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A dolgozatban elıforduló rövidítések jegyzéke: 
 

ABC: avidin - biotin komplex 

BDA: biotinilált dextran - amin 

C: canalis centralis 

CC: corpus cerebelli 

CD: cornu dorsale 

Cn: kisagyi magok 

CPG: central pattern generator, központi ritmus generátor 

C2: 2. cervicalis gerincvelıi ideg 

D: dorsalis 

DAB: 3,3-diaminobenzidin-tetrahidroklorid 

De: a Purkinje-sejt dendritje 

DM: nucleus nervi hypoglossi, dorsomedialis subnucleus 

E: elülsı félkörös ívjárat 

FLM: fasciculus longitudinalis medialis 

FR: formatio reticularis 

Gr: stratum granulosum, kisagyi szemcsesejtek 

GRA: glycyrrhetin sav 

H: hátsó félkörös ívjárat 

HM: hátsó kötegi magok 

IM: nucleus nervi hypoglossi, intermedier subnucleus 

IN: interneuronok 

L: a hártyás labirintus vestibularis receptorai 

LA: lobus auricularis 

L8: 8. lumbalis gerincvelıi ideg 

L9: 9. lumbalis gerincvelıi ideg 

M: medialis 

Mol: stratum moleculare 

NA: nucleus ambiguus 

NM: nucleus marginalis (Hoffmann mag) 

nspV: nucleus tractus spinalis nervi trigemini 

nTS: nucleus tractus solitarii 
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NVD: nucleus vestibularis descendens 

NVL: nucleus vestibularis lateralis 

NVM: nucleus vestibularis medialis 

NVS: nucleus vestibularis superior 

N. VIII., VIII.: nervus vestibulocochlearis 

P: proprioceptor 

PB: phosphate buffer 

PBS: phosphate buffer saline 

PHA-L: Phaseolus vulgaris leucoagglutinin 

PHy: nucleus prepositus hypoglossi 

PI: utolsó rendő premotor interneuron 

PS: Purkinje-sejt 

R: rostralis 

Ra: nucleus raphe 

Ri: nucleus reticularis inferior 

Rm: nucleus reticularis medius 

S: sacculus 

SpMN: spinalis motoneuronok 

TRIS: TRIS puffer 

U: utriculus 

VL: nucleus nervi hypoglossi, ventrolateralis subnucleus 

2ndVN: szekunder vestibularis neuronok 

IV: IV. agykamra 

XII: nucleus nervi hypoglossi 

 
Az itt nem szereplı rövidítéseket és egyéb jelöléseket a megfelelı ábrák alatt értelmezzük. 
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1. Bevezetés 
 

Az evolúció során a kétéltőek (Amphibia) központi idegrendszerének szervezıdése és 

mőködése meglehetısen magas fejlettségi szintet ért el. A ma élı kétéltőek közül 

kiemelhetjük a békák (Anuran) rendjét, hiszen viselkedési reakcióik tekintetében 

kimagaslóan alkalmazkodtak életformájukhoz. Egyedülálló magatartási reakcióikra 

vonatkozóan mind morfológiai, mind fiziológiai ismereteink egyre inkább bıvülnek, ennek 

ellenére számos kérdés vár még megválaszolásra annak érdekében, hogy ezeket a komplex 

rendszereket teljes egészében átláthassuk. A békák túlélése szempontjából óriási 

jelentıséggel bír a zsákmányszerzı és táplálkozási magatartás során a test egyensúlyi 

helyzetének megtartása, valamint a rendkívül gyors, célirányos mozgások megfelelı 

koordinálása, melyeknek hátterében egy bonyolult szenzorimotoros rendszer integrált 

mőködése áll. E bonyolult rendszer mőködésében központi szerepet tölt be a kisagy 

(cerebellum), mely szerteágazó afferens és efferens kapcsolatain keresztül a test egyensúlyi 

helyzetének megtartása mellett, a mozgást szabályozó motoros kimenetek megfelelı 

idızítését is biztosítja (Anderson, 2001). Az egyensúly megtartásában jelentıs szerepet 

játszanak a kisagy és a vestibularis rendszer között jelenlévı reciprok kapcsolatok (Stern és 

Rubinson, 1971; Kuruvilla és mtsai., 1985; Matesz és mtsai., 2002). A cerebellum 

aktivitását a vestibularis rendszer felıl érkezı információk mellett a bır, az izmok és az 

ízületek receptoraiból származó szomatoszenzoros impulzusok is nagymértékben 

befolyásolják, melyek elengedhetetlenül szükségesek a gyors, célirányos mozgások 

megfelelı koordinációjához (González és mtsai., 1984; Muňoz és mtsai., 1997). A 

zsákmányszerzı viselkedést valamilyen vizuális stimulus indítja el, így a mozgó tárgy 

(zsákmány) képi ingerére kiváltott ingerület a látóidegen (n. opticus) keresztül a retinából a 

tectum opticumba szállítódik. Korábbi fiziológiai megfigyelések alapján azt feltételezik, 

hogy a sztereotíp elemeket tartalmazó mozgásmintázat az idegrendszerbe be van 

programozva, és a program végrehajtásáért a „központi ritmus generátornak” (central 

pattern generator, CPG) nevezett neuronhálózat felelıs (Grobstein és mtsai., 1983; Ewert, 

1984; Matsushima és mtsai., 1989). A CPG-be mind a központi, mind a perifériás 

idegrendszer számos területérıl (tectum opticum, kisagy, vestibularis magkomplex, 

motoros agyidegi magok) érkeznek direkt vagy indirekt módon szenzoros, illetve motoros 

impulzusok, melyek együttesen határozzák meg a magatartás mintázatát (Anderson és 

Nishikawa, 1996). Feltételezik, hogy a központi ritmus generátor területérıl származó 
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információ az ún. utolsó rendő premotor interneuronokon keresztül éri el a motoros 

agyidegi magokat, amelyek közvetlenül befolyásolják az adott mozgás végrehajtásában 

résztvevı izmok aktivitását (Matsushima és mtsai., 1989; Ewert és mtsai., 1990; 

Schwippert és mtsai., 1990). Ezen motoros magok közül kiemelhetjük a nucleus nervi 

hypoglossit, mely a zsákmányszerzı viselkedés egyik fontos efferens komponense, és 

amely a nyelv protrakciójában és retrakciójában szerepet játszó izmok aktiválásáért felelıs 

(Matesz és mtsai., 1999). A leírtak alapján látható tehát, hogy a zsákmányszerzı viselkedés 

során a rendkívül gyors, célirányos mozgások kivitelezését végzı bonyolult idegrendszeri 

körfolyamatokban az agytörzs és a kisagy, valamint ezek afferens és efferens kapcsolatai 

igen fontos szerepet töltenek be. Ezen bonyolult folyamatok megértéséhez alapvetıen 

szükséges a kapcsolatok morfológiai hátterének felderítése. A munkám során kapott 

eredményekkel szeretnék hozzájárulni két, ez idáig felderítetlen terület vizsgálatához. 

Mivel bizonyított, hogy a vestibularis afferenseken, valamint a gerincvelıi hátsó kötegi 

rostokon keresztül szállított információk nagymértékben befolyásolják a cerebellum 

aktivitását, kísérleteim elsı részében célul tőztem ki az egyes vestibularis receptor szervek, 

valamint a C2, L8 és L9 gerincvelıi idegek kisagyi kapcsolatainak tanulmányozását. 

Meglehetısen kevés információ áll rendelkezésünkre a tectum opticum és a hypoglossus 

mag közötti információáramlásról, de az alapján, hogy a tectumból érkezı direkt 

rostterminálisokat ez idáig nem sikerült kimutatni a mag motoneuronjain (Rubinson, 1968; 

Lazar, 1969), feltételezhetjük a közbeiktatott utolsó rendő premotor interneuronok 

jelenlétét. Mivel a hypoglossus mag premotor interneuronjairól nem áll rendelkezésünkre 

morfológiai információ, munkám második részében célul tőztem ki azon interneuronok 

eloszlásának vizsgálatát, melyek a nyelv protraktor, illetve retraktor izmaival állnak 

kapcsolatban.  
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2. Irodalmi áttekintés 

 

2. 1. A vestibularis rendszer 

2. 1. 1. A perifériás vestibularis rendszer 

2. 1. 1. 1. A vestibularis receptorok 

 

Békák esetében a capsula oticumban helyezkedik el a belsı fül, melynek 

kialakításában egy bonyolult üregrendszer, a csontos labirintus, valamint az azon belül 

elhelyezkedı hártyás labirintus vesz részt. A csontos és hártyás labirintus közötti teret az 

extracellularis folyadékhoz hasonló összetételő perilympha tölti ki, míg a hártyás 

labirintusban található endolympha összetétele az intracellularis folyadékhoz hasonló. A 

vestibularis receptorok a hártyás labirintus specializált régióiban helyezkednek el. Hat 

receptor struktúrát különíthetünk el: három félkörös ívjáratot és három otolith szervet (1. 

ábra).  

 

 

1. ábra: A hártyás labirintus felépítése (Hillman után módosítva, 1976). 
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A hat vestibularis receptor szerv funkciója hasonló, de nem teljesen azonos. A félkörös 

ívjáratok (elülsı, hátsó és horizontalis) a szöggyorsulást, az otolith szervek (sacculus, 

utriculus és lagena) pedig a lineáris gyorsulást érzékelik. Külön figyelmet érdemel, hogy a 

lagena és a sacculus receptorai felıl érkezı afferensek nem kizárólag a vestibularis 

központokat látják el, hanem a nucleus cochlearis felé is közvetítenek információt (Matesz, 

1979). A szöggyorsulás receptorai a crista ampullarisok, melyek a félkörös ívjáratok 

ampulláiban helyezkednek el. A lineáris gyorsulást az utriculus alapi részén, illetve a 

sacculus medialis falán található receptorok, a macula utriculi és sacculi érzékelik (1. 

ábra). Az egyes vestibularis szervekben lévı receptor sejteket primer afferensek idegzik 

be, melyek a halló receptorokból származó rostokhoz csatlakozva alkotják a 

vestibulocochlearis (N. VIII.) agyideget (Hillman, 1976). 

 

2. 1. 1. 2. A nervus vestibulocochlearis lefutása 

 

A nervus vestibulocochlearis a belsı fülbe történı belépéséhez közel egy bipoláris 

sejtekbıl álló megvastagodást, a vestibulocochlearis gangliont hozza létre. A ganglion 

distalisan az agyideg két osztatában folytatódik, melyek közül az elülsı kizárólag az 

egyensúlyérzı (vestibularis) receptorokkal áll kapcsolatban, míg a hátsó részt vesz mind a 

halló (cochlearis), mind a vestibularis receptorok beidegzésében. A capsula oticumba 

belépve az elülsı osztat elsı oldalága a sacculus egy részét látja el, a második az utriculus 

felé irányul, majd a fıtörzs ketté válva ellátja az elülsı és horizontalis félkörös ívjáratok 

ampulláiban elhelyezkedı receptorokat (Honrubia és mtsai., 1984). A hátsó osztat szintén 

ágakra válik, melyek beidegzik a sacculus maradék részét, a lagenat, a hátsó félkörös 

ívjárat ampulláját, valamint a papilla amphibialist és a papilla basilarist (Geisler és mtsai., 

1964). A papilla amphibialis és a papilla basilaris receptorai a hallórendszer részét képzik 

(2. ábra). Proximalis irányban a nervus vestibulocochlearis ganglionjában található 

bipoláris sejtek axonjai az agytörzsbe belépve elsısorban a vestibularis magkomplex 

területén végzıdnek (Hillman, 1976). 
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2. ábra: A vestibulocochlearis ganglion és a VIII. agyideg perifériás ágainak sematikus rajza, 

az egyedi vestibularis receptorok beidegzését mutatva békában (Caprancia után módosítva, 

1976). 

 

2. 1. 2. A centrális vestibularis rendszer 

 

A vestibularis receptorokból származó idegi információ a nervus vestibulocochlearis 

afferens rostjain keresztül elsısorban a vestibularis magkomplexbe szállítódik, mely a 

cerebellum caudalis részétıl egészen az obexig kiterjed. A magkomplex négy vestibularis 

magból tevıdik össze. A nucleus vestibularis superior (NVS) az agytörzs rostralis részén 

helyezkedik el, míg a nucleus vestibularis descendens (NVD) tıle caudalisabban található. 

A nucleus vestibularis medialis (NVM) a negyedik agykamra lateralis oldalán, a híd és a 

nyúltvelı területén rostrocaudalis kiterjedésben figyelhetı meg. A nucleus vestibularis 

laterális (NVL), mely nagymérető, úgynevezett Deiters sejteket tartalmaz, a medialis 

magtól lateralisan fekszik (3. ábra). Az egyes vestibularis magok mind 

citoarchitechtonikailag, mind afferens és efferens összeköttetéseiket illetıen különböznek 

egymástól, de a kapcsolataikban mutatkozó eltérések még nem tisztázottak teljes 

mértékben.  
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3. ábra: A vestibularis magkomplex szervezıdése békában. VIII.: nervus vestibulocochlearis, 

NVS: nucleus vestibularis superior, NVL: nucleus vestibularis lateralis, NVM: nucleus 

vestibularis medialis, NVD: nucleus vestibularis descendens. 

 

2. 1. 2. 1. A primer vestibularis afferens rostok végzıdési területei 

 

A nervus vestibulocochlearis primer afferens rostjai a híd hátsó részénél lépnek be az 

agytörzsbe, és elsısorban a vestibularis magkomplex területét célozzák meg. A különbözı 

félkörös ívjáratokból és otolith szervekbıl származó afferensek végzıdési területei átfedést 
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mutatnak az egyes vestibularis magokban, de a kizárólagos végzıdési terület egyik 

receptor esetében sem igazolható (Matesz, 1979; Birinyi és mtsai., 2001). Az agytörzs 

területére belépı primer vestibularis afferens rostok egy része leszáll egészen a XII. 

agyidegi mag szintjéig, míg számos felszálló rost közvetlenül a kisagy, illetve a nucleus 

cerebelli területére projiciál (Hillman, 1969 a, 1972; Gregory, 1972; Mehler, 1972). 

