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EWERSJA KRESOMOZGOWIA — EWOLUCYJNA SPECYFIKA MOZGU RYB
PROMIENIOPLETWYCH (ACTINOPTERYGII)

WPROWADZENIE

Ryby promienioptetwe (Actinopterygii) sta-
nowig najwieksza grupe zyjacych kregowcow,
liczaca obecnie okolo 30 tysiecy gatunkow.
W obrebie tej grupy taksonomicznej panuje
olbrzymie zréznicowanie pod wzgledem ana-
tomicznym, behawioralnym, a takze ekolo-
gicznym (NELSON 2006).

W ostatnich latach obserwujemy wzrost
zainteresowania badaczy budowa morfo-
logiczna kresomoézgowia ryb promieniopte-
twych, na ktéry wplyw ma proces zwany
ewersja. Temat ewersji kresomoézgowia zy-
skuje zainteresowanie ze wzgledu na coraz
wiecksze znaczenie danio pregwanego (Danio
rerio, Cyprinidae, Teleostei), nalezacego do
ryb promienioptetwych, jako gatunku mo-
delowego. W zwiazku z tym, coraz bardziej
istotnym wydaje sie poznanie podstaw fizjo-
logii, anatomii i mechanizméw regulacji za-
chowania u tego gatunku. Dotyczy to tak-
ze mechanizmoéw rozwoju kresomoézgowia,
formujacego sie odmienie w stosunku do
innych kregowcow. Powodem tego zréznico-
wania jest zjawisko zwane ewersja (inwagi-
nacja).

W niniejsze pracy podjeto probe opisu
dwoch typow morfogenetycznej budowy kre-
somozgowia szczekowcow, za ktéry odpowie-
dzialne sa przeciwstawne procesy: ewersja
i inwersja. Opisano takze organizacje kre-
somobzgowia ryb promienioptetwych, a tak-
ze homologie osrodkow tej czesci mozgu. W
procesie ewersji nastepuje odwrotna loka-
lizacja przysSrodkowego i bocznego plaszcza
(fac. pallium), w poréwnaniu do innych kre-
ZOWCOW.

DWA SPOSOBY ROZWOJU
KRESOMOZGOWIA U SZCZEKOWCOW:
INWERSJA I EWERSJA

Wyréznia sie dwa typy budowy morfolo-
gicznej kresomozgowia szczekowcow, za kto-
re odpowiedzialne sa przeciwstawne procesy:
ewersja i inwersja.

U wiekszosci taksonow kregowcow wyste-
puje inwersja kresomoézgowia. Proces ten ma
miejsce u czworonogéw (Tetrapoda), u ryb
chrzestnych (Chondrichthyes) oraz ryb kost-
nych (Osteichthyes), z wyjatkiem promienio-
ptetwych (Actinopterygii). Inwersja polega na
odginaniu sie czeSci grzbietowej kresomozgo-
wia do wewnatrz. Gorne i dolne Sciany kre-
somoézgowia rozszerzaja sie wolniej niz Scia-
ny boczne, w efekcie czego kresomoézgowie
dzieli sie¢ na dwie pétkule. Po poczatkowym
okresie ekspansji proliferacyjnej, Sciany kre-
somoézgowia stopniowo gestnieja, a komorki
wzrostowe gromadza sie¢ na powierzchni na-
btonka. U gadoéw, ptakéw i ssakoéw to po-
grubienie jest tak wyrazne, ze prowadzi do
formowania sie kilku dokomorowych grzbie-
tow (np. wezly kardynalne u ssakow), ktore
stopniowo zwiekszaja wielkoS¢ kresomozgo-
wia (STRIEDTER i NORTHCUTT 2006).

Ewersja jest natomiast procesem rozwoju
kresomézgowia wystepujacym u ryb promie-
nioptetwych (Actinopterygii), ktére stanowia
ponad polowe gatunkow wszystkich kre-
gowcow. Proces ten polega na odginaniu na
boki czesci grzbietowej (lac. area dorsalis te-
lencephalon) embrionalnego kresomoézgowia.
W wyniku tego procesu powstaja dwie pol-
kule, ktore otacza pojedyncza komora (BU-
TLER i HODOS 1996, NIEUWENHUYS 2011).

Stlowa kluczowe: ewersja, kresomozgowie, promienioptetwe
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U ryb promienioptetwych kresomozgo-
wie rowniez rozszerza sie podczas wczesne-
go okresu rozwojowego, ale nierownomiernie.
W przeciwienstwie do inwersji, ewersja jest
procesem, gdzie Sciany boczne wyginaja sie
na zewnatrz wzdhuz linii grzbietowej, a na-
stepnie rozszerzaja sie na boki. Po rozpo-
czeciu neurogenezy Sciany kresomoézgowia
zaczynaja gestnie¢, podobnie jak w procesie
inwersji. Dlatego kresomézgowie powstale
w procesie ewersji nie musi by¢ male. Je-
dynie komory kresomoézgowia sa mniejsze z
powodu ewersji, nawet przed rozpoczeciem
neurogenezy (STRIEDTER i NOTHCUTT 2006).
Drugim waznym aspektem ewersji jest to, ze
poczatkowo grzbietowo-przysrodkowe obszary
kresomoézgowia, zajmuja grzbietowo-boczna
pozycje w kresomoézgowiu osobnikoéw doro-
stych. Na rycinie 1 przedstawiono poréowna-
nie rozwoju ontogenetycznego kresomozgowia
W procesie inwersji i ewersji.

