zwany 
ewersją. Temat ewersji kresomózgowia zy-
skuje zainteresowanie ze względu na coraz 
większe znaczenie danio pręgwanego (Danio 
rerio, Cyprinidae, Teleostei), należącego do 
ryb promieniopłetwych, jako gatunku mo-
delowego. W związku z tym, coraz bardziej 
istotnym wydaje się poznanie podstaw fizjo-
logii, anatomii i mechanizmów regulacji za-
chowania u tego gatunku. Dotyczy to tak-
że mechanizmów rozwoju kresomózgowia, 
formującego się odmienie w stosunku do 
innych kręgowców. Powodem tego zróżnico-
wania jest zjawisko zwane ewersją (inwagi-
nacją).

W niniejsze pracy podjęto próbę opisu 
dwóch typów morfogenetycznej budowy kre-
somózgowia szczękowców, za który odpowie-
dzialne są przeciwstawne procesy: ewersja 
i inwersja. Opisano także organizację kre-
somózgowia ryb promieniopłetwych, a tak-
że homologię ośrodków tej części mózgu. W 
procesie ewersji następuje odwrotna loka-
lizacja przyśrodkowego i bocznego płaszcza 
(łac. pallium), w porównaniu do innych krę-
gowców. 
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Być może największą różnicą pomiędzy kre-
somózgowiem powstałym w procesie inwersji 
i ewersji jest to, że grzbietowo-przyśrodkowa 
część młodego pęcherzyka kresomózgowia 
zachowuje grzbietowo-przyśrodkowe stanowi-
sko w procesie inwersji, a przesuwa się w 
kierunku grzbietowo-brzusznym w procesie 
ewersji (Striedter i Nothcutt 2006).

ORGANIZACJA I HOMOLOGIA 
OŚRODKÓW KRESOMÓZGOWIA 

GRZBIETOWEGO 
PROMIENIOPŁETWYCH

ORGANIZACJA KRESOMÓZGOWIA 
GRZBIETOWEGO PROMIENIOPŁETWYCH

U ryb promieniopłetwych płaszcz mózgu 
można podzielić na pięć rejonów (Dm, Dd, 
Dla, Dlb i Dl) o ostro zarysowanych grani-
cach. Niektóre z tych obszarów wystają jako 
oddzielne płaty do wnętrza przestrzeni ko-
morowej. 

Stopień ewersji ścian kresomózgowia 
różni się znacznie pomiędzy różnymi gru-
pami promieniopłetwych (Johnston 1911, 
Nieuwenhuys 1963, Northcutt i Bradford 
1980), co prowadzi do znacznego zróżnico-
wania organizacji kresomózgowia w tej gru-
pie kręgowców (Northcutt i Davis 1983 za: 
Romanow 2009). U Cladistia ewersja jest 
niezwykle wyraźna, ale nie towarzyszy temu 
procesowi pogrubienie ścian płaszcza. U nie-
których promieniopłetwych, Ginglymodi czy 
Salmonidae, ewersja jest jedynie nieznaczna, 
ale u Amia oraz u większości ryb doskona-
łokostnych jest znacznie bardziej zaakcento-
wana. U wszystkich promieniopłetwych po-
wierzchnia wyściółkowa i komorowa kreso-
mózgowia są większe od powierzchni opon 
mózgowo-rdzeniowych, a ta różnica jest 
dodatnio skorelowana ze stopniem ewersji 
(Mark i Braford 2009). 

Podłużna bruzda boczna (łac. sulcus 
externus) u wielu promieniopłetwych ogra-
nicza powierzchnię oponową kresomózgo-
wia. Głębokość bruzdy jest na ogół dodatnio 
skorelowana ze stopniem ewersji. Ta bruzda 
zewnętrzna nie występuje w kresomózgowiu, 
które uległo w nieznacznym tylko stopniu 
ewersji, np. u narybku chrzęstnokostnych z 
rodzaju Scaphirhynchus, jak również u in-
nych chrzęstnokostnych – Polyodon, także u 
niszczuka Lepisosteus, a pośród kostnych, u 
Salmonidae. Bruzda jest płytka w umiarko-
wanie ewertowanym przodomózgowiu Danio 
rerio i bardzo dobrze widoczna u Amia i u 
większości innych ryb doskonałokostnych.