Mindezek mellett a vestibularis rostok ellátják a nucleus acusticust és a formatio reticularis 

számos részét is (Kuruvilla és mtsai., 1985). Elızetes morfológiai és fiziológiai kutatások 

eredményei azt mutatják, hogy mind kétéltőekben, mind emlısökben a primer afferens 

rostok kémiai és elektromos szinapszisok révén létesítenek kapcsolatot szekunder 

vestibularis neuronjaikkal (Precht és mtsai., 1974; Babalian és Shapovalov, 1984; Straka és 

Dieringer, 1996; Birinyi és mtsai, 2001). 

 

2. 1. 2. 2. A vestibularis magkomplex afferens kapcsolatai 

 

A vestibularis magok a periférián található vestibularis receptorokon kívül a központi 

idegrendszer számos területérıl is bemenetet kapnak, melyek közül kiemelhetjük a kisagyi 

Purkinje-sejteket (Hillman, 1969 b; Stern és Rubinson, 1971), valamint a formatio 

reticularist és gerincvelıt (Joseph és Whitlock, 1968). 

 

2. 1. 2. 3. A vestibularis magkomplex efferens kapcsolatai 

  

A vestibularis magokban található ún. szekunder vestibularis neuronok legfontosabb 

célállomásai a cerebellum, az agytörzsben található szemmozgató agyidegi magok, a 

formatio reticularis és a gerincvelı (Montgomery, 1988; Matesz és mtsai., 2002).  A 

szekunder vestibularis rostok elsısorban a fasciculus longitudinalis medialis (FLM), 

valamint a tractus vestibulospinalis közvetítésével érik el célterületüket. A gerincvelıbe 

leszálló rostok terminálisai közvetve, vagy közvetlenül az izmokat beidegzı 

motoneuronokon végzıdnek, így azok aktivitását nagymértékben befolyásolják. A 

vestibulospinalis összeköttetések, a vestibulocerebellaris kapcsolatok, valamint a 

vestibularis rendszer tectum opticummal létrehozott reciprok kapcsolata jelentıs 

mértékben hozzájárul a test egyensúlyi helyzetének megtartásához (Corvaja és Grofová, 

1972; Corvaja és mtsai., 1973; Fuller, 1974). Az oculomotorius, trochlearis és abducens 

magokban végzıdı vestibularis rostok által létrehozott vestibulo-ocularis összeköttetések 

helyzetváltoztatás során a kompenzáló szemmozgásokat biztosítják (Straka és Dieringer, 
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2004). Igen nagyszámú vestibularis terminális található a formatio reticularis területén, 

ahonnan az információ az agytörzsi és gerincvelıi vegetatív központok felé továbbítódik. 

A kétoldali vestibularis magkomplexet összekötı commissuralis kapcsolatok lehetıvé 

teszik az ellenoldali félkörös ívjáratokból és otolith szervekbıl érkezı információk 

összehasonlítását, ezáltal szerepet játszanak a vestibularis kompenzáció biztosításában, 

mely fıként a testtartásra irányul (Grofová és Corvaja, 1972; Fuller, 1974). 

 

2. 2. A kisagy (cerebellum) 

 
2. 2. 1. A béka kisagy felépítése 

 

Békákban a kisagy két nagy részre osztható. Középen található a corpus cerebelli, két 

oldalon pedig a lobus auricularis, mely utóbbi a vestibulocerebellumot alkotja (Larsell, 

1967; Nieuwenhuys, 1967). Szövettanilag három fı réteget különíthetünk el. Dorsalisan 

helyezkedik el a stratum moleculare, mely nagyszámú, haránt irányú rostot és csak kevés 

sejtes elemet tartalmaz. A középsı réteget a Purkinje-sejtek alkotják, míg ventralisan a 

stratum granulosum található, mely sőrőn egymás mellett elhelyezkedı szemcsesejteket, 

valamint számos rostot tartalmaz. A lobus auricularis szövettanilag a stratum granulosum 

rétegéhez tartozik (4. ábra).  

 

 

 

4. ábra: A béka agy coronalis metszete a kisagy magasságában. 
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Az idegrendszer különbözı területeirıl a kisagyba érkezı bemenetek moharostok 

formájában végzıdnek a szemcsesejteken, melyek axonjai, a parallel rostok belépve a 

stratum moleculare területére, kapcsolatot létesítenek a Purkinje-sejtek dendritfájával 

(Hillman, 1969 a, b; Llinás és mtsai., 1969; Sotelo, 1976). A Purkinje-sejtek továbbá 

bemenetet kapnak a kúszórostokon keresztül az oliva inferiorból (Straka és Dieringer, 

1992), majd a kapott információkat összegezve ezen sejtek biztosítják a kisagyból kilépı 

információ továbbítását a megfelelı célterületek felé. Külön figyelmet érdemel a nucleus 

cerebelli, mely egy lateralisabban elhelyezkedı, a kisagyi pedunculusba beágyazott, 

nagymérető bipoláris sejtek csoportjából, valamint egy medialisabban, a stratum 

granulosum szemcsesejtjei között található kisebb sejtcsoportból tevıdik össze (Gregory, 

1974; Opdam és mtsai., 1976). Ez a terület mintegy átkapcsoló állomásként szolgálhat a 

kisagy afferens és efferens kapcsolatai számára. 
 

2. 2. 2. A kisagy afferens kapcsolatai 

 

A kisagy szerteágazó afferens kapcsolatokkal rendelkezik. Emlısöktıl eltérıen mind 

szekunder, mind primer vestibularis afferens rostokat fogad, amelyek kémiai és elektromos 

szinapszisokon keresztül végzıdnek a szemcsesejteken (Llinás és Precht, 1972; Sotelo, 

1976; Matesz, 1979; Kuruvilla és mtsai., 1985; Montgomery, 1988; Matesz és mtsai., 

2002). A primer vestibularis rostok közvetlenül a vestibularis ganglionból erednek 

(Matesz, 1979; Altman és Dawes, 1983), míg a szekunder afferensek a vestibularis 

magkomplex területérıl származnak (Fuller, 1974). A felszálló rostok egy része belép az 

auricularis lebenybe, majd gazdagon elágazódik, és moharostok formájában végzıdik a 

stratum granulosum rétegében. Az afferensek egy kisebb csoportja a corpus cerebellit 

célozza meg, néhányan pedig átkeresztezıdnek és a kontralateralis oldalon végzıdnek 

(Matesz és mtsai., 2002). A vestibularis rendszer és a kisagy közötti reciprok kapcsolat a 

szemmozgás, a fejmozgás és a testtartás magas szintő szabályozását biztosítja. 
Kiemelhetjük a spinocerebellaris kapcsolatok jelentıségét. A gerincvelıbıl származó 

szomatoszenzoros rostok a tractus spinocerebellaris dorsalis és ventralis közvetítésével 

érkeznek a kisagy területére (Joseph és Whitlock, 1968; Ebbesson, 1969, 1976; Hayle, 

1973; Antal és mtsai., 1980; Szekely és mtsai., 1980). Az izomorsókból a tractus 

spinocerebellaris dorsalison keresztül proprioceptív információt szállító rostok elérik az 

agytörzsi hátsó kötegei magokat, majd innen közvetlenül a kisagy stratum granulosumába 
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projiciálnak (Rushmer, 1970; Ebbesson, 1976; Antal és mtsai., 1980; Szekely és mtsai., 

1980; González és mtsai., 1984; Muňoz és mtsai., 1997). A tractus spinocerebellaris 

ventralis bilateralisan ered a gerincvelıi szürkeállomány ventromedialis és ventrolateralis 

részébıl, így indirekt információt továbbít a szomatoszenzoros receptorokból a kisagy felé 

(González és mtsai., 1984). A szomatoszenzoros receptorokból érkezı primer afferens 

hátsó kötegi rostok a kisagy mellett az agytörzs és a gerincvelı számos területével 

kapcsolatban állnak. Felszálló rostok érkeznek a nyúltvelı (medulla) és a nucleus tractus 

spinalis nervi trigemini területére, de gazdag beidegzést kap a formatio  reticularis és a 

vestibularis magkomplex is (Antal és mtsai., 1980). A vestibularis magok és a kisagy 

területén végzıdı hátsó kötegi rostok elsısorban a gerincvelı végtagokat beidegzı 

szegmentumaiból erednek (Antal és mtsai., 1980; Szekely és mtsai., 1980). 

Nagyszámú szomatoszenzoros projekció érkezik a cerebellumba a nucleus descendens 

nervi trigemini területérıl (Muňoz és mtsai., 1992, 1994 b, 1995).  

Az emlısökben ismert, oliva inferiorral homológ terület projekciói képzik békákban a 

kúszórostok rendszerét, melyek a kisagyi Purkinje-sejtek dendritjeivel lépnek kapcsolatba 

(Cochran és Hackett, 1977). A rhombencephalon ezen része, melyet precerebellaris 

magnak tekinthetünk, elsısorban a gerincvelıtıl kap bemeneteket (Ebbesson, 1969, 1976).  

Az emlısökben ismert nucleus prepositus hypoglossi homológjának tekintik a nucleus 

raphe-t, mely szintén rendelkezik cerebellaris összeköttetésekkel.   

A legrostralisabban elhelyezkedı terület, amelytıl a kisagy afferens bementeket kap, a 

tegmentum mesencephali. Ez a kapcsolat biztosítja a vizuális stimulus hatására kiváltott 

ingerület továbbítását a kisagy felé (Sotelo, 1976; Ansorge és Grüsser-Cornehls, 1977).  
 

2. 2. 3. A kisagy efferens kapcsolatai 

 

A kisagyból kilépı efferens rostok fı célállomása a vestibularis magkomplex, melyet 

vagy közvetlenül, a Purkinje-sejtek axonjain keresztül, vagy a nucleus cerebelli 

közvetítésével érnek el. Ezen rostok elsısorban a magkomplex ipsilateralis oldalát 

célozzák meg, de bizonyítottak kontralateralis kapcsolatok is (Stern és Rubinson, 1971). 

Irodalmi adatok szerint a lobus auricularis területén létezik néhány olyan Purkinje-sejt, 

mely a VIII. agyidegen keresztül a labirintusba projiciál (Hillmann, 1972), és ezáltal 

mintegy visszacsatolásként, az ott található receptorokra gátló hatást gyakorol (Llinás és 

Precht, 1969).  
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A kisagy efferens kapcsolatai közül kiemelhetjük azon projekciókat, melyek a nucleus 

cerebellibıl erednek, és a nervus oculomotorius tegmentumban található magját célozzák 

meg (Grover, 1983).  

Szintén nagy jelentıséggel bír a nucleus ruber és a kisagy nucleus cerebellin keresztül 

fenntartott reciprok kapcsolata, hiszen a nucleus ruber, a kontralateralis gerincvelıi 

szürkeállományból (Muňoz és mtsai., 1997), valamint a hátsó kötegi magok területérıl 

(Muňoz és mtsai., 1994 a, 1995) kapott szomatoszenzoros bemeneteit ezen kapcsolaton 

keresztül a kisagy felé közvetíti (Keifer és mtsai., 1992). 

 

2. 3. A zsákmányszerzı viselkedés morfológiai háttere 

 

A zsákmányszerzı viselkedés egy összetett és idıben összerendezett mozgássorozat, 

ami a zsákmány, azaz egy mozgó tárgy képi ingerére váltódik ki és láncreakciószerően 

zajlik le. Az ingerforrásnak az állat látóterében való mozgása kiváltja a viselkedési 

mintázat elsı két lépését, vagyis a fej és a test többi részének a zsákmány felé történı 

orientációját (1) és a fixálást (2), majd ezt követi a megragadás (3), a nyelés (4) és végül a 

száj körüli bır ingerlése miatt a törlés (5) (5. ábra).  

 

 

 

5. ábra: A zsákmányszerzı viselkedés fázisai (Ewert után módosítva, 1984). 

 

Korábbi fiziológiai megfigyelések alapján azt feltételezik, hogy ez a viselkedési 

mintázat az állat idegrendszerébe be van programozva, és a program végrehajtásáért egy 

bonyolult neuronhálózat felelıs, melyben központi szerepet tölt be a tectum opticum 
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(Ingle, 1976; Ewert, 1984, 1987). A tectum opticum elsısorban a retinától kap nagyrészt 

kontralateralis, kisebb részben ipsilateralis bemeneteket. Egyes vélemények szerint a 

zsákmány felismeréséért a retinában található neuronok felelısek, melyek közül 

kiemelhetjük a ganglion sejtek, mint specifikus detektorok jelentıségét (Barlow, 1953; 

Lettvin és mtsai., 1959, 1961; Maturana és mtsai., 1960). Ezen sejteket hat osztályba 

sorolhatjuk, melyek közül legalább négy vesz részt az ingerületnek a tectumba való 

továbbításában (Grüsser és Grüsser-Cornehls, 1976).  Elképzelhetı, hogy a ganglion sejtek 

az ingerforrás tekintetében különbözı preferenciával rendelkeznek, de eltérı funkciójuk 

még nem tisztázott teljes mértékben. Más feltételezések szerint a zsákmány detektálásáért a 

tectumban található speciális sejtek felelısek (Lettvin és mtsai., 1961). 

  
 

 

6. ábra: A tectum zsákmányfelismerésért felelıs neuronjainak osztályozása az általuk 

érzékelt receptor mezı nagysága szerint (T1-T7) (Grüsser és Grüsser-Cornehls után 

módosítva, 1970). 