Tuz po zamknieciu cewy nerwowej, kre-
somoézgowie zarodkéw wszystkich kregowcow,
z wyjatkiem ryb promienioptetwych, tworzy
maly pecherzyk, ktéry sklada sie wylacznie
z neuroepithelium (Ryc. 1). W miare postepu
ontogenezy, to neuroepithelium rozszerza sie
na powierzchni, ale pozostaje na wzglednie
stalym poziomie grubosci. Poniewaz go6rne
i dolne sSciany kresomoézgowia (odpowiednio
Rp i Fp) rozszerzaja sie wolniej niz Sciany
boczne (Lw), pecherzyk kresomoézgowia stop-
niowo dzieli sie¢ na dwie potkule. Rozbudo-
wa neuroepithelium kresomoézgowia u ryb
promieniopletwych nie prowadzi do tworze-
nia dwoch poétkul, ale powoduje, ze Sciany
grzbietowe kresomozgowia wywijaja sie na
boki. Jako czes¢ tego wywiniecia, Sciana
gorna rozrzedza sie i tworzy tkanke naczy-
niowkowa (tac. tela choroidea, Tc). Po roz-
poczeciu neurogenezy, Sciany kresomoézgowia
zageszczaja sie, tak jak w procesie inwers;ji.

Evagination | Eversion
I

Ryc. 1. Schemat poréwnawczy rozwoju kresomo-
zgowia w procesie inwersji (po lewej) oraz ewersji
(po prawej) na przekrojach poprzecznych (STRIED-
TER i NORTHCUTT 2006).

By¢ moze najwieksza roznica pomiedzy kre-
somoézgowiem powstalym w procesie inwersji
i ewersji jest to, ze grzbietowo-przysrodkowa
czeS¢ mlodego pecherzyka kresomoézgowia
zachowuje grzbietowo-przysrodkowe stanowi-
sko w procesie inwersji, a przesuwa sie w
kierunku grzbietowo-brzusznym w procesie
ewersji (STRIEDTER i NOTHCUTT 2006).

ORGANIZACJA I HOMOLOGIA
OSRODKOW KRESOMOZGOWIA
GRZBIETOWEGO
PROMIENIOPLETWYCH

ORGANIZACJA KRESOMOZGOWIA
GRZBIETOWEGO PROMIENIOPLETWYCH

U ryb promienioptetwych plaszcz moézgu
mozna podzielic na pieé¢ rejonéw (Dm, Dd,
Dla, DIb i DIl) o ostro zarysowanych grani-
cach. Niektéore z tych obszaréw wystaja jako
oddzielne ptaty do wnetrza przestrzeni ko-
MOrowe;.

Stopien ewersji Scian kresomoézgowia
rozni sie znacznie pomiedzy roéznymi gru-
pami promienioptetwych (JOHNSTON 1911,
NIEUWENHUYS 1963, NORTHCUTT i BRADFORD
1980), co prowadzi do znacznego zréznico-
wania organizacji kresomoézgowia w tej gru-
pie kregowcow (Northcutt i Davis 1983 za:
RomaNOw 2009). U Cladistia ewersja jest
niezwykle wyrazna, ale nie towarzyszy temu
procesowi pogrubienie Scian plaszcza. U nie-
ktérych promienioptetwych, Ginglymodi czy
Salmonidae, ewersja jest jedynie nieznaczna,
ale u Amia oraz u wiekszosci ryb doskona-
lokostnych jest znacznie bardziej zaakcento-
wana. U wszystkich promieniopletwych po-
wierzchnia wysciotkowa i komorowa kreso-
mozgowia sa wieksze od powierzchni opon
mozgowo-rdzeniowych, a ta ro6znica jest
dodatnio skorelowana ze stopniem ewersji
(MARK i BRAFORD 2009).

Podtuzna bruzda boczna (tac. sulcus
externus) u wielu promienioptetwych ogra-
nicza powierzchnie oponowa kresomézgo-
wia. Glebokos¢ bruzdy jest na ogét dodatnio
skorelowana ze stopniem ewersji. Ta bruzda
zewnetrzna nie wystepuje w kresomoézgowiu,
ktore wuleglo w nieznacznym tylko stopniu
ewersji, np. u narybku chrzestnokostnych z
rodzaju Scaphirhynchus, jak réwniez u in-
nych chrzestnokostnych — Polyodon, takze u
niszczuka Lepisosteus, a posrod kostnych, u
Salmonidae. Bruzda jest plytka w umiarko-
wanie ewertowanym przodomozgowiu Danio
rerio i bardzo dobrze widoczna u Amia i u
wiekszosci innych ryb doskonatokostnych.