W kresomózgowiu, które uległo silnemu 
procesowi ewersji, np. u Anguilla i Synbran-
chus, bruzda boczna jest głębokim wcięciem, 
wypełnionym naczyniami (Nieuwenhuys 

U ryb promieniopłetwych kresomózgo-
wie również rozszerza się podczas wczesne-
go okresu rozwojowego, ale nierównomiernie. 
W przeciwieństwie do inwersji, ewersja jest 
procesem, gdzie ściany boczne wyginają się 
na zewnątrz wzdłuż linii grzbietowej, a na-
stępnie rozszerzają się na boki. Po rozpo-
częciu neurogenezy ściany kresomózgowia 
zaczynają gęstnieć, podobnie jak w procesie 
inwersji. Dlatego kresomózgowie powstałe 
w procesie ewersji nie musi być małe. Je-
dynie komory kresomózgowia są mniejsze z 
powodu ewersji, nawet przed rozpoczęciem 
neurogenezy (Striedter i Nothcutt 2006). 
Drugim ważnym aspektem ewersji jest to, że 
początkowo grzbietowo-przyśrodkowe obszary 
kresomózgowia, zajmują grzbietowo-boczną 
pozycję w kresomózgowiu osobników doro-
słych. Na rycinie 1 przedstawiono porówna-
nie rozwoju ontogenetycznego kresomózgowia 
w procesie inwersji i ewersji. 

Tuż po zamknięciu cewy nerwowej, kre-
somózgowie zarodków wszystkich kręgowców, 
z wyjątkiem ryb promieniopłetwych, tworzy 
mały pęcherzyk, który składa się wyłącznie 
z neuroepithelium (Ryc. 1). W miarę postępu 
ontogenezy, to neuroepithelium rozszerza się 
na powierzchni, ale pozostaje na względnie 
stałym poziomie grubości. Ponieważ górne 
i dolne ściany kresomózgowia (odpowiednio 
Rp i Fp) rozszerzają się wolniej niż ściany 
boczne (Lw), pęcherzyk kresomózgowia stop-
niowo dzieli się na dwie półkule. Rozbudo-
wa neuroepithelium kresomózgowia u ryb 
promieniopłetwych nie prowadzi do tworze-
nia dwóch półkul, ale powoduje, że ściany 
grzbietowe kresomózgowia wywijają się na 
boki. Jako część tego wywinięcia, ściana 
górna rozrzedza się i tworzy tkankę naczy-
niówkową (łac. tela choroidea, Tc). Po roz-
poczęciu neurogenezy, ściany kresomózgowia 
zagęszczają się, tak jak w procesie inwersji. 

Ryc. 1. Schemat porównawczy rozwoju kresomó-
zgowia w procesie inwersji (po lewej) oraz ewersji 
(po prawej) na przekrojach poprzecznych (Stried-
ter i Northcutt 2006).
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Wskazówką do identyfikacji przyśrodkowego 
homologa płaszcza jest zamocowanie tkanki 
naczyniówkowej. U karpiowatych tkanka na-
czyniówkowa pochodzi z brzuszno-bocznych 
krawędzi Dl. Zatem obszar Dl jest homolo-
giczny do przyśrodkowego płaszcza innych 
kręgowców. Ostatnie badania behawioralne 
potwierdziły, że obszar Dlv jest homologicz-
ny do przyśrodkowej części płaszcza (Adrio 
i wspołaut. 2002, Salas i wspołaut. 2003, 
Saito i Watanabe 2006). 