 

Neurofiziológiai vizsgálatok bebizonyították, hogy figyelembe véve a tectum neuronjainak 

alakját, méretét, lokalizációját és funkcióját, a sejteket két nagy csoportba sorolhatjuk. Az 

elsı csoportba tartoznak azok a neuronok, melyek kizárólag egy 4 - 40° - os szöget bezáró, 

kis területő receptor mezıbıl kapnak bemenetet (T1, T3, T5 és T7), míg a másik csoport 

sejtjei viszonylag nagy receptor mezıvel rendelkeznek (90 - 360°) (T2, T4, T6) (Grüsser és 

Grüsser-Cornehls, 1976; Ewert, 1984; Grüsser-Cornehls, 1984; Gaillard, 1990) (6. ábra). 
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Egyes kutatási eredmények szerint a magasan specializált sejtcsoportok közül a T5 

osztálynak van kiemelkedı szerepe a zsákmány azonosításában, azonban ez valószínőleg 

nem egyetlen sejtcsoport feladata, hanem a tectumban található bonyolult neuronhálózatok 

együttes mőködésének eredményeként jön létre (Ewert, 1984). 
Meglehetısen kevés adat áll rendelkezésünkre arról, hogy a zsákmány felismerését 

követıen az impulzusok milyen útvonalon keresztül érik el a motoros agyidegi magok 

területét. Az információ továbbításának négy lehetséges szintje van: az elsı maga a tectum, 

a második a tegmentum rostralis része és/vagy a regio isthmi, a harmadik a formatio 

reticularis, és végül a motoros agyidegi magok területe. A tectum két fı leszálló pályával 

rendelkezik. Az egyik az átkeresztezıdı tectobulbospinalis útvonal, a másik az át nem 

keresztezıdı tractus tectobulbaris (Kostyk és Grobstein, 1982, 1987 a, b, c; Grobstein és 

mtsai., 1983; Ingle, 1983; Masino és Grobstein, 1989 a, b). Mindkét leszálló pálya 

kapcsolatban áll a motoros mintázatot (ritmust) generáló központokkal, melyek az említett 

leszálló pályákon kívül a perifériás és központi idegrendszer számos területérıl kapnak 

szenzoros bemeneteket (Grobstein és mtsai., 1983; Matsushima és mtsai., 1989; Nishikawa 

és Gans, 1992). Feltételezések szerint a formatio reticularis olyan premotor központokat 

tartalmaz, melyekben az ún. utolsó rendő premotor interneuronok összegzik a központi 

ritmus generátorból származó impulzusokat, majd monoszinaptikus kapcsolatokon 

keresztül továbbítják azokat a motoros agyidegi magok motoneuronjai felé (Matsushima és 

mtsai., 1989; Ewert és mtsai., 1990; Schwippert és mtsai., 1990). Tehát a ritmus generáló 

központok és az utolsó rendő premotor interneuronok felelısek a motoneuronok térben és 

idıben összehangolt mőködéséért, aminek eredményeként egy tüzelési mintázat 

generálódik és továbbítódik az izmok felé. Amellett, hogy az utolsó rendő premotor 

interneuronok serkentik egymást és a motoneuronokat, gátló interneuronokat is 

aktiválhatnak. Ez a folyamat egy olyan kapuzó mechanizmus részét képzi, ami 

gondoskodik arról, hogy a mozgási ciklus minden fázisában az afferens bemenetekre a 

megfelelı válaszok következzenek be (Roberts és Sillar, 1990). Ennek során a premotor 

interneuronok mellett szenzoros interneuronok is szerepet játszanak, melyek ritmusosan 

aktívak a helyzetváltoztatás során, és amelyek szinaptikus bemenetet kapnak a ritmus 

generáló központoktól (Sillar és Roberts, 1992) (7. ábra).  
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7. ábra: A zsákmányszerzı viselkedés feltételezett jelátviteli útvonala. 

 

A zsákmányszerzı magatartás kivitelezésében résztvevı izmok beidegzését három fı 

motoros mag végzi. Az állkapocszáró izmok (m. masseter major, m. temporalis) ellátásáért 

a nucleus motorius nervi trigemini felelıs, míg a száj nyitását végzı m. depressor 

mandibulae-t a nucleus nervi facialis motoneuronjai idegzik be. A nyelv izmainak 

koordinált mőködését a nucleus nervi hypoglossi biztosítja (Takei és mtsai., 1987). 

 

2. 3. 1. A nucleus nervi hypoglossi zsákmányszerzı viselkedésben 

betöltött szerepe 

 

A zsákmányszerzı viselkedés során láncreakciószerően lezajló mozgássorozat fontos 

elemét képzi a nyelv protrakciója és retrakciója, melyek végrehajtását az extrinsic és 

intrinsic nyelvizmok beidegzésén keresztül a hypoglossus mag biztosítja. Az extrinsic 
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izmok közül kettı, a m. geniohyoideus és a m. genioglossus felelıs a nyelv protrakciójáért 

(O’Reilly és Nishikawa, 1995), míg a retrakció a m. hyoglossus, a m. omohyoideus, 

valamint a m. sternohyoideus együttes mőködésének eredménye. Az intrinsic nyelvizmok, 

melyek a nyelv alakjának megtartásáért felelısek, mind a protrakció, mind pedig a 

retrakció alatt aktívak.  

A hypoglossus mag három alegységre osztható, melyek motoneuronjai muszkulotópiás 

organizációt mutatnak (8. ábra).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

8. ábra: A nucleus nervi hypoglossi alegységei kobalt-klorid jelölés után. VL: ventrolateralis 

subnucleus; DM: dorsomedialis subnucleus; IM: intermedier subnucleus; IV: IV. agykamra. 

 

A dorsomedialis subnucleusban található neuronok elsıdlegesen a protraktor izmok (m. 

geniohyoideus, a m. genioglossus) beidegzésében vesznek részt, de kapcsolatban állnak a 

m. hyoglossussal és az intrinsic izmokkal is.  A ventrolateralis alegység sejtjei elsısorban a 

retrakciót végzı izmokat idegzik be (m. sternohyoideus), melyek a nyelvcsont mozgatásán 

keresztül végzik a nyelv visszahúzását, valamint ez a neuroncsoport részt vesz a m. 

geniohyoideus és az intrinsic izmok ellátásában is.  Az intermedier subnucleus beidegzési 

területe átfedést mutat az elsı két neuroncsoportéval (m. genioglossus, m. omohyoideus, 

intrinsic izmok) (Matesz és mtsai., 1999).  

A nervus hypoglossus az egyes subnucleusokból kilépı és a nyelvizmokat ellátó 

efferens rostok mellett, a nyelv területérıl származó szenzoros afferens rostokat is 
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tartalmaz békában (Stuesse és mtsai., 1983), melyek visszacsatolásként szolgálnak a 

hypoglossus mag által kiadott parancs számára. Az agy területére a harmadik gerincvelıi 

ideg dorsalis gyökerének szintjében belépı rostok felszálló pályákon (funiculus 

dorsomedialis) keresztül elsısorban ipsilateralisan érik el a kisagyi Purkinje-sejtek rétegét, 

valamint a formatio reticularis medialis részét. Ez a feedback mechanizmus koordinálja 

táplálkozás során a száj nyitásának idızítését és ezáltal a nyelv protrakcióját (Anderson és 

Nishikawa, 1993).  A száj nyitása a nervus trigeminus által beidegzett fı állkapocszáró 

izom (m. adductor mandibulae) gátlásán és a nervus facialis által ellátott m. depressor 

mandibulae aktiválásán keresztül valósul meg (Nishikawa és Gans, 1992). Ez az 

összehangolt mőködés úgy jöhet létre, hogy a tectum opticum felıl érkezı vizuális 

impulzusok, a nervus hypoglossuson keresztül szállított proprioceptív bemenetek, valamint 

a kisagy, a vestibularis magkomplex, a nucleus tractus spinalis nervi trigemini és a nucleus 

nervi facialis felıl érkezı információk integrációja a formatio reticularis medialis részén 

történik, melyet az elsıdleges motoros mintázatot generáló központnak tekintünk 

(Anderson és Nishikawa, 1997; Anderson, 2001). Ezen területre érkezı impulzusok tehát 

együttesen határozzák meg a magatartás mintázatát (Anderson és Nishikawa, 1996).  
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3. Célkitőzések 
 

Békákban a spinalis proprioceptív és a vestibularis rendszer afferens rostjai egészen a 

kisagyig követhetık, ahol moharostok formájában végzıdnek a szemcsesejtek dendritjein 

(Rushmer, 1970; Llinás és Precht, 1972; Ebbesson, 1976; Matesz, 1979; Antal és mtsai., 

1980; Szekely és mtsai., 1980; González és mtsai., 1984; Kuruvilla és mtsai., 1985; 

Montgomery, 1988; Muňoz és mtsai., 1997; Matesz és mtsai., 2002). Ezen afferensek 

interakciója kiemelkedı fontossággal bír a cerebellum aktivitásának szabályozásában, és 

ezáltal a zsákmányszerzı viselkedés során lezajló motoros folyamatok modulálásában. 

Korábbi vizsgálatainkban kimutattuk, hogy a vestibularis receptor szervekbıl, valamint a 

proprioceptorokból származó afferens rostok a kémiai szinapszisok mellett gap 

junctionokon keresztül létesítenek kapcsolatot a kisagyi szemcsesejtekkel (Bacskai és 

Matesz, 2002). Fénymikroszkópos szinten ezek a kapcsolatok, melyeket az elektromos 

jelátvitel morfológiai alapjainak tekintenek úgy vizsgálhatók, hogy alacsony 

molekulasúlyú jelölıanyagok in vivo áthaladnak rajtuk és kimutathatók a posztszinaptikus 

neuronokban. Így az elektromos szinapsisokat más néven dye-coupled kapcsolatoknak, a 

jelölt posztszinaptikus sejteket pedig dye-coupled neuronoknak nevezzük (Bass és mtsai., 

1994; Pereda és mtsai., 1995; Velázquez és Carlen, 2000; Birinyi és mtsai., 2001; Bacskai 

és Matesz, 2002). Korábbi vizsgálatok szerint a különbözı vestibularis receptor szerveket 

beidegzı afferens rostok a vestibularis magkomplex, valamint az agytörzs egyéb területein 

szomatotópiás lokalizációt mutatnak (Matesz, 1979; Kuruvilla és mtsai., 1985; Birinyi és 

mtsai., 2001). Kísérleteink elsı részében a különbözı vestibularis receptorokból, 

valamint a proprioceptorokból származó primer afferensek kisagyi dye-coupled 

kapcsolataira fókuszáltunk. Az elvégzett kísérletekkel azt szándékoztuk megvizsgálni, 

hogy a primer afferens rostok által jelölıdött szemcsesejtek mutatnak-e 

szomatotópiás lokalizációt a kisagy területén.  

Zsákmányszerzı viselkedés során vizuális stimulus hatására a retinában kiváltott 

ingerület a tectum opticumba szállítódik, majd onnan leszálló pályákon keresztül az 

agytörzs és a gerincvelı különbözı motoros agyidegi magjai felé projiciál. Ezek közül 

kiemelhetjük a nucleus nervi hypoglossit, mely a nyelv izmainak koordinált mőködéséért 

felelıs. Meglehetısen keveset tudunk a tectum opticum és a hypoglossus mag közötti 

információáramlásról, de az a tény, hogy a motoneuronokon ez idáig nem sikerült a tectum 

felıl érkezı közvetlen rostterminálisokat kimutatni (Rubinson, 1968; Lazar, 1969), 
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közbeiktatott utolsó rendő premotor interneuronok jelenlétére utal. Nem áll 

rendelkezésünkre információ ezen interneuronok eloszlására, illetve morfológiai 

sajátságaira vonatkozóan, de annak tudatában, hogy a hypoglossus mag motoneuronjai 

muszkulotópiás organizációt mutatnak (Stuesse és mtsai., 1983., Sokoloff, 1991; Matesz és 

mtsai., 1999; Birinyi és mtsai., 2004), feltételezhetjük a velük kapcsolatban álló 

interneuronok hasonló elrendezıdését. Kísérleteink második részének célja a nyelv 

protraktor és retraktor izmaival kapcsolatban álló utolsó rendő premotor 

interneuronok eloszlásának és morfológiai tulajdonságainak vizsgálata.  
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4. Anyagok és módszerek 

 
4. 1. Kísérleti állat 

 

Számos tanulmány tárgyát képzi az általunk kísérleti állatként választott, a valódi 

békák családjába (Ranidae) tartozó kecskebéka (Rana esculenta) központi 

idegrendszerének vizsgálata. Ennek oka egyrészt, hogy Európában széles körben elterjedt, 

így viszonylag könnyen hozzáférhetı kísérleti állat, másrészt, hogy számos, az 

idegrendszerük felépítésére és mőködésére vonatkozó információ áll már 

rendelkezésünkre. A 9. ábra a kecskebéka központi idegrendszerének felépítését mutatja. 

 

 

 

9. ábra: Az agytörzs, a kisagy és a gerincvelı kezdeti szakasza dorsalis (A) illetve ventralis (B) 

nézetbıl (Donkelaar után módosítva, 1998). 1. nervus olfactorius, 2. bulbus olfactorius, 3. 

telencephalon, 4. paraphysis cerebri, 5. epiphysis cerebri, 6. diencephalon, 7. tectum 

mesencephali, 8. cerebellum, 9. plexus choroideus, 10. ventriculus quartus, 11. 

rhombencephalon, 12. gerincvelı, 13. nervus trigeminus, 14. nervus facialis, 15. nervus 
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vestibulocochlearis (elülsı osztat), 16. nervus vestibulocochlearis (hátsó osztat), 17. nervus 

glossopharyngeus, nervus vagus, 18. nervus spinalis 2, 19. preopticus area, 20. nervus opticus, 

21. chiasma opticum, 22. tractus opticus, 23. infundibulum, 24. hypophysis cerebri, 25. nervus 

oculomotorius, 26. nervus abducens, 27. nervus trochlearis. 

 

4. 2. A vestibularis afferens rostok és a gerincvelıi hátsó kötegi 

rostok kisagyi dye-coupled kapcsolatai 

 

Vizsgálatainkat összesen 87 kecskebékán (Rana esculenta) végeztük el. Az egyes 

idegágak szelektív jelöléséhez felhasznált állatok számát az 1. táblázatban foglaltuk össze. 

             
                A felhasznált állatok száma 
A jelölt idegág   horizontalis metszet   keresztmetszet 
             
Elülsı félkörös ívjárat               5    3 
Hátsó félkörös ívjárat               7    5 
Horizontalis félkörös ívjárat              3    3 
Utriculus     4    5 
Sacculus                 7    6 
Lagena                 3    4 
C2                                       5    7 
L8                            4    5 
L9                            4    5 
Összesen     42    43 
             
 
1. táblázat: A különbözı idegágak szelektív jelöléséhez felhasznált állatok száma. 

 

 

4. 2. 1. A nervus vestibulocochlearis különbözı vestibularis receptor 

szervekhez futó idegágainak, valamint a C2, L8 és L9 gerincvelıi idegek 

dorsalis gyökerének szelektív jelölése 

 

Az állatok altatása 0.1 % tricain-metán-szulfonáttal (MS 222, Sigma) történt 

transdermalisan.  