W kresomoézgowiu, ktére uleglo silnemu
procesowi ewersji, np. u Anguilla i Synbran-
chus, bruzda boczna jest glebokim wcieciem,
wypelnionym naczyniami (NIEUWENHUYS
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2009). BUTLER (2000) zaobserwowala podob-
ne zjawisko u Astronotus. Rowniez u Mormy-
rus bruzda zewnetrzna jest gleboka, waska
szczeling. Przodomoézgowie u Arius stanowi
wyjatek od reguly. Im silniej zachodzi proces
ewersji, tym glebsza bruzda boczna; u tego
rodzaju ewersja jest zaawansowana, a mimo
to bruzda jest stabo rozwinieta.

HOMOLOGIE KRESOMOZGOWIA
GRZBIETOWEGO RYB PROMIENIOPLETWYCH

Homologia oznacza wspoélne ewolucyjnie
pochodzenie struktur, wystepujace u roz-
nych grup taksonomicznych. Polega ona na
istotnym podobienstwie ewolucyjnym i onto-
genetycznym organow badz ich czesSci (UL-
LICH 1973). Ceche potomkéw uznaje sie za
homologiczna, jesli wystepowala u wspoélne-
go ich przodka.

Poczatkowo sadzono, ze w kresomozgo-
wiu ewertowanym homologiczne grupy ko-
morek zajmuja morfologicznie podobna po-

zycje, co w kresomoézgowiu inwertowanym
(HOLMGREN 1920). W pozniejszym czasie
poglad ten ewoluowal. Zakladano, ze jest

to proces znacznie bardziej skomplikowany,
polegajacy na zmianie pozycji grup komoérek
kresomoézgowia (NIEUWENHUYS 1969). Hipote-
za ta zostalo potwierdzona w poézniejszych
badaniach histochemicznych.

Model czesciowej ewersji (WULLIMANN i
MUELLER 2004) zaklada, ze obszar wechowy
plaszcza (rejon grzbietowy kresomoézgowia,
strefa tylna; Dp) jest homologiczny do ptasz-
cza bocznego (kory gruszkowatej) u ssakéow i
jest migrujaca pochodna obszaru przykomo-
rowego, ktoéry u ryb promieniopletwych lezy
w czesSci rejonu grzbietowego kresomozgowia,
strefie przysrodkowej. Istnieja znaczace do-
wody w polaczeniach nerwowych (NORTHCUTT
2006), ktore wskazuja na to, ze Dm jest ho-
mologiczne do ciala migdalowatego (brzusz-
nej pochodnej plaszcza), a DI jest homolo-
giczne do hipokampa (przysrodkowej po-
chodnej ptaszcza) (SALAS i wspolaut. 2003).

YAMAMOTO i wspotaut. (2007) zapropo-
nowali model ewersji plaszcza u promie-
nioptetwych, ktoéry obejmuje nastepujace
homologie: homologiem jadra tasmowatego
(nT) jest ptaszcz brzuszny, Dp jest homolo-
giem plaszcza bocznego, a obszary Dm, Dd
i DId sg homologiczne do plaszcza grzbieto-
wego. Natomiast przysrodkowa czes¢ plasz-
cza czworonogow jest homologiczna do Dlv
u promieniopletwych. Gléwnym argumen-
tem przemawiajacym za teorig przynalezno-
Sci Dld do grzbietowego plaszcza jest jego
pozycja topologiczna i uklad drog zstepuja-
cych do miedzymézgowia (WULLIMANN i MuU-
ELLER 2004). NORTHCUTT (2006) oraz BRUCE i
BRAFORD (2008) umiejscowili jednak Dld ra-
zem z Dlv w przysrodkowej czesci plaszcza.

Wskazowka do identyfikacji przysrodkowego
homologa plaszcza jest zamocowanie tkanki
naczyniowkowej. U karpiowatych tkanka na-
czyniowkowa pochodzi z brzuszno-bocznych
krawedzi DIl. Zatem obszar DIl jest homolo-
giczny do przysrodkowego plaszcza innych
kregowcow. Ostatnie badania behawioralne
potwierdzily, ze obszar DIlv jest homologicz-
ny do przysrodkowej czesci plaszcza (ADRIO
i wspotaut. 2002, SALAS i wspotaut. 2003,
SAITO i WATANABE 2006).