Niektórzy badacze (Braford 1995, Yama-
moto i wspołaut. 2007) zaprzeczają po-
wszechnemu poglądowi o prostej ewersji, 
polegającej na prostym wywinięciu ściany 
grzbietowej kresomózgowia. Ich zdaniem, 
gdyby zachodziła prosta ewersja, grani-
ce części grzbietowej kresomózgowia byłyby 
ustanowione zawsze promieniowo. Natomiast 
w ogonowej części kresomózgowia wystę-
puje horyzontalny układ granic. Co więcej, 
nie wszystkie części grzbietowego kresomó-
zgowia można znaleźć na tym poziomie. Dl 
jest duże dogłowowo, ale znika ogonowo do 
przedniego spoidła (Ryc. 2 D). Dp jest reszt-
kowe i występuje tylko w końcowym odcin-
ku, do połowy części kresomózgowia. W ob-
szarze ogonowym, Dp staje się coraz więk-
sze, zwłaszcza w częściach: przyśrodkowej, 
ogonowej i bocznej (Ryc. 2 E). nT jest nie-
obecne w części dogłowowej kresomózgowia. 
Widoczna grzbietowo granica pomiędzy Dl i 
Dm biegnie ukośnie ogonowo-bocznie i nie 
osiąga ogonowego marginesu kresomózgowia 
(Ryc. 2 F). Z powyższej analizy wynika, że 
organizacja kresomózgowia ryb promieniopłe-
twych nie może być wyjaśniona przez prostą 
ewersję.

Zgodnie hipotezą Yamamoto i wspołaut. 
(2007), ewersja występuje nie tylko grzbie-
towo-bocznie, ale również ogonowo-bocznie 
(Ryc. 2 F). Jeśli ta hipoteza jest słuszna, 
ogonowo zorientowane elementy wywinię-
cia dominowałyby w brzusznej części płasz-
cza. Część okołokomorowa płaszcza powinna 
przesunąć się w kierunku tylnym. Wówczas, 
ta część kresomózgowia mogłaby zostać 
utracona na poziomie dogłowowym. To może 
tłumaczyć, dlaczego Dp i nT jest resztko-
we lub nieobecne dogłowowo. Model ten ma 
za zadanie wyjaśnić dokomorowy charakter 
ogonowych i bocznych marginesów Dp i nT 
(domniemanych homologów bocznej i brzusz-
nej części kory mózgowej ssaków). Te strefy 
płaszcza kresomózgowia promieniopłetwych 
tworzą obszar dogłowowy w korze ssaków 
(Yamamoto i wspołaut. 2007). Ponadto, mo-
del ten dobrze wyjaśnia także ukośną grani-
cę między Dm i Dl i zanik grzbietowego Dl 
na tylnym biegunie kresomózgowia.

W modelu częściowej ewersji jądra kre-
somózgowia położone są przyśrodkowo, a 

2009). Butler (2000) zaobserwowała podob-
ne zjawisko u Astronotus. Również u Mormy-
rus bruzda zewnętrzna jest głęboką, wąską 
szczeliną. Przodomózgowie u Arius stanowi 
wyjątek od reguły. Im silniej zachodzi proces 
ewersji, tym głębsza bruzda boczna; u tego 
rodzaju ewersja jest zaawansowana, a mimo 
to bruzda jest słabo rozwinięta.

HOMOLOGIE KRESOMÓZGOWIA 
GRZBIETOWEGO RYB PROMIENIOPŁETWYCH

Homologia oznacza wspólne ewolucyjnie 
pochodzenie struktur, występujące u róż-
nych grup taksonomicznych. Polega ona na 
istotnym podobieństwie ewolucyjnym i onto-
genetycznym organów bądź ich części (Ul-
lich 1973). Cechę potomków uznaje się za 
homologiczną, jeśli występowała u wspólne-
go ich przodka.

Początkowo sądzono, że w kresomózgo-
wiu ewertowanym homologiczne grupy ko-
mórek zajmują morfologicznie podobną po-
zycję, co w kresomózgowiu inwertowanym 
(Holmgren 1920). W późniejszym czasie 
pogląd ten ewoluował. Zakładano, że jest 
to proces znacznie bardziej skomplikowany, 
polegający na zmianie pozycji grup komórek 
kresomózgowia (Nieuwenhuys 1969). Hipote-
za ta zostało potwierdzona w późniejszych 
badaniach histochemicznych. 