A kecskebékák elsı csoportjában (n = 55) a szájüreget borító nyálkahártyát felvágtuk 

és a parasphenoidalis csont egy részét eltávolítottuk, így láthatóvá vált a capsula oticum, 

melynek felnyitását követıen ventralis megközelítésbıl kipreparáltuk a VIII. agyideg 
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perifériás ágait. A vizsgálni kívánt receptorhoz haladó idegágat átvágtuk, majd az 

idegcsonk alá parafilm darabot helyeztünk. Jelölıanyagként neurobiotint (Vector, 286 Da) 

alkalmaztunk, melyrıl ismeretes, hogy behatol az axonok vékony oldalágaiba, és képes 

áthaladni a gap junctionokon is. A jelölıanyag nyomon követi az afferens rostok útját, 

melynek eredményeként dye-coupled neuronokat detektálhatunk a rostok végzıdési 

területein. A neurobiotin kristályokat az átvágott ideg proximalis csonkjára helyeztük, 

majd az operált területet szilikonolaj és zsír keverékével fedtük be annak érdekében, hogy 

a VIII. agyideg egyes ágai végzıdéseiken keresztül szelektíven jelölıdjenek és a 

jelölıanyag ne terjedjen át a szomszédos idegágakra. A beavatkozást követıen az állatok 

nyálkahártyáját szövetragasztóval rögzítettük. A jelölıanyag néhány nap leforgása alatt 

axonalis transzport révén eljutott a cerebellumba.  

A kecskebékák második csoportjában (n = 30) a megfelelı csigolyaívek eltávolítását 

követıen kipreparáltuk a C2, L8 és L9 gerincvelıi idegek dorsalis gyökerét. Ezek 

neurobiotinnal való szelektív jelölése a vestibularis ágakéhoz hasonlóan történt. 

Minden egyes béka esetében csak egyetlen idegágat jelöltünk meg. 

Az állatok harmadik csoportját (n = 2) a jelölt szemcsesejtek feltérképezéséhez 

kontrollként használtuk, így ezek esetében egyetlen idegágat sem jelöltünk meg. Az 

agytörzset a kisaggyal együtt eltávolítottuk, 10 % formalinnal történı fixálást követıen 

paraffinba beágyaztuk, majd 30 µm vastagságú horizontalis, illetve coronalis metszeteket 

készítettünk. A metszeteket deparaffiálást és rehidrálást követıen cresylibolyával festettük 

meg, majd dehidrálás után lefedtük azokat.  

 

4. 2. 2. Fixálás és preparálás 

 

 A békákat 3 - 6 napos túlélési idıt követıen a fent leírt módon ismét elaltattuk és 

transcardialisan perfundáltuk fiziológiás sóoldattal, majd pedig fixálószerrel (0.1 M foszfát 

pufferben (PB) oldott 1.25 % glutáraldehid  és 2 % paraformaldehid, pH 7.4). Ezután az 

agytörzset a kisaggyal és a gerincvelı egy részével együtt eltávolítottuk és egy éjszakára a 

perfúzióra használt fixálószerbe helyeztük.  
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4. 2. 3. Beágyazás és metszés 
 

 A fixálást követıen a preparátumokat 0.1 M foszfát pufferben (PB) mostuk, majd a 

dura mater eltávolítását követıen 10 % és 20 % cukoroldatba helyeztük (szukróz 0.1 M 

foszfát pufferben (PB) oldva). Miután a cukoroldatban lesüllyedtek, 15 % zselatinba 

ágyaztuk be ıket, majd a blokkok megszilárdulását követıen 1 órán át tartó utófixálás 

következett. Fagyasztó microtom segítségével 60 µm vastagságú horizontalis és coronalis 

metszeteket készítettünk.  

 

4. 2. 4. A jelölıanyag elıhívása 

 

A neurobiotin jelölés vizualizálása ABC reakcióval történt. Az ABC rövidítés az 

avidin-biotin komplexet takarja, mely az általunk használt festési eljárás molekuláris 

alapja. Az avidin egy glikozilált és pozitívan töltött fehérje, mely képes megkötni akár 

négy D-biotin molekulát is. Az idegsejtek festésére alkalmazott neurobiotin megköti a 

rendszerhez hozzáadott peroxidázzal konjugált extravidint (Sigma). A peroxidáz 

szubsztrátuma a H2O2, e két reagens megfelelı kromogén (DAB, 3,3–diaminobenzidin-

tetrahidroklorid) és nikkel–ammónium-szulfát jelenlétében fekete színreakciót képez, mely 

fénymikroszkóp alatt detektálható. 

 

4. 2. 4. 1. A reakció kivitelezése 

 

1. mosás 0.1 M PB-ben 2 x 10 perc 

2. mosás PBS-ben 1 x 10 perc 

3. extravidinnel történı inkubálás (Sigma, peroxidáz konjugátum) 1 óra, hígítás: 1:1000 

PBS-ben 

4. mosás PBS-ben 1 x 10 perc 

5. mosás PB-ben 1 x 10 perc 

6. mosás 0.05 M TRIS-ben (pH 8) 1 x 10 perc 

7. inkubálás a következı oldattal: 0.05 M  TRIS + 0.075 % DAB (Sigma) + 0.6 % nikkel- 

ammónium-szulfát + 0.015 % hidrogén-peroxid 5 perc 

9. mosás TRIS-ben  

10. mosás PB-ben 2 x 10 perc 
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4. 2. 5. Tárgylemezre történı felvitel és lefedés 

 

A metszeteket zselatinba merített tárgylemezre vittük fel, majd egy éjszakán át 

száradni hagytuk ıket. Egy felszálló alkoholsor segítségével eltávolítottuk a metszetekben 

lévı felesleges vizet, majd ezt követıen a lefedés DPX-el történt. 

 

4. 2. 6. A dye-coupled szemcsesejtek feltérképezése 

 

A dye-coupled sejteket tartalmazó metszetekben a kisagy kontúrját és a jelölt 

szemcsesejtek sejttestének lokalizációját, valamint a Nissl-festéssel kezelt és kontrollként 

használt kisagymetszetek körvonalát a Neurolucida nevő számítógépes program 

(MicroBrightField) segítségével rajzoltuk ki. Mivel a kontroll metszetek vastagsága 30 µm 

volt, a neurobiotinnal jelölteké pedig 60 µm, a jelölt szemcsesejtek feltérképezéséhez a 

kontroll metszetek közül csak minden másodikat használtunk fel, így rostrocaudalis 

irányban 16-ot, míg dorsoventralisan 9-et. A jelölt neuronok fényképezése Leitz Diaplan 

mikroszkópra rögzített Nikon E 800 kamera és a SPOT Advanced program segítségével 

történt. 

 

4. 3. A nyelv protraktor és retraktor izmaival kapcsolatban álló 

utolsó rendő premotor interneuronok szervezıdése 

 

4. 3. 1. Preparálás és a jelölıanyag injektálása 

 

Kísérleteinket 10 kecskebékán (Rana esculenta) végeztük el. Az állatokat 0.1 % 

tricain-metán-szulfonát (MS 222, Sigma) transdermalis alkalmazásával altattuk el. 

Sztereomikroszkóp alatt a koponya occipitalis csontjának caudalis részét, valamint a IV. 

agykamra tetejét eltávolítottuk. Az állatot sztereotaxiás készülékbe helyeztük, ahol a fejet a 

felsı állkapcsánál rögzítettük. Biotinilált dextran-amint (BDA 10kDa, Molecular Probes) 

tartalmazó oldatot (10 % BDA 0.1 M foszfát pufferben (PB) oldva, pH 7.4) 10 -20 µm 

átmérıjő üvegelektróda segítségével 5 állat esetében a hypoglossus mag dorsomedialis  

subnucleusának caudalis részébe, míg másik 5 béka esetében a ventrolateralis subnucleus 

caudalis részébe injektáltunk. A dorsomedialis subnucleus caudalis része tartalmazza azon 
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motoneuronokat, melyek a nyelv protraktor izmaival állnak kapcsolatban, míg a 

ventrolateralis subnucleus caudalis része elsısorban a retraktor izmok beidegzéséért 

felelıs. Bizonyított, hogy a BDA, mely mind retrográd, mind anterográd módon 

transzportálódik, képes bejutni a neuronok axonterminálisaiba, dendritjeibe, valamint a 

sejttestekbe, ezáltal képes megjelölni az adott subnucleus motoneuronjaival kapcsolatban 

álló interneuronokat (10. ábra). Az injektálás pontos helyét Kemali és Braitenberg (1969) 

koordinátái, valamint a korábbi kobalt jelöléses vizsgálatok alapján határoztuk meg 

(Matesz és mtsai., 1999). Az injektálás iontoforézissel történt, pulzáló (7 s injektálás, 3 s 

szünet) 5 µA áramerısséget használva 10 percen keresztül.  

 

 

 

10. ábra: A BDA-val történı injektálás sémás ábrázolása. 

 

4. 3. 2. Feldolgozás 

 

Az állatokat 5 nap túlélési idıt követıen a fent leírt módon újra elaltattuk, és 

fiziológiás sóoldattal, majd fixálószerrel (2.5 % glutáraldehid, 0.5 % paraformaldehid és 

0.2 % pikrinsav 0.1 M foszfát pufferben (PB) oldva, pH 7.4) transcardialisan perfundáltuk. 

Az agytörzset eltávolítottuk, majd egy éjszakán át immerziósan utófixáltuk. A fixálást 

követıen a preparátumokat 0.1 M foszfát pufferben (PB) 1 órán át mostuk, majd a dura 

mater eltávolítását követıen 10 % és 20 % cukoroldatba helyeztük (szukróz 0.1 M foszfát 
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pufferben (PB) oldva). Vibratom segítségével 60 µm vastagságú keresztmetszeteket 

készítettünk, melyeket 0.1 M foszfát pufferben (PB) győjtöttük össze. A BDA 

vizualizálása a neurobiotinnal megegyezı módon ABC reakcióval, valamint DAB - nikkel 

oldat segítségével történt. A metszeteket zselatinba merített tárgylemezre helyeztük, majd 

száradást és alkoholos dehidrálást követıen DPX-el lefedtük. A BDA - val jelölt sejtek 

lokalizációját Neurolucida (MicroBrightField) segítségével rajzoltuk ki, a fényképeket 

Leitz Diaplan mikroszkópra rögzített Nikon E 800 kamera és a SPOT Advanced program 

segítségével készítettük. 

 

Az állatkísérletek végzéséhez az adott idıszakban érvényes egyetemi engedéllyel 

rendelkeztünk. 
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5. Eredmények 

 

5. 1. A vestibularis afferens rostok és a gerincvelıi hátsó kötegi 

rostok kisagyi dye-coupled kapcsolatai 

 

A kisagy területére érkezı primer afferensek moharostok formájában végzıdnek a 

szemcsesejtek dendritjein. A nervus vestibulocochlearis különbözı vestibularis receptor 

szervekhez futó idegágainak, valamint a C2, L8 és L9 gerincvelıi idegek dorsalis 

gyökerének neurobiotinnal történı szelektív jelölésének eredményeként (11. ábra) azt 

tapasztaltuk, hogy a jelölıanyag behatolt az átvágott axonokba, nyomon követte az 

afferens rostok útját, valamint megjelölte a kisagyi szemcsesejtek sejttestét, dendritjeit és 

axontját is. 

 

 

 

11. ábra: Neurobiotin jelölés a nervus vestibulocochlearisban. Az urticulussal (U) 

kapcsolatban álló idegágat szelektíven jelöltük, míg az elülsı (E) és horizontalis (H) félkörös 

ívjáratot, valamint a sacculust (S) ellátó ágak jelöletlenek. Lépték: 100 µm. 

 

A szelektív jelölés eredményeként tehát az adott idegággal kapcsolatban álló kisagyi 

területen jelölt moharostokat és dye-coupled szemcsesejteket találtunk (12. ábra). A 
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szemcsesejtek jellegzetes, kerek sejttesttel és 2 - 4 vékony dendrittel rendelkeznek, 

axonjuk pedig parallel rost formájában követhetı a kisagy molekuláris rétegébe (13. A; 14. 

B; 15. A ábra), ahol a Purkinje – sejtek dendritfájával létesítenek kapcsolatot.  

 

 

 

12. ábra: Neurobiotinnal jelölt dye-coupled szemcsesejtek a kisagy lobus auricularisának 

területén. Lépték: 10 µm. 

 

A VIII. agyideg felıl jelölıdött moharostok és szemcsesejtek elsısorban a kisagy 

ipsilateralis lobus auricularisában jelentek meg, melyet békákban a vestibulocerebellumnak 

tekinthetjük, míg a gerincvelıi idegekkel kapcsolatban álló dye-coupled sejtek 

elsıdlegesen a corpus cerebelli területén voltak megtalálhatók.  

 

5. 1. 1. A vestibularis afferens rostok kisagyi dye-coupled kapcsolatai  

 

Bár a különbözı vestibularis receptor szervekkel kapcsolatban álló idegágak kisagyi 

célterülete jelentıs átfedést mutatott, a dye-coupled szekunder vestibularis neuronok 

eloszlási mintázata eltérı volt annak megfelelıen, hogy mely vestibularis végszerv 

afferens rostján történt a kezelés. Mivel a félkörös ívjáratok (elülsı, hátsó és horizontalis) 

és az otolith szervek (sacculus, utriculus és lagena) funkcionálisan különböznek egymástól, 

vagyis a félkörös ívjáratok a szöggyorsulást, az otolith szervek pedig a lineáris gyorsulást 

érzékelik, a két különbözı csoportba tartozó vestibularis receptor szervek kisagyi 

célterületének összehasonlítását külön-külön végeztük el. 
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5. 1. 1. 1. A félkörös ívjáratok kisagyi célterülete 

 

5. 1. 1. 1. 1. Mediolateralis irányú térképezés 

 

Az elülsı és hátsó félkörös ívjárattal kapcsolatban álló kisagyi dye-coupled 

szemcsesejtek a lobus auricularis lateralis szélétıl kezdıdıen medialis irányban haladva 

beterjedtek a corpus cerebelli területére. A két receptor szerv kisagyi célterületének 

leghosszabb kiterjedése mediolateralis irányban szinte tökéletes átfedést mutatott (13. A, 

B; 14. A, B; 34. A, B ábra).  

 

 

 

 

13. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben az elülsı félkörös 
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ívjárat felıl jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus 

cerebelli. A csillag a parallel rostok kötegét jelöli. Lépték: 250 µm. 