Niektorzy badacze (BRAFORD 1995, YAMA-
MOTO i wspotaut. 2007) =zaprzeczaja po-
wszechnemu pogladowi o prostej ewersji,
polegajacej na prostym wywinieciu Sciany
grzbietowej kresomozgowia. Ich zdaniem,
gdyby zachodzila prosta ewersja, grani-
ce czeSci grzbietowej kresomoézgowia bytyby
ustanowione zawsze promieniowo. Natomiast
w ogonowej czesci kresomoézgowia wyste-
puje horyzontalny ukltad granic. Co wiecej,
nie wszystkie czesci grzbietowego kresomo-
zgowia mozna znalezé na tym poziomie. DI
jest duze doglowowo, ale znika ogonowo do
przedniego spoidta (Ryc. 2 D). Dp jest reszt-
kowe i wystepuje tylko w koncowym odcin-
ku, do potowy czesci kresomozgowia. W ob-
szarze ogonowym, Dp staje sie coraz wiek-
sze, zwlaszcza w czeSciach: przysrodkowej,
ogonowej i bocznej (Ryc. 2 E). nT jest nie-
obecne w czesci doglowowej kresomézgowia.
Widoczna grzbietowo granica pomiedzy DI i
Dm biegnie uko$nie ogonowo-bocznie i nie
osiaga ogonowego marginesu kresomoézgowia
(Ryc. 2 F). Z powyzszej analizy wynika, ze
organizacja kresomoézgowia ryb promieniopte-
twych nie moze by¢ wyjasniona przez prosta
ewersje.

Zgodnie hipoteza YAMAMOTO i wspotaut.
(2007), ewersja wystepuje nie tylko grzbie-
towo-bocznie, ale réwniez ogonowo-bocznie
(Ryc. 2 F). Jesli ta hipoteza jest sluszna,
ogonowo zorientowane elementy wywinie-
cia dominowalyby w brzusznej czesci plasz-
cza. Czes¢ okolokomorowa plaszcza powinna
przesuna¢ sie w kierunku tylnym. Woéwczas,
ta czeS¢ kresomézgowia moglaby zostac
utracona na poziomie doglowowym. To moze
thumaczy¢, dlaczego Dp i nT jest resztko-
we lub nieobecne doglowowo. Model ten ma
za zadanie wyjasni¢ dokomorowy charakter
ogonowych i bocznych marginesow Dp i nT
(domniemanych homologéw bocznej i brzusz-
nej czesci kory moézgowej ssakéw). Te strefy
plaszcza kresomoézgowia promienioptetwych
tworza obszar doglowowy w korze ssakow
(YAMAMOTO i wspotaut. 2007). Ponadto, mo-
del ten dobrze wyjasnia takze ukosna grani-
ce miedzy Dm i DIl i zanik grzbietowego Dl
na tylnym biegunie kresomoézgowia.

W modelu czesciowej ewersji jadra kre-
somoézgowia polozone sa przysrodkowo, a
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rostral

L lateral

Ryc. 2. Schemat organizacji kresomoézgowia (YAMAMOTO i wspoétaut. 2007).

Reprezentacja zmystowa oraz domniemana organizacja strefowa plaszcza w kresomoézgowiu dorostych osobnikow Ca-

rassius auratus auratus. (A-E). Zarys linii

grzbietowej, a takze rozwoj ontogenetyczny ewertowanego kresomozgowia

(F). Strzatki oznaczaja prawdopodobny kierunek zachodzenia procesu ewersji. Linie czerwone poziome — drogi we-
chowe; przerywane linie czerwone pionowe - drogi stuchowe; linie niebieskie uko$ne biegnace od lewej do prawej
— drogi przedklebuszkowe; linie niebieskie ukosne biegnace od prawej do lewej — linia boczna, drogi somatosenso-

ryczne; linie zielone pionowe — drogi smakowe.

ptaszcz jest wwalcowany na boki, zabierajac
ze soba spoidlo przysrodkowej czesSci plasz-
cza i1 rozciagajac Sciane gbérng w nablonek
oslaniajacy cienka komore (WULLIMANN i MU-
ELLER 2004). Nie wszyscy badacze akceptu-
ja ten poglad (BRAFORD 1995, YAMAMOTO i
wspotaut. 2007).

Z kolei grzbietowa czes¢ plaszcza kre-
somozgowia promieniopletwych jest homo-
logiem kory grzbietowej ptazéow i gadéw, a
takze wczesnej zarodkowej fazy rozwoju kory
grzbietowej ssakow. Kluczem do identyfika-
cji czesci grzbietowe] plaszcza jest rozmiesz-
czenie zakonczen czuciowych z miedzymo-
zgowia, zwlaszcza ze wzgorza grzbietowego.
Glownym zrodlem drég czuciowych plasz-
cza jest kompleks przedklebuszkowy (lac.
preglomerular complex, PG). Wazna cecha
przedklebuszkowo-grzbietowych $ciezek kre-
somozgowia jest to, ze pojawiaja sie one u
ssakow, posegregowane wedlug rodzaju in-
formacji przekazywanej do odrebnych pol
korowych (YAMAMOTO i ITO 2005, ISHIKAWA i
wspolaut. 2007). Taka organizacja jest po-