Model częściowej ewersji (Wullimann i 
Mueller 2004) zakłada, że obszar węchowy 
płaszcza (rejon grzbietowy kresomózgowia, 
strefa tylna; Dp) jest homologiczny do płasz-
cza bocznego (kory gruszkowatej) u ssaków i 
jest migrującą pochodną obszaru przykomo-
rowego, który u ryb promieniopłetwych leży 
w części rejonu grzbietowego kresomózgowia, 
strefie przyśrodkowej. Istnieją znaczące do-
wody w połączeniach nerwowych (Northcutt 
2006), które wskazują na to, że Dm jest ho-
mologiczne do ciała migdałowatego (brzusz-
nej pochodnej płaszcza), a Dl jest homolo-
giczne do hipokampa (przyśrodkowej po-
chodnej płaszcza) (Salas i wspołaut. 2003).

Yamamoto i wspołaut. (2007) zapropo-
nowali model ewersji płaszcza u promie-
niopłetwych, który obejmuje następujące 
homologie: homologiem jądra taśmowatego 
(nT) jest płaszcz brzuszny, Dp jest homolo-
giem płaszcza bocznego, a obszary Dm, Dd 
i Dld są homologiczne do płaszcza grzbieto-
wego. Natomiast przyśrodkowa część płasz-
cza czworonogów jest homologiczna do Dlv 
u promieniopłetwych. Głównym argumen-
tem przemawiającym za teorią przynależno-
ści Dld do grzbietowego płaszcza jest jego 
pozycja topologiczna i układ dróg zstępują-
cych do międzymózgowia (Wullimann i Mu-
eller 2004). Northcutt (2006) oraz Bruce i 
Braford (2008) umiejscowili jednak Dld ra-
zem z Dlv w przyśrodkowej części płaszcza. 
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dobna u ryb promieniopłetwych, co sugeruje 
homologię zakończeń nerwowych w płaszczu 
grzbietowym ssaków. Dm, region grzbietowy 
Dl (Dld) i Dc, z wyjątkiem jego strefy wę-
chowej, otrzymują liczne połączenia z PG. 
Odnosi się to także do obszaru grzbieto-
wego części grzbietowej (Dd), która zajmuje 
powierzchnię pomiędzy Dm i Dld. Nie moż-
na pominąć możliwości jednoczesnej ewolu-
cji wstępujących dróg czuciowych z PG do 
nie-grzbietowego obszaru płaszcza. Pozostałe 
homologi płaszcza (przyśrodkowe, boczne i 
brzuszne) mogą być zidentyfikowane w in-
nych częściach grzbietowych kresomózgowia.

Wullimann i Mueller (2004) uznają 
część grzbietową i część centralną obsza-
ru brzusznego kresomózgowia za odpowia-
dającą prążkowiu (łac. striatum), natomiast 
część brzuszną i boczną za odpowiadającą 
przegrodzie (łac. septum). Część grzbietowa 
może być podzielona na część nie-migdało-
watą (nie węchową) i na cześć migdałowatą 
(węchową).

płaszcz jest wwalcowany na boki, zabierając 
ze sobą spoidło przyśrodkowej części płasz-
cza i rozciągając ścianę górną w nabłonek 
osłaniający cienką komorę (Wullimann i Mu-
eller 2004). Nie wszyscy badacze akceptu-
ją ten pogląd (Braford 1995, Yamamoto i 
wspołaut. 2007).

Z kolei grzbietowa część płaszcza kre-
somózgowia promieniopłetwych jest homo-
logiem kory grzbietowej płazów i gadów, a 
także wczesnej zarodkowej fazy rozwoju kory 
grzbietowej ssaków. Kluczem do identyfika-
cji części grzbietowej płaszcza jest rozmiesz-
czenie zakończeń czuciowych z międzymó-
zgowia, zwłaszcza ze wzgórza grzbietowego. 
Głównym źródłem dróg czuciowych płasz-
cza jest kompleks przedkłębuszkowy (łac. 
preglomerular complex, PG). Ważną cechą 
przedkłębuszkowo-grzbietowych ścieżek kre-
somózgowia jest to, że pojawiają się one u 
ssaków, posegregowane według rodzaju in-
formacji przekazywanej do odrębnych pól 
korowych (Yamamoto i Ito 2005, Ishikawa i 
wspołaut. 2007). Taka organizacja jest po-

Ryc. 2. Schemat organizacji kresomózgowia (Yamamoto i współaut. 2007). 