 

 

 

 

14. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben a hátsó félkörös 

ívjárat felıl jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus 

cerebelli. A csillag a parallel rostok kötegét jelöli. Lépték: 250 µm. 

 

A horizontalis félkörös ívjárattal kapcsolatban álló kisagyi szemcsesejtek kizárólag a 

lobus auricularis lateralis részében voltak megtalálhatók, így ezen vestibularis receptor 

szerv kisagyi célterülete mediolateralis irányban a verticalis félkörös ívjáratok esetében 

tapasztaltakhoz képest mintegy fele akkora kiterjedést mutatott (15. A, B; 34. A, B ábra). 
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15. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben a horizontalis 

félkörös ívjárat felıl jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; 

CC: corpus cerebelli. A csillag a parallel rostok kötegét jelöli. Lépték: 250 µm. 

 

5. 1. 1. 1. 2. Rostrocaudalis irányú térképezés 

 

Rostrocaudalis irányban a három félkörös ívjárat felıl jelölıdött szemcsesejtek 

átfedési területe egy olyan képzeletbeli vonaltól indult, mely a kisagyat egy rostralis és egy 

caudalis félre osztja, majd ettıl a vonaltól caudalis irányban kb. 200 µm hosszúságban 
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folytatódott. A hátsó félkörös ívjárat kisagyi célterülete mutatott legnagyobb kiterjedést, 

majd ezt követte méretben az elülsı félkörös ívjárattal kapcsolatban álló dye-coupled 

sejtek által elfoglalt terület. A hátsó félkörös ívjárat felıl jelölıdött szemcsesejtek 

helyezkedtek el legrostralisabban, míg az elülsı félkörös ívjárat célterülete 

legcaudalisabban volt megtalálható. A horizontalis félkörös ívjárattal kapcsolatban álló 

terület a verticalis félkörös ívjáratok vizsgálata során tapasztaltakhoz képest ebben az 

esetben is fele akkora kiterjedést mutatott (16. ábra). 

 

 

 

 

 

16. ábra: Neurolucida rekonstrukció, mely a félkörös ívjáratok felıl jelölıdött dye-coupled 

szemcsesejtek rostrocaudalis irányú eloszlását mutatja a béka kisagyból készült coronalis 

metszetsorozatban. Az egyes félkörös ívjáratokkal kapcsolatban álló kisagyi szemcsesejteket 

különbözı színekkel jelöltük. Kék: horizontalis félkörös ívjárat; zöld: elülsı félkörös ívjárat; 

piros: hátsó félkörös ívjárat. A számok a metszetek pozícióját jelzik a kisagy rostrocaudalis 

irányú tengelye mentén egy 16 darabból álló metszetsorozatban. A metszetek vastagsága 60 

µm. Mol: stratum moleculare; Gr: stratum granulosum; LA: lobus auricularis. Lépték: 500 

µm. 
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5. 1. 1. 1. 3. Dorsoventralis irányú térképezés 

 

Dorsoventralis irányban a félkörös ívjáratok felıl jelölıdött szemcsesejtek a kisagy 

ventralis részében helyezkedtek el. A három félkörös ívjárat közül az elülsı félkörös 

ívjárat célterülete helyezkedett el legdorsalisabban, míg a horizontalis félkörös ívjáraté 

legventralisabban. Az elülsı félkörös ívjárathoz tartozó dye-coupled sejtek által elfoglalt 

terület mutatta a legnagyobb kiterjedést, majd ezt követte méretben a hátsó félkörös ívjárat 

kisagyi célterülete, végül a horizontalis félkörös ívjárattal kapcsolatban álló szemcsesejtek 

által lefedett terület bizonyult a legkisebbnek (17. ábra). 

 

 

 

 

 

17. ábra: Neurolucida rekonstrukció, mely a félkörös ívjáratok felıl jelölıdött dye-coupled 

szemcsesejtek dorsoventralis irányú eloszlását mutatja a béka kisagyból készült horizontalis 

metszetsorozatban. Az egyes félkörös ívjáratokkal kapcsolatban álló kisagyi szemcsesejteket 

különbözı színekkel jelöltük. Kék: horizontalis félkörös ívjárat; zöld: elülsı félkörös ívjárat; 

piros: hátsó félkörös ívjárat. A számok a metszetek pozícióját jelzik a kisagy dorsoventralis 

irányú tengelye mentén egy 9 darabból álló metszetsorozatban. A metszetek vastagsága 60 

µm. CC: corpus cerebelli; LA: lobus auricularis. Lépték: 500 µm. 
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5. 1. 1. 2. Az otolith szervek kisagyi célterülete 

 

5. 1. 1. 2. 1. Mediolateralis irányú térképezés 

 

Hasonlóan a félkörös ívjáratok vizsgálata során tapasztaltakhoz az otolith szervek felıl 

jelölıdött szemcsesejtek is elsısorban az ipsilateralis lobus auricularisban jelentek meg, 

valamint kisebb számban beterjedtek a corpus cerebelli területére is. Mediolateralis 

irányban az utriculus kisagyi célterülete mutatott leghosszabb kiterjedést, ezt követte 

méretben a sacculus felıl jelölıdött szemcsesejtek által elfoglalt terület, míg végül a 

lagenával kapcsolatban álló dye-coupled sejtek kiterjedése bizonyult a legrövidebbnek (18. 

A, B; 19. A, B; 20. A, B; 34. A, B ábra). 

 

 

 

18. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben a sacculus felıl 
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jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus cerebelli.  

Lépték: 250 µm. 

 

 

 

 

 

19. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben az utriculus felıl 

jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus cerebelli. A 

csillag a parallel rostok kötegét jelöli. Lépték: 250 µm. 
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20. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben a lagena felıl 

jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus cerebelli. A 

csillag a parallel rostok kötegét jelöli. Lépték: 250 µm. 

 

5. 1. 1. 2. 2. Rostrocaudalis irányú térképezés 

 

A kisagy rostrocaudalis tengelye mentén a lagena felıl jelölıdött szemcsesejtek által 

elfoglalt terület helyezkedett el legrostralisabban, majd caudalis irányba ezt követte a 

sacculus kisagyi célterülete. Az utriculussal kapcsolatban álló sejtek a kisagy 

középvonalában jelentek meg elıször, és az általuk elfoglalt terület végzıdött a három 
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otolith szerv célterülete közül a legcaudalisabban. A lagenával kapcsolatban álló terület 

mutatott rostrocaudalis irányban a leghosszabb kiterjedést, míg az utriculus kisagyi 

célterülete bizonyult a legrövidebbnek. A három otolith szerv felıl jelölıdött 

szemcsesejtek átfedési területe hasonlóan a félkörös ívjáratok esetében tapasztaltakhoz a 

kisagy középsı részén helyezkedett el kb. 130 µm hosszúságban (21. ábra). 

 

 

 

 

 

21. ábra: Neurolucida rekonstrukció, mely az otolith szervek felıl jelölıdött dye-coupled 

szemcsesejtek rostrocaudalis irányú eloszlását mutatja a béka kisagyból készült coronalis 

metszetsorozatban. Az egyes otolith szervekkel kapcsolatban álló kisagyi szemcsesejteket 

különbözı színekkel jelöltük. Kék: lagena; zöld: sacculus; piros: utriculus. A számok a 

metszetek pozícióját jelzik a kisagy rostrocaudalis irányú tengelye mentén egy 16 darabból 

álló metszetsorozatban. A metszetek vastagsága 60 µm. Mol: stratum moleculare; Gr: 

stratum granulosum; LA: lobus auricularis. Lépték: 500 µm. 

 

5. 1. 1. 2. 3. Dorsoventralis irányú térképezés 

 

A dorsoventralis tengely mentén a három otolith szerv felıl jelölıdött szemcsesejtek 

átfedési területe a kisagy legventralisabb részében helyezkedett el. A három otolith szerv 
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közül a sacculus kisagyi célterülete kezdıdött legdorsalisabban, ezt követte a lagena, majd 

legventralisabban az utriculus. A sacculus kisagyi célterületének kiterjedése bizonyult a 

leghosszabbnak, ezt követte méretben a lagenával kapcsolatban álló terület, végül az 

utriculus felıl jelölıdött szemcsesejtek kiterjedése bizonyult a legrövidebbnek (22. ábra).  

 

 

 

 

 

22. ábra: Neurolucida rekonstrukció, mely az otolith szervek felıl jelölıdött dye-coupled 

szemcsesejtek dorsoventralis irányú eloszlását mutatja a béka kisagyból készült horizontalis 

metszetsorozatban. Az egyes otolith szervekkel kapcsolatban álló kisagyi szemcsesejteket 

különbözı színekkel jelöltük. Kék: lagena; zöld: sacculus; piros: utriculus. A számok a 

metszetek pozícióját jelzik a kisagy dorsoventralis irányú tengelye mentén egy 9 darabból álló 

metszetsorozatban. A metszetek vastagsága 60 µm. CC: corpus cerebelli; LA: lobus 

auricularis. Lépték: 500 µm. 

 

5. 1. 2. A gerincvelıi hátsó kötegi rostok kisagyi dye-coupled kapcsolatai 

 

A vizsgált gerincvelıi idegek kisagyi célterülete mediolateralis irányban jelentıs 

mértékő átfedést mutatott, a dye-coupled szemcsesejtek elsısorban a corpus cerebelli 

területén jelentek meg. A kisagy rostrocaudalis és dorsoventralis irányú tengelye mentén az 
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egyes gerincvelıi idegekkel kapcsolatban álló területek kiterjedésében eltéréseket 

tapasztaltunk. 

 

5. 1. 2. 1. Mediolateralis irányú térképezés 

 

 

 
 

23. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben a C2 gerincvelıi ideg 

felıl jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus 

cerebelli. Lépték: 250 µm. 

 

A gerincvelıi hátsó kötegi rostok kisagyi dye-coupled szemcsesejtjei a lobus 

auricularis középsı részében jelentek meg leglateralisabban, majd medial felé haladva 
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legnagyobb mennyiségben a corpus cerebelli területén voltak megtalálhatók. A kisagy 

mediolateralis tengelye mentén a L8 felıl jelölıdött szemcsesejtek által elfoglalt terület 

mutatta a leghosszabb kiterjedést, ezt követte méretben a C2, majd pedig a L9 célterülete. 

A különbözı gerincvelı idegekkel kapcsolatban álló kisagyi területek mediolateralis 

irányban nagymértékő átfedést mutattak (23. A, B; 24. A, B; 25. A, B; 35. A, B ábra). 

 

 

 
 

24. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben a L8 gerincvelıi ideg 

felıl jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus 

cerebelli. Lépték: 250 µm. 
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25. ábra: A kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszete, melyekben a L9 gerincvelıi ideg 

felıl jelölıdött dye-coupled szemcsesejtek láthatók. LA: lobus auricularis; CC: corpus 

cerebelli. Lépték: 250 µm. 

 

5. 1. 2. 2. Rostrocaudalis irányú térképezés 

 

A kisagy rostrocaudalis tengelye mentén a C2 gerincvelıi ideg felıl jelölıdött 

szemcsesejtek által elfoglalt terület helyezkedett el legrostralisabban, mind a vestibularis 

receptor szervek, mind pedig a lumbalis gerincvelı idegek kisagyi célterületéhez 

viszonyítva. A lumbalis gerincvelıi idegek dye-coupled szemcsesejtjei a kisagy caudalis 

részében helyezkedtek el. A L8 kisagyi célterülete rostrocaudalis irányban hosszabbnak 

bizonyult az L9 felıl jelölıdött szemcsesejtek által elfoglalt területhez képest. A 
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rostrocaudalis tengely mentén a három különbözı gerincvelıi ideggel kapcsolatban álló 

területek csekély mértékő átfedést mutattak a kisagy középsı részében (26. ábra).  

 

 

 

 

 

26. ábra: Neurolucida rekonstrukció, mely a C2, L8 és L9 gerincvelıi idegek felıl jelölıdött 

dye-coupled szemcsesejtek rostrocaudalis irányú eloszlását mutatja a béka kisagyból készült 

coronalis metszetsorozatban. Az egyes gerincvelıi idegekkel kapcsolatban álló kisagyi 

szemcsesejteket különbözı színekkel jelöltük. Zöld: C2; piros: L8; kék: L9. A számok a 

metszetek pozícióját jelzik a kisagy rostrocaudalis irányú tengelye mentén egy 16 darabból 

álló metszetsorozatban. A metszetek vastagsága 60 µm. Mol: stratum moleculare; Gr: 

stratum granulosum; LA: lobus auricularis. Lépték: 500 µm. 

 

5. 1. 2. 3. Dorsoventralis irányú térképezés 

 

A három vizsgált gerincvelıi ideggel kapcsolatban álló dye-coupled szemcsesejtek 

átfedési területe a kisagy ventralis részében kb. 320 µm hosszúságban terjedt ki. 

Dorsoventralis irányban a C2 és L8 gerincvelıi idegek kisagyi célterülete jóval 

hosszabbnak bizonyult a L9 esetében tapasztaltakhoz képest (27. ábra). 
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27. ábra: Neurolucida rekonstrukció, mely a C2, L8 és L9 gerincvelıi idegek felıl jelölıdött 

dye-coupled szemcsesejtek dorsoventralis irányú eloszlását mutatja a béka kisagyból készült 

horizontalis metszetsorozatban. Az egyes gerincvelıi idegekkel kapcsolatban álló kisagyi 

szemcsesejteket különbözı színekkel jelöltük. Zöld: C2; piros: L8; kék: L9. A számok a 

metszetek pozícióját jelzik a kisagy dorsoventralis irányú tengelye mentén egy 9 darabból álló 

metszetsorozatban. A metszetek vastagsága 60 µm. Mol: stratum moleculare; Gr: stratum 

granulosum; LA: lobus auricularis. Lépték: 500 µm. 
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5. 2. A nucleus nervi hypoglossi utolsó rendő premotor 

interneuronjainak szervezıdése 

 

5. 2. 1. A nyelv protraktor izmaival kapcsolatban álló utolsó rendő 

premotor interneuronok vizsgálata 

 

5. 2. 1. 1. Az utolsó rendő premotor interneuronok eloszlása az agytörzs területén 

 

A Kemali és Braitenberg (1969) koordinátái alapján történı BDA injekciót követıen a 

szúrással azonos oldalon egy jól körülhatárolható, kb. 200 µm átmérıjő jelölt terület jelent 

meg az agytörzs dorsomedialis részében, az obexhez közel (28. B. ábra). Ez a terület a 

hypoglossus mag dorsomedialis subnucleusának caudalis része, mely elsısorban a nyelv 

protraktor izmait (m. geniohyoideus, a m. genioglossus) beidegzı motoneuronokat 

tartalmazza, valamint néhányat a belsı nyelvizmokat ellátó motoneuronok közül (Matesz 

és mtsai., 1999; Birinyi és mtsai., 2004). Az injektálás eredményeként jól láthatók a 

retrográd jelölıdött interneuronok, melyek a szúrás szintjétıl rostralisan 1200 µm, míg 

caudalisan 500 µm távolságig voltak megtalálhatók, túlnyomó többségben az ipsilateralis 

oldalon, de kontralateralisan is nagy számban fordultak elı (28. A, C; 29. ábra).  