dobna u ryb promienioptetwych, co sugeruje
homologie zakonczen nerwowych w plaszczu
grzbietowym ssakow. Dm, region grzbietowy
Dl (Dld) i Dc, z wyjatkiem jego strefy we-
chowej, otrzymuja liczne polaczenia z PG.
Odnosi sie to takze do obszaru grzbieto-
wego czeSci grzbietowej (Dd), ktora zajmuje
powierzchnie pomiedzy Dm i Dld. Nie moz-
na pomina¢ mozliwosci jednoczesnej ewolu-
cji wstepujacych drog czuciowych z PG do
nie-grzbietowego obszaru plaszcza. Pozostale
homologi plaszcza (przysrodkowe, boczne i
brzuszne) moga by¢ zidentyfikowane w in-
nych czeSciach grzbietowych kresomoézgowia.

WULLIMANN i MUELLER (2004) uznaja
czeSC grzbietowa 1 czeS¢ centralng obsza-
ru brzusznego kresomoézgowia za odpowia-
dajaca prazkowiu (lac. striatum), natomiast
czeS¢ brzusznag i boczng za odpowiadajaca
przegrodzie (lac. septum). CzeS¢ grzbietowa
moze byc¢ podzielona na czes¢ nie-migdato-
wata (nie wechowa) i na czeS¢ migdalowata
(wechowa).
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Czes¢ badaczy uznala, ze granica mie-
dzy pallium i subpallium odpowiada granicy
miedzy czeScig grzbietowa i czeScia brzuszng
kresomoézgowia (NIEUWENHUYS 1963), podczas
gdy inni badacze uznali, ze lezy ona miedzy
obszarem grzbietowym czesci przySrodkowej
(Dm) i obszarem bocznym (Dp) (NORTHCUTT i
BRAFORD 1980). Niedawne badania moleku-
larne popieraja te hipoteze (ALUNNI i wspo-
taut. 2004, KAGE i wspotaut. 2004).

Wszystkie ryby promienioptetwe moga
posiada¢ odpowiedniki czterech regionow
plaszcza czworonogow, czyli czesci: grzbieto-
wa, brzuszna (cialo migdatowate), boczna i
przysrodkowa (hipokamp).

Brzuszne i boczne obszary plaszcza sa
Scisle ze soba powiazane, tak samo jak cze-
Sci grzbietowe i przysrodkowe. Pierwotnie
obszary potozone najblizej ptaszcza stanowi-
tly drogi wechowe. Wejscie drog wechowych
do plaszcza stawalo sie z czasem mniej roz-
legte i dochodzilo do wzrostu zlozonosci ja-
der, ktérych komoérki wymigrowaly z guzka
tylnego. Staly sie one zaczatkiem szlakéw
laczacych miedzymozgowie i kresomozgowie.
W korelacji z ostatnimi zmianami, cele drog
wstepujacych: brzusznego 1 grzbietowego
plaszcza, zwiekszaly swoje wymiary, zlozo-
nos¢ i stopien parcelacji.

ROLA BIALKA REELIN W PROCESIE
EWERSJI

Uwaza sie, iz biatlko Reelin funkcjonuje w
interakcjach pomiedzy komérkami oraz jako
mediator w migracji neuronowej w warstwo-
wych strukturach osrodkowego ukladu ner-
wowego. COSTAGLI i wspotaut. (2002) oddzie-
lajac ortolog genu reeliny i badajac jej prze-
jawy w mozgu u form embrionalnych i osob-
nikéw dorostych, rzucit swiatlo na rozumienie
rozwoju kresomoézgowia ryb kosntych,ktére
jest fomowane w procesie ewersji i skutkuje
utworzeniem nielaminarnego (nieuwarstwione-
go) plaszcza. W piatym dniu po zaplodnieniu
znaleziono u form embrionalnych ryb kost-
nych znaczne ilosci reeliny mRNA w kreso-
mozgowiu grzbietowym, w obszarach wzgorza
i podwzgorza, w jadrach przedpokrywowych,
w pokrywie optycznej, moézdzku, tylomozgo-
wiu, tworze siatkowym, oraz rdzeniu krego-
wym, ograniczajac sie glownie do neuronow
postmitotycznych. Schemat ten utrzymuje sie
u danio pregowanego w wieku od 1 do 3
miesiecy. Wykazano tym samym, ze dystry-
bucja reeliny mRNA jest zachowana w wie-
lu obszarach mézgu kregowcow. Natomiast
wyjatkiem jest fakt, iz reelina wystepuje w
wiekszosci komorek obszarow grzbietowych
ewertowanego kresomoézgowia embrionalnych
form danio pregowanego, podczas gdy ograni-
cza sie ona do specyficznych populacji neu-