Reprezentacja zmysłowa oraz domniemana organizacja strefowa płaszcza w kresomózgowiu dorosłych osobników Ca-
rassius auratus auratus. (A-E). Zarys linii  grzbietowej, a także rozwój ontogenetyczny ewertowanego kresomózgowia 
(F). Strzałki oznaczają prawdopodobny kierunek zachodzenia procesu ewersji. Linie czerwone poziome – drogi wę-
chowe; przerywane linie czerwone pionowe – drogi słuchowe; linie niebieskie ukośne biegnące od lewej do prawej 
– drogi przedkłębuszkowe; linie niebieskie ukośne biegnące od prawej do lewej – linia boczna, drogi somatosenso-
ryczne; linie zielone pionowe – drogi smakowe.
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ronalnych w rozwoju kresomózgowia u owo-
dniowców. Aby lepiej zrozumieć genezę tych 
różnic, przeanalizowano występowanie reeliny 
w kresomózgowiu płazów. Występowanie re-
eliny kresomózgowej u Xenopus laevis (plata-
na szponiasta) wykazuje więcej podobieństw 
do schematu budowy owodniowców niż ryb 
kosztnych. Zatem różnice w występowaniu 
reeliny pomiędzy rybami kosntymi a czwo-
ronogami są prawdopodobnie spowodowane 
odmiennymi rolami reeliny w procesie ewer-
sji, charakterystycznej dla kresomózgowia ryb 
kostnych.

DANIO PRĘGOWANE JAKO ORGANIZM 
MODELOWY W BADANIACH 

WCZESNEJ FAZY ROZWOJU MÓZGU

W ostatnich latach obserwujemy wzrost 
znaczenia jednego z przedstawicieli promie-
niopłetwych, Danio rerio, jako organizmu mo-
delowego. Obok żab (Xenopus) i Mus muscu-
lus, gatunek ten stanowi jeden z głównych 
modeli dla badań genetycznych wczesnej fazy 
rozwoju mózgu. Wullimann i Puelles (1999) 
wykazał, że pomiędzy 1 a 10 dniem po za-
płodnieniu, grzbietowa strefa proliferacji kre-
somózgowia (łac. pallium) rozciąga się spójnie 
z procesem ewersji w odcinku bocznym u 
szczytu kresomózgowia. Podpłaszczowa część 
kresomózgowia składa się z obszaru grzbie-
towego i brzusznego. Obszar preoptyczny 
również zawiera grzbietowe i brzuszne stre-
fy proliferacji. W międzymózgowiu właści-
wym obecne są oddzielne strefy proliferacji w 
uzdeczce (łac. habenula) oraz w okołokomoro-
wych masach komórek wzgórza grzbietowego, 
we wzgórzu brzusznym i w polu przedpokry-
wowym (pretectum). Idąc w stronę brzuszno-
-ogonową, trzy wymienione masywne strefy 
proliferacji wydają się być zastąpione przez 
cieńsze, ale wyraźnie zaznaczone strefy pro-
liferacji. Dwie z nich reprezentują brzuszno-
-ogonową ciągłość grzbietowego i brzusznego 
wzgórza i znajdują się w obszarze tylnim u 
form dorysłych ryb kosnych. Trzecia leży w 
obrębie jądra przyśrodkowej podłużnej wiązki. 
Dodatkowo występuje kilka podwzgórzowych 
stref proliferacyjnych. Dane dla międzymó-
zgowia są w dużej mierze zgodne z modelem 
neuromerycznym struktury mózgu Puellesa 
i Rubensteina (1993), opartym głównie na 
danych dotyczących owodniowców. Ogólnie 
rzecz biorąc, zrozumienie prosomerycznego 
pochodzenia mas komórkowych w przodomó-
zgowiu ryb kostnych można uznać za kluczo-
we dla ich interpretacji porównawczej.