A békák agyából készült keresztmetszeteken jól követhetı a BDA által retrográd 

jelölıdött interneuronok eloszlása az agytörzs különbözı szintjeiben. Az agytörzs caudalis 

részében a jelölt sejtek többsége a nyúltvelı zárt részében, elsısorban az azonos oldali 

szürkeállományban helyezkedett el. Rostralis irányban haladva az interneuronokat a IX. 

agyideg szintjéig tudtuk nyomon követni, ahol elsısorban a rhombencephalon formatio 

reticularisának (FR) kis sejtes részére lokalizálódtak. Ezen belül többségük a zona 

reticularis medialis területén található nucleus reticularis mediusban helyezkedett el. 

Kisebb számban megtalálhatók voltak a zona reticularis mediaban a nucleus raphe 

területén, a zona reticularis medialisban található nucleus reticularis inferiorban, valamint a 

zona reticularis lateralisban mindkét oldalon. A hypoglossus magtól rostralisan 

elhelyezkedı jelölt sejtcsoport homológ az emlısökben leírt nucleus prepositus 

hypoglossival (González és mtsai., 1984). A nucleus tractus solitarii, a vestibularis magok, 

a nucleus tractus spinalis nervi trigemini, valamint a hátsó kötegi magok kis számban 

szintén tartalmaztak retrográd jelölıdött sejteket (28. A, B, C. ábra). 
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28. ábra: A nyelv protraktor izmaival kapcsolatban álló retrográd jelölıdött utolsó rendő 

premotor interneuronok eloszlási mintázata az agytörzs különbözı szintjeiben a hypoglossus 

mag dorsomedialis subnucleusának caudalis részébe történı BDA injekciót követıen. A 

coronalis metszeteken látható az injektálás szintje (B), valamint a tıle legrostralisabban (A) 

és legcaudalisabban (C) jelölıdött utolsó rendő premotor interneuronok eloszlása. HM: hátsó 

kötegi magok; NVD: nucleus vestibularis descendens; NVM: nucleus vestibularis medialis; 

NA: nucleus ambiguus; nspV: nucleus tractus spinalis nervi trigemini; nTS: nucleus tractus 

solitarii; PHy: nucleus prepositus hypoglossi; Ra: nucleus raphe; Ri: nucleus reticularis 

inferior; Rm: nucleus reticularis medius; XII: nucleus nervi hypoglossi. Lépték: 100 µm. 

 

 

 

 

 

29. ábra: Az agytörzsbıl készült keresztmetszetek neurolucida rekonstrukciója a hypoglossus 

mag dorsomedialis subnucleusának caudalis részébe történı BDA injekciót követıen. A 

pontok a nyelv protraktor izmaival kapcsolatban álló retrográd jelölıdött utolsó rendő 

premotor interneuronokat jelölik. A csillag a BDA injekció oldalát, a nyíl az injektálás 

szintjét mutatja. D: dorsalis; M: medialis; R: rostralis. Lépték: 100 µm.  
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5. 2. 1. 2. Az utolsó rendő premotor interneuronok morfológiai tulajdonságai 

 

Az agytörzs különbözı területein található, BDA-val retrográd jelölıdött 

interneuronok morfológiai jegyei meglehetısen változatosak voltak, de általánosságban 

elmondhatjuk, hogy keresztmetszetben ovális vagy kerek sejttesttel rendelkeztek, és csak 

néhányuk mutatott piramis alakot. Az interneuronok sejttestének átmérıje 10-12 µm között 

változott. A jelölt sejtek, melyek a motoneuronok sejttestével és proximalis dendritjeivel 

állnak kapcsolatban 2 - 4 törzsdendritet adtak. A teljes dendritfa kiterjedése a sejttesttıl 

számítva elérte a 120 µm hosszúságot (30. ábra).  
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30. ábra: A nyelv protraktor izmait beidegzı motoneuronokkal kapcsolatban álló retrográd 

jelölıdött utolsó rendő premotor interneuronok. A neuronok a formatio reticularis (A, B), a 

nucleus tractus spinalis nervi trigemini (C), a hátsó kötegi magok (D), valamint a nucleus 

vestibularis medialis területérıl (E) származnak. D: dorsalis; M: medialis. Lépték: 50 µm. 

 

A dendritfa elágazódási mintázata alapján a jelölt neuronokat két nagy csoportra 

osztottuk. Az elsı csoportba tartozó sejtek gazdagon elágazó dendritfával rendelkeztek, 

mely egy kör vagy ovális alakú területet fedett le az agytörzsben. Ezek a neuronok 

kizárólag a formatio reticularis területén voltak jelen (30. A, B. ábra). A sejtek másik 

csoportjára jellemzı volt, hogy a törzsdendritek mindössze egyszer vagy kétszer ágaztak 

el, és hosszú teminalis szegmentummal rendelkeztek. Ebben az esetben a dendritfa 

kiterjedése csak viszonylag kis területet fedett le. Ide tartozott a neuronok többsége, 

melyek elhelyezkedésük tekintetében nem mutattak preferenciát (30. C, D, E. ábra). 

 

5. 2. 2. A nyelv retraktor izmaival kapcsolatban álló utolsó rendő 

premotor interneuronok vizsgálata 

 

5. 2. 2. 1. Az utolsó rendő premotor interneuronok eloszlása az agytörzs és a 

gerincvelı területén 

 

A Kemali és Braitenberg (1969) által meghatározott koordináták alapján BDA-t 

injektáltunk a hypoglossus mag ventrolateralis subnucleusának caudalis részébe, mely 

elsısorban a nyelv visszahúzásáért felelıs retraktor izmok közül a m. sternohyoideust 

beidegzı motoneuronokat tartalmazza (Matesz és mtsai., 1999). Hasonlóan a protraktor 

izmokkal kapcsolatban álló utolsó rendő premotor interneuronok vizsgálata során 
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tapasztaltakhoz, az injekció helyén ebben az esetben is egy jól körülhatárolható, kb. 200 

µm átmérıjő jelölt területet figyeltünk meg (31. B. ábra). Az injektálás eredményeként 

szintén jól láthatók voltak a retrográd jelölıdött interneuronok, melyeket az injekció 

szintjétıl rostralisan 420 µm, míg caudalisan 180 µm távolságig tudtuk követni. A jelölt 

sejtek túlnyomó többségben az ipsilateralis oldalon, minimális számban kontralateralisan 

fordultak elı (31. A, C; 32. ábra).  

 

 

 

31. ábra: A nyelv retraktor izmaival kapcsolatban álló retrográd jelölıdött utolsó rendő 

premotor interneuronok eloszlási mintázata az agytörzs és a gerincvelı különbözı szintjeiben 

a hypoglossus mag ventrolateralis subnucleusának caudalis részébe történı BDA injekciót 

követıen. A keresztmetszeteken látható az injektálás szintje (B), valamint a tıle 

legrostralisan (A) és legcaudalisan (C) jelölıdött utolsó rendő premotor interneuronok 

eloszlása. C: canalis centralis; NM: nucleus marginalis (Hoffmann mag); CD: cornu dorsale. 

Lépték: 100 µm. 

 

Az agytörzsbıl és a gerincvelı cervicalis szakaszából készült keresztmetszeteken jól 

követhetı a BDA által retrográd jelölıdött interneuronok eloszlási mintázata. Az 

injekciótól rostralisan a neuronok legnagyobb része az intermedier szürkeállományban, az 

injektálás szintjében a nucleus tractus spinalis nervi trigemini területén, míg caudalisan a 

cervicalis gerincvelı hátsó szarvában jelentek meg, elsısorban ipsilateralisan. A kisszámú, 

kontralateralisan található, retrográd jelölıdött interneuron az intermedier 
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szürkeállományban volt megtalálható. Néhány nagyobb mérető sejt jelölıdött 

ipsilateralisan, az oldalsó köteg ventralis részében, melyek elhelyezkedésük alapján 

megfelelnek a több állatfajban leírt nucleus marginalisnak, vagy Hoffmann magnak 

(Anderson és mtsai., 1964; Jansen és Loewy, 1997) (31. A, B, C. ábra). 

 

 

 

32. ábra: Az agytörzsbıl és a gerincvelı cervicalis szakaszából készült keresztmetszetek 

neurolucida rekonstrukciója a hypoglossus mag ventrolateralis subnucleusának caudalis 

részébe történı BDA injekciót követıen. A pontok a nyelv retraktor izmaival kapcsolatban 

álló retrográd jelölıdött utolsó rendő premotor interneuronokat jelölik. A csillag a BDA 

injekció oldalát, a nyíl az injektálás szintjét mutatja. D: dorsalis; M: medialis; R: rostralis. 

Lépték: 100 µm.  

 

5. 2. 2. 2. Az utolsó rendő premotor interneuronok morfológiai tulajdonságai 

 

A hypoglossus mag ventrolateralis subnucleusa felıl BDA-val retrográd jelölıdött 

interneuronok morfológiai vizsgálata során azt tapasztaltuk, hogy a sejtek túlnyomó 

többsége keresztmetszetben ovális sejttesttel rendelkezett, melyek nagy része egy vagy 

maximum két törzsdendritet adott. Ezek a sejtek elhelyezkedésük tekintetében nem 

mutattak preferenciát (33. A. ábra). Az ovális sejttesttel rendelkezı interneuronok kisebb 

hányada, melyek a nucleus tractus spinalis nervi trigemini területén, valamint az 

intermedier szürkeállományban jelentek meg, három vagy négy törzsdendritet adtak (33. 

B. ábra). Az interneuronok sejttestének morfológiája alapján egy másik csoportot is 

elkülönítettünk, melybe az igen kis számban megjelenı piramis alakú testtel rendelkezı 
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neuronok tartoztak. Ezek a sejtek általában három törzsdendritet adtak, és kizárólag a 

nucleus tractus spinalis nervi trigemini területén voltak megtalálhatók (33. C. ábra). 

Általánosságban elmondhatjuk, hogy a jelölt sejtek sejttestének átmérıje 10-12 µm között 

változott. Külön figyelmet érdemel, hogy a hypoglossus mag ventrolateralis subnucleusa 

felıl a nagymérető, elongált sejttesttel rendelkezı nucleus marginalis sejtjei is 

megjelölıdtek (33. D. ábra).  
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33. ábra: A nyelv retraktor izmait beidegzı motoneuronokkal kapcsolatban álló retrográd 

jelölıdött utolsó rendő premotor interneuronok. A neuronok a nucleus tractus spinalis nervi 

trigemini (A, C), az intermedier szürkeállomány (B), valamint nucleus marginalis (D) 

területérıl származnak. D: dorsalis; M: medialis. Lépték: 50 µm. 
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6. Megbeszélés 

 
Munkánk során a békák zsákmányszerzı és táplálkozási magatartásának szabályozását 

végzı szenzorimotoros rendszer két, kulcsfontosságú szerepet betöltı elemének 

vizsgálatával foglalkoztunk, neuronalis jelölési technikák alkalmazásával. Tanulmányoztuk 

az egyes vestibularis receptor szervekbıl, valamint a végtagokban található 

proprioceptorok felıl érkezı primer afferens rostok kisagyi dye-coupled kapcsolatait, 

valamint megvizsgáltuk a nyelv protraktor és retraktor izmaival kapcsolatban álló utolsó 

rendő premotor interneuronok eloszlását és morfológiai tulajdonságait. 

 

6. 1. A vestibularis afferens rostok és a gerincvelıi hátsó kötegi 

rostok kisagyi dye-coupled kapcsolatai 

 

6. 1. 1. A dye-coupled neuronalis jelölési módszer 

 

Alacsony molekulasúlyú neuronalis jelölıanyag, a neurobiotin (Vector, 286 Da) 

alkalmazásával jelöltük meg a különbözı vestibularis receptor szervekbıl, valamint a 

végtagok proprioceptoraiból származó primer afferens rostokat. Az alkalmazott 

jelölıanyag axonalis transzport révén a primer afferensek rostterminálisaiba szállítódik, 

majd alacsony molekulasúlyának köszönhetıen a gap junctionokon keresztül bejut a 

szemcsesejtekbe. Ez a neuronalis jelölési módszer tehát alkalmas a primer afferens rostok, 

azok terminálisainak, valamint a velük gap junctionokon keresztül kapcsolatban álló 

szekunder neuronok megjelölésére, ezáltal a gap junctionokat dye-coupled kapcsolatoknak 

(„festék-kapcsolt összeköttetetések”), a szekunder neuronokat pedig dye-coupled sejteknek 

nevezzük (Lin és Faber, 1988; Pereda és mtsai., 1995; Velázquez és Carlen, 2000; Birinyi 

és mtsai., 2001; Bacskai és Matesz, 2002; Coleman és Sengelaub, 2002). A módszer 

specificitását elızı munkánk során glycyrrhetin sav (GRA) alkalmazásával teszteltük, 

melyet az elektromos kapcsolatok gátlószerének tekintenek (Goldberg és mtsai., 1996). A 

blokkoló anyagnak a kisagyba történı injektálását, illetve a primer afferensek gátlószerrel 

történı közvetlen kezelését követıen a rostok által felvett neurobiotin nem jutott át a 
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blokkolt elektromos kapcsolatokon, így a primer afferensek jelölése nem eredményezte a 

kisagyi szemcsesejtek jelölıdését (Bacskai és Matesz, 2002).  