ronalnych w rozwoju kresomézgowia u owo-
dniowcow. Aby lepiej zrozumie¢ geneze tych
roznic, przeanalizowano wystepowanie reeliny
w kresomoézgowiu plazow. Wystepowanie re-
eliny kresomézgowej u Xenopus laevis (plata-
na szponiasta) wykazuje wiecej podobienstw
do schematu budowy owodniowcow niz ryb
kosztnych. Zatem ro6znice w wystepowaniu
reeliny pomiedzy rybami kosntymi a czwo-
ronogami sa prawdopodobnie spowodowane
odmiennymi rolami reeliny w procesie ewer-
sji, charakterystycznej dla kresomézgowia ryb
kostnych.

DANIO PREGOWANE JAKO ORGANIZM
MODELOWY W BADANIACH
WCZESNEJ FAZY ROZWOJU MOZGU

W ostatnich latach obserwujemy wzrost
znaczenia jednego z przedstawicieli promie-
niopletwych, Danio rerio, jako organizmu mo-
delowego. Obok zab (Xenopus) i Mus muscu-
lus, gatunek ten stanowi jeden z gléwnych
modeli dla badan genetycznych wczesnej fazy
rozwoju moézgu. WULLIMANN i PUELLES (1999)
wykazal, ze pomiedzy 1 a 10 dniem po za-
ptodnieniu, grzbietowa strefa proliferacji kre-
somoézgowia (lac. pallium) rozciaga sie spoéjnie
z procesem ewersji w odcinku bocznym u
szczytu kresomozgowia. Podplaszczowa czesé
kresomoézgowia sklada sie z obszaru grzbie-
towego 1 brzusznego. Obszar preoptyczny
rowniez zawiera grzbietowe i brzuszne stre-
fy proliferacjii. W miedzymoézgowiu wtasci-
wym obecne sa oddzielne strefy proliferacji w
uzdeczce (tac. habenula) oraz w okotokomoro-
wych masach komoérek wzgorza grzbietowego,
we wzgorzu brzusznym i w polu przedpokry-
wowym (pretectum). Idac w strone brzuszno-
-ogonowa, trzy wymienione masywne strefy
proliferacji wydaja sie by¢ zastgpione przez
ciensze, ale wyraznie zaznaczone strefy pro-
liferacji. Dwie z nich reprezentuja brzuszno-
-ogonowa cigglos¢ grzbietowego i brzusznego
wzgorza i1 znajduja sie w obszarze tylnim u
form dorystych ryb kosnych. Trzecia lezy w
obrebie jadra przysrodkowej podiuznej wiazki.
Dodatkowo wystepuje kilka podwzgérzowych
stref proliferacyjnych. Dane dla miedzymo-
zgowia sa w duzej mierze zgodne z modelem
neuromerycznym struktury moézgu PUELLESA
i RUBENSTEINA (1993), opartym gléwnie na
danych dotyczacych owodniowcéw. Ogolnie
rzecz biorac, zrozumienie prosomerycznego
pochodzenia mas komoérkowych w przodomo-
zgowiu ryb kostnych mozna uznaé¢ za kluczo-
we dla ich interpretacji porownawcze;j.

PODSUMOWANIE

Zjawisko ewersji zostalo po raz pierw-
szy zbadane juz ponad 100 lat temu (GAGE
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1893, HOLMGREN 1922, NIEUWENHUYS 1963),
a mimo to natura procesu nadal nie jest do
konca wyjasniona. Kresomoézgowie ryb pro-
mienioptetwych rézni sie pod wzgledem ana-
tomicznym od kresomoézgowia innych kre-
gowcow (NORTHCUTT i BRAFORD 1980, WULLI-
MANN i MUELLER 2004).

Niniejsza praca przedstawia proby wyja-
$nienia procesu ewersji. Poczatkowo ewer-
sje uwazano za proces prostej przebudowy
zewnetrznego i dolnego ptata grzbietowe-
go fragmentu Sciany kresomozgowia (GAGE
1893). Te koncepcje podzielalo wielu bada-
czy, ktéorzy uwazali, ze homologiczne grupy
komorek zajmuja morfologicznie podobna po-
zycje, co u czworonogow (HOLMGREN 1920).
W poézniejszym czasie poglad ten ewoluowal;
zakladano, Zze ewersja jest to proces znacz-
nie bardziej skomplikowany, polegajacy na
wedrowaniu grup komorek kresomozgowia
(NIEUWENHUYS 1963). W procesie ewersji na-
stepuje odwrotna lokalizacja przysrodkowego
i bocznego ptaszcza (pallium), w poréwnaniu
do innych kregowcow. Najwiekszemu zrozni-
cowaniu wzgledem czworonogow ulega czesc
grzbietowa, podczas gdy czeS¢ brzuszna po-
zostaje wzglednie niezmieniona (MEEK i NIE-
UWENHUYS 1998).