PODSUMOWANIE

Zjawisko ewersji zostało po raz pierw-
szy zbadane już ponad 100 lat temu (Gage 

Część badaczy uznała, że granica mię-
dzy pallium i subpallium odpowiada granicy 
między częścią grzbietową i częścią brzuszną 
kresomózgowia (Nieuwenhuys 1963), podczas 
gdy inni badacze uznali, że leży ona między 
obszarem grzbietowym części przyśrodkowej 
(Dm) i obszarem bocznym (Dp) (Northcutt i 
Braford 1980). Niedawne badania moleku-
larne popierają tę hipotezę (Alunni i wspo-
łaut. 2004, Kage i wspołaut. 2004). 

Wszystkie ryby promieniopłetwe mogą 
posiadać odpowiedniki czterech regionów 
płaszcza czworonogów, czyli części: grzbieto-
wą, brzuszną (ciało migdałowate), boczną i 
przyśrodkową (hipokamp).

Brzuszne i boczne obszary płaszcza są 
ściśle ze sobą powiązane, tak samo jak czę-
ści grzbietowe i przyśrodkowe. Pierwotnie 
obszary położone najbliżej płaszcza stanowi-
ły drogi węchowe. Wejście dróg węchowych 
do płaszcza stawało się z czasem mniej roz-
ległe i dochodziło do wzrostu złożoności ją-
der, których komórki wymigrowały z guzka 
tylnego. Stały się one zaczątkiem szlaków 
łączących międzymózgowie i kresomózgowie. 
W korelacji z ostatnimi zmianami, cele dróg 
wstępujących: brzusznego i grzbietowego 
płaszcza, zwiększały swoje wymiary, złożo-
ność i stopień parcelacji.

ROLA BIAŁKA REELIN W PROCESIE 
EWERSJI

Uważa się, iż białko Reelin funkcjonuje w 
interakcjach pomiędzy komórkami oraz jako 
mediator w migracji neuronowej w warstwo-
wych strukturach ośrodkowego układu ner-
wowego. Costagli i wspołaut. (2002) oddzie-
lając ortolog genu reeliny i badając jej prze-
jawy w mózgu u form embrionalnych i osob-
ników dorosłych, rzucił światło na rozumienie 
rozwoju kresomózgowia ryb kosntych,które 
jest fomowane w procesie ewersji i skutkuje 
utworzeniem nielaminarnego (nieuwarstwione-
go) płaszcza. W piątym dniu po zapłodnieniu 
znaleziono u form embrionalnych ryb kost-
nych znaczne ilości reeliny mRNA w kreso-
mózgowiu grzbietowym, w obszarach wzgórza 
i podwzgórza, w jądrach przedpokrywowych, 
w pokrywie optycznej, móżdżku, tyłomózgo-
wiu, tworze siatkowym, oraz rdzeniu kręgo-
wym, ograniczając się głównie do neuronów 
postmitotycznych. Schemat ten utrzymuje się 
u danio pręgowanego w wieku od 1 do 3 
miesięcy. Wykazano tym samym, że dystry-
bucja reeliny mRNA jest zachowana w wie-
lu obszarach mózgu kręgowców. Natomiast 
wyjątkiem jest fakt, iż reelina występuje w 
większości komórek obszarów grzbietowych 
ewertowanego kresomózgowia embrionalnych 
form danio pręgowanego, podczas gdy ograni-
cza się ona do specyficznych populacji neu-
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organizm modelowy coraz częściej wykorzystywany do 
badań nad wczesną fazą rozwoju mózgu. Niniejsza praca 
jest próbą opisania zjawiska ewersji. Zjawisko to wyma-
ga dalszych prac nad wyjaśnieniem przyczyn oraz po-
znaniem mechanizmów molekularnych, a także skutków 
behawioralnych istnienia tego procesu.
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1893, Holmgren 1922, Nieuwenhuys 1963), 
a mimo to natura procesu nadal nie jest do 
końca wyjaśniona. Kresomózgowie ryb pro-
mieniopłetwych różni się pod względem ana-
tomicznym od kresomózgowia innych krę-
gowców (Northcutt i Braford 1980, Wulli-
mann i Mueller 2004).