 

6. 1. 2. A primer afferens rostokkal kapcsolatban álló kisagyi dye-coupled 

szemcsesejtek eloszlási mintázata  

 

Munkánk során jelentıs mértékő átfedést találtunk az egyes félkörös ívjáratok és 

otolith szervek kisagyi célterülete között (34. A, B. ábra). Elızetesen hasonló jelenséget 

tapasztaltunk a vestibularis magkomplex területén a különbözı vestibularis receptor 

szervekkel kapcsolatban álló dye-coupled szekunder vestibularis neuronok által elfoglalt 

területek esetében is (Birinyi és mtsai., 2001), melyet elektrofiziológiai vizsgálatok is 

bizonyítottak (Straka és mtsai., 2000). Számos fiziológiai és morfológiai tanulmány leírta, 

hogy a különbözı vestibularis receptor szervek végzıdési területei a központi idegrendszer 

jelentıs részében nagymértékő átfedést mutatnak békákban (Matesz, 1979; Suarez és 

mtsai., 1985; Birinyi és mtsai., 2001), galambokban (Dickman és Fang, 1996), valamint 

emlıs fajokban (Carleton és Carpenter, 1984; Burian és mtsai., 1990; Siegborn és mtsai., 

1991). Elektrofiziológiai vizsgálatok során a jól elkülönült szomatotópiás organizáció 

hiányát figyelték meg a kisagy területén az egyes otolith szervek, valamint félkörös 

ívjáratok szeparált ingerlését követıen (Llinás, 1976). Jelen munkánk tehát az elızetes 

elektrofiziológiai tanulmányokat alátámasztva megerısíti azt az elképzelést, mely szerint 

az egyéb szenzoros rendszerek központi idegrendszeri kapcsolataival ellentétben a 

különbözı vestibularis receptor szervekbıl származó primer afferens rostok végzıdési 

területei között nem húzható éles határ, azok között jelentıs átfedés figyelhetı meg. Fontos 

megemlítenünk, hogy a szomatotópiás elrendezıdésnek a szenzoros folyamatok során 

betöltött funkcionális jelentısége erısen vitatott és nem tisztázott teljes mértékben. Egyes 

kutatók véleménye szerint a neuronoknak az embrionális fejlıdés során létrejött speciális 

szervezıdése nagymértékben fokozza a szenzoros folyamatok hatékonyságát, hiszen a 

megfelelı idegsejtek közötti állandó kommunikáció lehetısége az adott neuroncsoport 

gyors aktivációját biztosítja. Mások azt feltételezik, hogy a szomatotópiás organizáció 

alapján történı vizsgálatok esetleg félrevezetık lehetnek a különbözı neuronális 

folyamatok alapjainak megértésében (Kaas, 1997; Weinberg, 1997).  

Kísérleteink során a különbözı vestibularis receptor szervek kisagyi célterülete között 

az átfedés mértéke eltérınek bizonyult mediolateralis, rostrocaudalis, valamint 
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dorsoventralis irányban. A félkörös ívjáratok vizsgálata során azt tapasztaltuk, hogy az 

elülsı és hátsó félkörös ívjárat felıl jelölıdött szemcsesejtek legnagyobb számban az 

ipsilateralis lobus auricularisban jelentek meg, és kisebb számban terjedtek be a corpus 

cerebelli területére. Ezzel ellentétben a horizontalis félkörös ívjárattal kapcsolatban álló 

dye-coupled sejtek kizárólag az auricularis lebeny lateralis részében voltak jelen. A 

horizontalis félkörös ívjárat kisagyi célterülete mutatott legkisebb kiterjedést mindhárom 

vizsgált irányban, míg a verticalis (elülsı és hátsó) félkörös ívjáratokkal kapcsolatban álló 

területek jóval nagyobbnak bizonyultak. A tapasztalt különbség magyarázható azzal, hogy 

a horizontalis és verticalis félkörös ívjáratok szerepe eltér a különbözı szenzorimotoros 

folyamatok során, melyek közül kiemelhetjük a vestibuloocularis és vestibulospinalis 

reflexeket (Rohregger és Dieringer, 2002; Straka és Dieringer, 2004). Bizonyított, hogy a 

vestibuloocularis reflex során a különbözı külsı szemmozgató izmok aktivációjában eltérı 

arányban vesznek részt az egyes félkörös ívjáratokból származó bementek (Rohregger és 

Dieringer, 2002).  

A verticalis félkörös ívjáratok esetében tapasztaltakhoz hasonlóan az otolith szervek 

felıl jelölıdött szemcsesejtek mind az ipsilateralis lobus auricularis, mind pedig a corpus 

cerebelli területén megjelentek. A sacculus és a lagena dye-coupled neuronjai a kisagy 

rostralis részében helyezkedtek el, csak kismértékő átfedést mutatva az utriculus jóval 

caudalisabban elhelyezkedı kisagyi célterületével. A dye-coupled szemcsesejtek itt 

tapasztalt eloszlási mintázata valószínőleg az egyes otolith szervek funkcionális 

különbségén alapul. Bizonyított, hogy az utriculus a törzsfejlıdés során megırizte 

egyensúlyérzı funkcióját, így primer afferens rostjai mind békákban, mind emlısökben 

elsısorban a vestibularis magok területén végzıdnek, és nem projiciálnak a halló 

központokba (Blanks és Precht, 1976; Matesz, 1979; Lewis és Narins, 1999; Birinyi és 

mtsai., 2001; Straka és mtsai., 2002), továbbá ez az egyetlen otolith szerv, mely képes a 

vestibuloocularis reflex kiváltására (Rohregger és Dieringer, 2002). Az utriculussal 

szemben a sacculus és a lagena számos taxonban, így békákban is kettıs szereppel 

rendelkezik, vagyis mind halló, mind pedig vestibularis receptor szervként funkcionál 

(Aschroft és Hallpike, 1934; Caston és mtsai., 1977; Cortopassi és Lewis, 1996, 1998; 

Lewis és Narins, 1999; Straka és mtsai., 2002). A kettıs funkció ellenére békákban a 

sacculus elsısorban a hallásérzékelésben játszik szerepet, így a vestibularis magkomplexen 

kívül nagyszámú afferens rostot küld a nucleus saccularishoz, mely emlısökben 

valószínőleg megfelel a nucleus cochlearis ventralisnak. Az egyensúlyérzékelésben 

betöltött mérsékelt szerepét az is alátámasztja, hogy a vele kapcsolatban álló primer 
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afferens rostok a szekunder vestibularis neuronokon nem mutatnak konvergenciát a 

félkörös ívjáratokból származókkal, valamint nem vesz részt a vestibuloocularis, a 

maculoocularis és a testtartási reflexek kialakításában sem (Straka és mtsai., 2002). Ezzel 

szemben a lagena esetében az egyensúlyérzékelés dominanciáját figyelték meg, mely 

ennek megfelelıen elsısorban a vestibularis magokkal létesít kapcsolatot, és részt vesz a 

testtartási reflexek kialakításában is (Matesz, 1979, 1988; Birinyi és mtsai., 2001; Straka és 

mtsai., 2002). A két receptor szerv kettıs szerepét az is alátámasztja, hogy az utriculussal 

ellentétben primer afferens rostokat küldenek az oliva superiorba, mely békákban az 

utóagy hallóközpontjának tekinthetı (Matesz, 1979). A hártyás labirintusban található 

receptor szervek az evolúció során jelentıs változásokon mentek keresztül, így az azonos 

névvel illetett receptorok a különbözı taxonokban nem feltétlenül rendelkeznek azonos 

funkcióval. Így például a sacculus, amely a törzsfejlıdés alacsonyabb szintjein a 

hallásérzékelésben játszott kiemelkedı szerepet, emlısökben már csaknem tisztán 

egyensúlyérzékelı szervként van jelen (Cortopassi és Lewis, 1998; Straka és mtsai., 2002). 

A békákban található sacculus és lagena, melyek kettıs szereppel bírnak evolúciós 

átmenetnek tekinthetık a belsı fül két alapvetı funkciójú receptor típusa között 

(Cortopassi és Lewis, 1998).  

Fontos kihangsúlyoznunk, hogy az általunk végzett kísérletek nem adnak teljes körő 

leírást a vestibularis receptorok szomatotópiás lokalizációját illetıen. Elektrofiziológiai 

adatok szerint az egyes receptor szervek perifériáján és centrális részén a szırsejtek 

különbözı fiziológiai tulajdonságokkal rendelkeznek, valamint a velük kapcsolatban álló 

rostok átmérıjében is eltéréseket tapasztaltak (Straka és mtsai., 2000). Ezek az eredmények 

utalhatnak arra, hogy az egyes receptor szervek különbözı területeirıl származó afferens 

rostok esetleg eltérı preferenciát mutatnak kisagyi célterületüket, illetve szekunder 

neuronokon történı konvergenciájukat illetıen (Highstein és mtsai., 1987; Baird és mtsai., 

1988; Straka és mtsai., 2000; Straka és Dieringer, 2004). Sajnos az általunk alkalmazott 

kísérleti módszer ilyen részletekbe menı vizsgálatokhoz nem megfelelı, így a fent említett 

elektrofiziológiai adatok alátámasztására sem alkalmas.  

Eredményeink alapján kérdésként merülhet fel bennünk, hogy a félkörös ívjáratokból, 

otolith szervekbıl, valamint szomatoszenzoros receptorokból származó afferensek 

konvergenciájának következtében a szemcsesejtek sokrétő információt tartalmazó 

bemenetet kapnak-e, vagy esetükben az „egy receptor – egy neuron elv” érvényesül. A 

vestibularis bementek nagyfokú konvergenciáját mutatták ki béka Purkinje-sejteken, amely 

azt sugallja, hogy a kisagy központi szerepet tölt be a különbözı vestibularis receptor 
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szervekbıl származó információk integrációjában (Llinás és mtsai., 1971; Blanks és mtsai., 

1975 a, b). Emlısökben hasonló eredményeket kaptak a vestibularis magok területén 

történı vizsgálatok során (Baker és mtsai., 1984; Bush és mtsai., 1993).  Az itt található 

szekunder vestibularis neuronokon történı konvergencia kiemelkedı jelentıséggel bír, 

hiszen ezen sejtek egy része premotor neuronként mőködik, melyek beidegzik az 

extraocularis és gerincvelıi motoneuronokat, így az általuk integrált bemenetek iniciálják a 

vestibuloocularis és vestibulospinalis reflexeket (Straka és mtsai., 2000). Azonban mind 

emlısökön, mind alacsonyabb rendő fajokon végzett elektrofiziológiai tanulmányok 

leírták, hogy a vestibularis magokban a szekunder vestibularis neuronok kb. 90 %-a 

kizárólag egyetlen félkörös ívjárattól kap monoszinaptikus serkentı bemenetet, és csak a 

maradék 10 % áll kapcsolatban két vagy több félkörös ívjárattal (Wilson és Felpel, 1972; 

Kasahara és Uchino, 1974; Straka és mtsai., 1997). Az utóbbi adatok sokkal inkább az 

„egy receptor – egy neuron” elv meglétét sugallják. 

A gerincvelıi hátsó kötegi rostok felıl jelölıdött szemcsesejtek a vestibularis receptor 

szervek vizsgálata során tapasztaltakkal szemben elsısorban a corpus cerebelli területén 

jelentek meg és lateral felé csak kismértékben terjedtek be a lobus auricularis területére 

(35. A, B. ábra). A cervicalis és lumbalis gerincvelıi idegekkel kapcsolatban álló dye-

coupled neuronok szinte teljes rostrocaudalis irányú elkülönülését tapasztaltuk, míg 

mediolateralis és dorsoventralis irányban a kisagyi célterületek nagyfokú átfedése volt 

megfigyelhetı. Az elülsı és hátsó végtagokkal kapcsolatban álló gerincvelıi hátsó kötegi 

rostok kisagyi célterületének jelentıs mértékő átfedését támasztja alá számos elızetes 

morfológiai és fiziológiai adat is. Munkacsoportunk korábbi kísérletei során az elülsı és 

hátsó végtagokat beidegzı gerincvelıi hátsó kötegi rostok kobalttal történı szelektív 

jelölését követıen a brachialis és lumbalis gerincvelıi szegmentumokkal kapcsolatban álló 

kisagyi területek teljes átfedését tapasztalták mind mediolateralis, mind dorsoventralis 

irányban (Szekely és mtsai., 1980). Elektrofiziológiai tanulmányok során sem tapasztaltak 

szomatotópiás lokalizációt a kisagyba érkezı elülsı, illetve hátsó végtagból származó 

szomatoszenzoros impulzusok vizsgálata során (Nacimiento, 1969; Rushmer és 

Woodward, 1971; Dieringer, 1974; Amat és mtsai., 1984).  

A vestibularis receptor szervek, valamint a gerincvelıi hátsó kötegi rostok kisagyi 

célterületének összehasonlítása során mindhárom vizsgált irányban tapasztaltunk bizonyos 

fokú átfedést (34. A, B; 35. A, B. ábra). Ez a részleges átfedés alátámasztja 

munkacsoportunk azon elızetes elméleteit, melyek szerint békákban a vestibularis rendszer 

jelentıs számú projekciót ad a központi idegrendszer azon területeire, melyek 



 62 

proprioceptív információt is fogadnak, vagyis feltételezhetjük az eltérı eredető szenzoros 

információk konvergenciáját, mely elengedhetetlenül szükséges a különbözı magatartási 

reakciók megfelelı koordinációja során (Matesz és mtsai., 2002).  

 

 

 

 

 

34. ábra: A vestibularis receptor szervek felıl jelölıdött kisagyi dye-coupled szemcsesejtek 

mediolateralis irányú kiterjedése a kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszetében. Mol: 

stratum moleculare; Gr: stratum granulosum; LA: lobus auricularis; CC: corpus cerebelli. 
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35. ábra: A C2, L8 és L9 gerincvelıi idegek felıl jelölıdött kisagyi dye-coupled szemcsesejtek 

mediolateralis irányú kiterjedése a kisagy coronalis (A) és horizontalis (B) metszetében. Mol: 

stratum moleculare; Gr: stratum granulosum; LA: lobus auricularis; CC: corpus cerebelli. 