Poziom zaawansowania procesu ewer-
sji jest rozny w poszczegbdlnych taksonach
promienioptetwych, co prowadzi do znacz-
nego zroznicowania organizacji kresomozgo-
wia w tej grupie kregowcow (NORTHCUTT i
Davis 1983 za: RoMaNOw 2009). Ponadto,
promieniopletwe stanowia najwicksza grupe
zyjacych kregowcow, liczaca obecnie okoto
30 tysiecy gatunkéw (NELSON 2006) i zroz-
nicowana morfologicznie réwniez pod wzgle-
dem budowy kresomoézgowia. Z tego powodu
ustalenie homologii osrodkéw kresomoézgowia
Actinopterygii. w stosunku do innych grup
kregowcoéw jest bardzo trudne (NIEUWENHUYS
1963, NORTHCUTT i DAvVIS 1983 za: ROMANOW
2009), mimo ze mechanizmy lezace u pod-
staw regionalizacji i specjalizacji neuronéw
osrodkowego ukladu nerwowego sa dobrze
zachowane w ewolucji kregowcow.

Niniejsza praca jest takze préba opisania
zjawiska ewersji. Zjawisko to wymaga dal-
szych prac nad wyjasnieniem przyczyn i me-
chanizmow molekularnych, a takze skutkow
behawioralnych istnienia tego procesu.

STRESZCZENIE

Ryby promienioptetwe (Actinopterygii) stanowia naj-
wieksza grupe zyjacych kregowcow, liczaca obecnie okoto
30 tysiecy gatunkow. W obrebie tej grupy taksonomicz-
nej panuje olbrzymie zréznicowanie pod wzgledem ana-
tomicznym, behawioralnym, a takze ekologicznym.

W ostatnich latach obserwujemy wzrost zaintereso-
wania badaczy budowa morfogentyczna kresomoézgowia
ryb promienioptetwych, do ktérych nalezy Danio rerio,

organizm modelowy coraz czesciej wykorzystywany do
badan nad wczesna faza rozwoju mozgu. Niniejsza praca
jest proba opisania zjawiska ewersji. Zjawisko to wyma-
ga dalszych prac nad wyjasnieniem przyczyn oraz po-
znaniem mechanizméw molekularnych, a takze skutkow
behawioralnych istnienia tego procesu.

LITERATURA

ADRIO F., ANADON R., RODRIGUES-MOLDES I., 2002.
Distribution of tyrosine hydroxylase (TH) and
dopamine hydroxylase (DBH) immunoreactivity
in the central nervous system of two chondro-
stean fishes (Acipenser baeri and Huso huso).
J. Comp. Neurol. 448, 280-297.

ALUNNI A., BLIN M., DESCHET K., BOURRAT F.,
VERNIER P., RETAUX S., 2004. Cloning and de-
velopmental expression patterns of D Ix2, Lhx7
and L hx9 in the medaka fish (Orizias lati-
pes). Mech. Dev. 121, 977-983.

BRAFORD M. R. Jr., 1995. Comparative aspects of
forebrain organization in the ray-finned fishes:
Touchstones or not? Brain Behav. Evol. 46,
259-274.

BRUCE L., BRAFORD M. R. JRr., 2008. Evolution of
the limbic system. [W:] New encyclopedia of
neuroscience. SQUIRE L., ALBRIGHT T., BLOOM
F., GAGE F., SPITZER N. (red.). San Diego, CA,
Elsevier Academic Press.

BUTLER A. B., 2000. Topography and topology of
the teleosts telencephalon: a paradox resolved.
Neurosci. Lett. 293, 95-98.

BUTLER A. B., HopDOs W., 1996. Comparative Ver-
tebrate neuroanatomy: evolution and adapta-
tion. Wiley-Liss, New York.

COSTAGLI A., KAPSIMALI M., WILSAON S. W., MILONE
M., 2002. Conserved and divergent patterns
of Reelin exppresions in the zebrafish central
nervous system. J. Comp. Neurol. 450, 73-
93.

GAGE S. P., 1893. The brain of Diemyctilus viri-
descens from larval to adult life and compar-
ison with the brain of Amia and Petromyzon.
[W:] Wilder quarter century book. Ithaca, NY,
Comstock Publishing Co., 259-314.

HOLMGREN N.,1920. Zur Anatomie und Histologie
des Vorder- und Zwischenhirns der Knochen-
fische. Acta Zool.1, 137-315.

HOLMGREN N., 1922. Points of view concerning
forebrain morphology in lower vertebrates. J.
Comp. Neurol. 34, 491-459.

ISHIKAWA Y., YAMAMOTO N., YOSHIMOTO M., YASU-
DA T., MARUYAMA K., KAGE T., TAKEDA H., ITO
H., 2007. Developmental origin of diencephalic
senseory relay nuclei in teleosts. Brain Behav.
Evol. 69, 87-95.