Niniejsza praca przedstawia próby wyja-
śnienia procesu ewersji. Początkowo ewer-
sję uważano za proces prostej przebudowy 
zewnętrznego i dolnego płata grzbietowe-
go fragmentu ściany kresomózgowia (Gage 
1893). Tę koncepcję podzielało wielu bada-
czy, którzy uważali, że homologiczne grupy 
komórek zajmują morfologicznie podobną po-
zycję, co u czworonogów (Holmgren 1920). 
W późniejszym czasie pogląd ten ewoluował; 
zakładano, że ewersja jest to proces znacz-
nie bardziej skomplikowany, polegający na 
wędrowaniu grup komórek kresomózgowia 
(Nieuwenhuys 1963). W procesie ewersji na-
stępuje odwrotna lokalizacja przyśrodkowego 
i bocznego płaszcza (pallium), w porównaniu 
do innych kręgowców. Największemu zróżni-
cowaniu względem czworonogów ulega część 
grzbietowa, podczas gdy część brzuszna po-
zostaje względnie niezmieniona (Meek i Nie-
uwenhuys 1998).

Poziom zaawansowania procesu ewer-
sji jest różny w poszczególnych taksonach 
promieniopłetwych, co prowadzi do znacz-
nego zróżnicowania organizacji kresomózgo-
wia w tej grupie kręgowców (Northcutt i 
Davis 1983 za: Romanow 2009). Ponadto, 
promieniopłetwe stanowią największą grupę 
żyjących kręgowców, liczącą obecnie około 
30 tysięcy gatunków (Nelson 2006) i zróż-
nicowaną morfologicznie również pod wzglę-
dem budowy kresomózgowia. Z tego powodu 
ustalenie homologii ośrodków kresomózgowia 
Actinopterygii w stosunku do innych grup 
kręgowców jest bardzo trudne (Nieuwenhuys 
1963, Northcutt i Davis 1983 za: Romanow 
2009), mimo że mechanizmy leżące u pod-
staw regionalizacji i specjalizacji neuronów 
ośrodkowego układu nerwowego są dobrze 
zachowane w ewolucji kręgowców.

Niniejsza praca jest także próbą opisania 
zjawiska ewersji. Zjawisko to wymaga dal-
szych prac nad wyjaśnieniem przyczyn i me-
chanizmów molekularnych, a także skutków 
behawioralnych istnienia tego procesu.

STRESZCZENIE

Ryby promieniopłetwe (Actinopterygii) stanowią naj-
większą grupę żyjących kręgowców, liczącą obecnie około 
30 tysięcy gatunków. W obrębie tej grupy taksonomicz-
nej panuje olbrzymie zróżnicowanie pod względem ana-
tomicznym, behawioralnym, a także ekologicznym.

W ostatnich latach obserwujemy wzrost zaintereso-
wania badaczy budową morfogentyczną kresomózgowia 
ryb promieniopłetwych, do których należy Danio rerio, 
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EVERSION OF TELENCEPHALON – THE EVOLUTIONARY SPECIFICITY OF ACTINOPTERYGIAN FISH

Summary

Actinopteryngian fish constitute the biggest group of living vertebrates, which currently comprises around 30 
thousand species. Within this taxonomic group there occurs a huge differentiation in respect of anatomy, behaviour 
and ecological enviroment.

In the last few years we have observed an increasing interest of scientists in the morphogenetic structure of 
the telencephalon of actinopheryngians. Danio rerio, a model organism for this group of fish, is increasingly used 
in studies on early phase of brain development. What particularly deserves attention is the distinct type of develop-
ment of this part of brain in comparison with that of other vertebrates. The cause of this diversity is a phenomenon 
called eversion. This work consists an attempt to describe the phenomenon of eversion, which still needs further 
work to explain the causes and molecular mechanisms of cognition and behavioural effects of appearance of this 
process.
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