JOHNSTON J. B., 1911. The thelecephalon of gan-
oids and teleost. J. Com. Neurol. 21, 489-
591.

KAGE T., TAKEDA H., YASUDA T., MARUYAMA K.,
YAMAMOTO N., YOSHIMOTO M., ARAKI K., INOHA-
vA K., OKAMOTO H., YASUMATSU S., WATANABE
K., ITo H., ISHIKAWA Y., 2004. Morphogenesis
and regionalization of the medaka embryonic
brain. J. Comp. Neurol. 476, 219-239.

MARK R., BRAFORD M. R. Jr., 2009. Stalking the
everted telencephalon. comparisons of fore-
brain organizationin basal ray-finned fishes
and teleosts. Brain Behav. Evol. 74, 56-76.

MEEK J., NIEUWENHUYS R., 1998. Holosteans and
teleosts. [W:] The central nervous system of
vertebrates. Tom 2. NIEUWENHUYS R, DONKELA-
AR H. J. TEN, NICHOLSON C. (red.). New York,
Springer, 759-937.



Ewersja kresomézgowia

447

NELSON J. S., 2006. Fishes of the World. Hobo-
ked, John Wiley & Sons Inc., New Jersey.
NIEUWENHUYS R., 1963. The comparative anatomy
of the actinopterygian forebrain. J. Hirnforsch.

6, 171-200.

NIEUWENHUYS R., 1969. A survey of the structure of
the forebrain in higher bony fishes (Osteichthy-
es). Ann. NY Acad. Sci. 167, 31-64.

NIEUWENHUYS R., 2009. The forebrain of actinopte-
rygians revisited. Brain Behav. Evol. 73, 229-
252.

NIEUWENHUYS R., 2011. The development and gen-
eral morphology of the telencephalon of acti-
nopterygian fishes: synopsis, documentation
and commentary. Brain Struct. Funct. 215,
141-157.

NORTHCUTT R. G., 2006. Connections of the later-
al and medial divisions of the goldfish telen-
cephalic pallium. J. Comp. Neurol. 494, 903-
943.

NORTHCUTT R. G., BRADFORD M. R. JR., 1980. New
observations on the organization and evolution
of the telencephalon of actinopterygian fishes.
[W:] Comparative neurology of the telenceph-
alon. EBBESSON S. O. E. (red.). Plenum Press,
New York, 41-98.

PUELLES L., RUBENSTEIN J. L. R., 1993. Expres-
sion patterns of homeobox and other puta-
tive regulatory genes in the embyonic mouse
forebrain suggests a neuromeric organization.
Trends Neurosci. 16, 472-479.

RoMANOW M., 2009. Cytoarchitektonika kresoméz-
gowia Acanthurus lineatus (Acanthuridae, Per-
ciformes). Stupskie Prace Biologiczne 6.

KOSMOS Vol. 66, 3, 441-447, 2017

Saito K., WATANABE S., 2006. Deficits in acquisi-
tion of spatial learning after dorsomedial tel-
encephalon lesions in goldfish. Behav. Brain
Res. 172, 187-194.

SALAs C., BrogLIO C., RODRIGUEZ F., 2003. Evo-
lution of forebrain and spatial cognition in ver-
tebrates: conservation across diversity. Brain
Behav. Evol. 62, 72-82.

STRIEDTER G. F., NORTHCUTT G., 2006. Head size
constrains forebrain development and evolution
in ray-finned fishes. Evol. Develop. 215-222.

ULLICH W., 1973. Zoopsychologia. Wydawnictwo
Naukowe PWN, Warszawa.

WULLIMANN M. F., PUELLES L., 1999. Postembry-
onic neural proliferation in the zebrafish fore-
brain and its relationship to prosomeric do-
mains. Anat. Embryol. 199, 329-348.

WULLIMANN M. F., MUELLER T., 2004. Teleostean
and mammalian forebrains contrasted: euvi-
dence from genes to behavior. J. Comp. Neu-
rol. 475, 143-162.

YamamoTo N. Ito H. 2005. Fiber connections of
the anterior preglomerular nucleus in cyprinids
with notes on telencephalic connections of the
preglomerular complex. J. Comp. Neurol. 491,
212-233.

YAMAMOTO N., ISHIKAWA Y., XUE H. G., BAHAXAR
N., Sawar I., YANG C. Y., OzawAa H., Ito H.,
2007. A new interpretation on the homology of
the teleostean telencephalon based on hodolo-
gy and a new eversion model. Brain Behav.
Evol. 69, 96-104.

JOANNA HALICKA

Department and Clinic of Psychiatry, Medical University in Wroclaw, Wybrzeze L. Pasteura 10, 50-367 Wroclaw,

E-mail: joannahalicka@op.pl

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.

Key words: Actinopterygii, eversion, telecephalon