 

6. 1. 3. Az elektromos transzmisszió szerepe a mozgáskoordinációt 

szabályozó szenzorimotoros rendszer mőködésében 

 

Elektrofiziológiai vizsgálatok alapján feltételezik, hogy a primer afferensek és 

szekunder neuronjaik közötti elektromos összeköttetések funkcionális jelentıségét az adja, 

hogy elısegítik az adott neuronnal kapcsolatban álló inaktív afferensek aktivációját. A 

folyamat lehetséges mechanizmusát mutatja be a 36. ábra. Látható, amint három primer 

afferens rost szinaptikus kapcsolatot létesít a szekunder neuron dendritjével. Az elsı két 

aktív afferens rost impulzusa a sejt dendritjén keresztül ráterjed a harmadik preszinaptikus 

afferensre, melynek eredményeként az addig inaktív rost aktiválódik. Ez a folyamat tehát 

szinkronizációként szolgálhat az afferens impulzusaktivitásban, illetve felerısíthei a sejt 

szinaptikus aktivációját az aktív rostok számának növelésén keresztül. Ez azt sugallja, 

hogy az elektromos kapcsolatok jelentıs szerepet játszhatnak az állatok azon viselkedési 
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mechanizmusaiban, melyekben a gyors és koordinált válaszok esszenciálisak az állat 

túlélése szempontjából (Pereda és mtsai., 1995). 

 

 
 

36. ábra: Az elektromos transzmisszió szerepe a mozgáskoordinációban (Pereda és mtsai. 

(1995) után módosítva). 

 

A fiziológiai kísérleteket morfológiai vizsgálatokkal is alátámasztották, melyek során 

alacsony molekulasúlyú jelölıanyagok (Neurobiotin, illetve Lucifer yellow) 

posztszinaptikus sejtbe történı injektálását követıen jelölıdést figyeltek meg a 

preszinaptikus afferensek terminálisaiban, bizonyítva ezzel, hogy a gap junctionok 

nemcsak gyors anterográd szinaptikus transzmissziót biztosítanak, hanem retrográd 

intercellularis kommunikációt is lehetıvé tesznek (Pereda és mtsai., 1995). 

Ahogyan azt már elızetesen is említettük, a dye-coupled kapcsolatoknak, mint a gyors 

és koordinált mozgások elengedhetetlen feltételeinek, jelentıs szerepet tulajdonítanak 

alacsonyabb rendőek központi idegrendszerének számos területén, hiszen annak 

következtében, hogy elısegítik a gyors intercellularis kommunikációt, egy adott 

neuroncsoport szinkronizált aktivitását biztosíthatják (El Manira és mtsai., 1993; Pereda és 

mtsai., 1995; Coleman és Sengelaub, 2002). Ezen területek közül kiemelhetjük a retina 

horizontalis sejtjeit, vagy csontos halakban az oculomotorius mag motoneuronjait. 

Korábbi, békákon végzett vizsgálatok során azt tapasztalták, hogy a vestibularis ideg 

ingerlése meglehetısen rövid látenciaidejő választ eredményezett a gerincvelı lumbalis 

szegmentumában (Magherini és mtsai., 1974). Mivel a primer vestibularis afferens rostok 

nem létesítenek közvetlen összeköttetést a gerincvelıi motoneuronokkal, feltételezték az 
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elektromos transzmisszió jelenlétét a vestibularis magok szintjében, mely biztosítja a sejtek 

között a szenzoros információ gyors továbbítását. Ezt a feltevést késıbbi tanulmányok is 

igazolták, bebizonyítva a dye-coupled kapcsolatok meglétét a primer vestibularis afferens 

rostok és a szekunder vestibularis neuronok között (Dieringer, 1995; Straka és mtsai., 

1997; Birinyi és mtsai., 2001). Jelen munkánkban a kisagyi szemcsesejtek és a primer 

afferens rostok között leírt dye-coupled kapcsolat további bizonyítékot nyújt az elektromos 

transzmissziónak a békák szenzorimotoros rendszerében betöltött kiemelkedı 

jelentıségére (Precht és Llinás, 1969; Freeman és Nicholson, 1975; Llinás, 1976; Matesz, 

1979; Straka és Dieringer, 1992).  

A 37. ábra a vestibulocerebellospinalis neuronhálózat lehetséges mőködési elvét 

mutatja be a gap junction típusú kapcsolatokra fókuszálva. A test elmozdulása során mind 

a hártyás labirintusban található vestibularis receptorok, mind a végtagok izmaiban 

található proprioceptorok aktiválódnak.  A labirintusból származó primer afferens rostok 

kémiai és elektromos szinapszisokon keresztül teremtenek kapcsolatot szekunder 

vestibularis neuronjaikkal. A gap junctionokon keresztül a szomszédos, addig inaktív 

rostterminálisok depolarizálódhatnak, növelve ezzel a vestibularis bemenetek 

hatékonyságát, aminek következtében egyre több szekunder vestibularis neuronok 

aktiválódik. A szekunder vestibularis neuronok a tractus vestibulospinalison keresztül 

közvetlenül, vagy interneuronok közbeiktatásával kémiai szinapszisokon keresztül gátló, 

illetve serkentı parancsot küldenek a gerincvelıi motoneuronoknak. A kémiai és 

elektromos ingerületátvitel kombinálódása egy olyan mechanizmust eredményezhet, amely 

a motoneuronok szekvenciális aktivációját eredményezheti. Abban az esetben azonban, ha 

a test elmozdulása nagyon gyors, az ingerület terjedése a vestibularis receptorokból a 

gerincvelıi motoneuronokhoz és onnan az izmokhoz relatíve lassú ahhoz, hogy a test 

egyensúlyi helyzetének megtartása érdekében a kompenzatórikus izomösszehúzódás 

idıben megtörténjen. A megfelelı izomkontrakció eléréséhez a mi modellünk szerint egy 

kiegészítı vagy rásegítı mechanizmus áll rendelkezésre a vestibularis receptor szervekbıl, 

valamint a proprioceptorokból származó primer afferens rostok és a kisagyi szemcsesejtek 

között lévı dye-coupled kapcsolatok révén. Ezek az elektromos kapcsolatok felerısíthetik 

és szinkronizálhatják az afferens szignált, és a szemcsesejtek axonjain keresztül 

nagyszámú kisagyi Purkinje-sejt gyors aktivációját teszik lehetıvé. A Purkinje-sejtek gátló 

mőködése közvetlenül, vagy a kisagyi magokon keresztül befolyásolja a szekunder 

vestibularis neuronok tüzelési mintázatát, ezáltal növelve vagy csökkentve a gerincvelıi 

motoneuronok aktivitását.  
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37. ábra: A vestibulocerebellospinalis neuronhálózat modellje. L: a hártyás labirintus 

vestibularis receptorai; P: az izmok proprioceptorai; 1: ganglion vestibulare; 2: ganglion 

spinale; +: serkentés; -: gátlás; : kevert típusú szinapszis; : tisztán kémiai 

szinapszis; 2nd VN: szekunder vestibularis neuronok; SpMN: spinalis motoneuronok; IN: 

interneuronok; Gr: kisagyi szemcsesejtek; PS: Purkinje-sejt; De: a Purkinje–sejt dendritje; 

Cn: kisagyi magok; Izmok: a végtagok izmai. 
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6. 2. A nyelv protraktor és retraktor izmaival kapcsolatban álló 

utolsó rendő premotor interneuronok szervezıdésének vizsgá-

lata 

 

6. 2. 1. BDA alkalmazásával történı retrográd neuronalis jelölési 

módszer 

 

Bizonyított, hogy a BDA, mely mind retrográd, mind anterográd módon 

transzportálódik, képes bejutni a neuronok axonterminálisaiba, dendritjeibe, valamint a 

sejttestekbe (Veenman és mtsai., 1992; Rajakumar és mtsai., 1993). Egy adott neuronalis 

jelölıanyag alkalmazása esetén bizonytalanságok merülhetnek fel a módszer specificitását 

illetıen. Az egyik lehetséges oka a nem specifikus jelölıdéseknek, hogy különbözı eredető 

rostok haladhatnak át az injektálás helyén, melyek szintén felvehetik az alkalmazott 

jelölıanyagot (Veenman és mtsai., 1992; Rajakumar és mtsai., 1993; Dolleman-Van der 

Weel és mtsai., 1994; Sidibé és Smith, 1996). Azonban ezt a feltételezést számos 

tanulmány megcáfolta, melyek szerint BDA felvételére és továbbítására kizárólag a sérült 

rostok képesek, míg az intakt rostok által felvett jelölıanyag mennyisége elhanyagolgató, 

amennyiben azt iontoforézissel vittük be a vizsgálni kívánt területre (Veenman és mtsai., 

1992; Rajakumar és mtsai., 1993; Sidibé és Smith, 1996). Továbbá jelen esetben a 

hypoglossus mag motoneuronjai között nincsenek áthaladó rostok, így azok nem specifikus 

jelölıdése is kizárható. Mivel a BDA injekció a motoneuronok sejttestének, valamint 

proximalis dendritjeinek területére korlátozódott, nagyon valószínőtlen, hogy a 

hypoglossus maghoz közel haladó fasciculus longitudinalis medialis (FLM) rostjai 

megjelölıdtek volna. Ezt a feltételezést igazolja, hogy a FLM magjában nem tapasztalnunk 

jelölıdést. Ehhez hasonlóan a lemniscus medialis feltöltıdése is valószínőtlennek tőnik, 

hiszen nem találtunk a thalamus irányába felszálló rostokat sem (Muňoz és mtsai., 1995). 

Felmerülhet bennünk, hogy a formatio reticularis területén található sejtek a 

reticulospinalis pálya eredésére szolgálnak, és a hypoglossus magba benyúló dendritjeiken 

keresztül jelölıdtek meg. Azonban ezt a lehetıséget is elvethetjük, hiszen nem találtunk 

sem jelölt axonokat, sem rostterminálisokat a gerincvelı szintjében. Összességében véve 

tehát kijelenthetjük, hogy a retrográd jelölıdött neuronok nagy többsége, melyeket utolsó 
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rendő permotor interneuronoknak tekintünk, közvetlen szinaptikus kontaktusban van a 

nyelvizmokat ellátó hypoglossus mag motoneuronjaival.  

 

6. 2. 2. Az utolsó rendő premotor interneuronok szervezıdése 

 

Kísérleteink során azt tapasztaltuk, hogy a hypoglossus mag különbözı 

subnucleusaival, ezáltal az ellentétes mőködést végzı nyelvizom csoportokkal 

kapcsolatban álló premotor interneuronok lokalizációja különbözik egymástól.  

A dorsomedialis subnucleus caudalis részébe adott BDA injekciót követıen 

nagyszámú, retrográd jelölıdött sejtet tudtunk azonosítani az agytörzs különbözı 

szintjeiben, melyek a protraktor nyelvizmokat beidegzı motoneuronokkal kapcsolatban 

álló utolsó rendő premotor interneuronoknak tekinthetık. A sejtek az injektálás szintjétıl 

mind rostralisan, mind caudalisan megtalálhatók voltak, fıként ipsilateralisan, kisebb 

részben kontralateralisan. Elsısorban a rhombencephalon formatio reticularisának kis 

sejtes részére lokalizálódtak, ezen belül fıként a zona reticularis medialis területén 

található nucleus reticularis mediusban helyezkedtek el. Bizonyított, hogy a tectobulbaris 

és tectobulbospinalis leszálló pályákkal kapcsolatban álló formatio reticularis jelentıs 

mértékben részt vesz a nyúltvelıben és a gerincvelıben található motoros rendszerek 

mőködésének koordinációjában (Grobstein és mtsai., 1983; Matsushima, 1989). Elızetes 

kísérleteink során a nucleus vestibularis lateralisba adott Phaseolus vulgaris 

leucoagglutinin (PHA-L) injekció után nagyszámú rostterminálist találtunk a jelen 

munkánkban leírt protraktor nyelvizmokkal kapcsolatban álló premotor interneuronok által 

elfoglalt területeken (Matesz és mtsai., 2002). Ez azt sugallja, hogy a vestibularis rendszer 

koordináló szerepe fontos lehet a zsákmányszerzı magatartás során lezajló összerendezett 

izommőködésben.  

A retraktor nyelvizmokat beidegzı motoneuronokkal kapcsolatban álló utolsó rendő 

premotor interneuronok feltérképezése érdekében a hypoglossus mag ventrolateralis 

subnucleusának caudalis részébe injektáltunk BDA-t. A retrográd jelölıdött neuronok, 

melyek az agytörzs caudalis és a gerincvelı cervicalis részében helyezkedtek el, az 

injekció szintjétıl ebben az esetben is mind rostralisan, mind caudalisan megtalálhatók 

voltak, viszont a protraktor nyelvizmokkal kapcsolatban álló neuronok vizsgálata során 

tapasztaltakhoz képest jóval kisebb távolságban. A sejtek néhány kivétellel ipsilateralisan 

helyezkedtek el, és elsısorban az intermedier szürkeállomány területére lokalizálódtak, 
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mely nagyszámú primer afferens rostot fogad a nervus trigeminustól, valamint erıteljes 

projekciót kap az elızıekben leírt nucleus vestibularis lateralistól. Leleteink tehát 

összhangban vannak azokkal az irodalmi adatokkal, melyek szerint a primer afferensek és 

a leszálló pályák csak kis százalékban végzıdnek közvetlenül a motoneuronokon (Burke, 

1990), legnagyobb részük az utolsó rendő premotor interneuronokkal áll direkt 

kapcsolatban.  

A protraktor és retraktor nyelvizmokkal kapcsolatban álló utolsó rendő premotor 

interneuronok hasonló morfológiai sajátságokat mutattak. Általánosságban elmondhatjuk, 

hogy a sejttestek mérete 10-12 µm között változott, míg alakjuk nagyrészt ovális, kisebb 

százalékban piramis alakúnak bizonyult. A ventrolateralis subnucleusba történı injektálást 

követıen a nucleus marginalis területén BDA pozitivitást mutató sejtek az átlagosnál jóval 

nagyobbak voltak. A jelölt sejteket a dendritfa elágazódási mintázata alapján két nagy 

csoportba soroltuk. Az egyik csoport tagjai három, vagy több törzsdendrittel rendelkeztek, 

amelyek gazdagon elágazódtak, ezzel szemben a másik csoportba tartozó neuronok csak 

egy, maximum két, csekély mértékben elágazó törzsdendritet adtak. Mindkét izomcsoport 

vizsgálata során ez utóbbiak voltak jelen túlnyomó többségben. Korábban, a lumbosacralis 

motoneuronok premotor interneuronjainak vizsgálata során hasonló morfológiai 

adottságokat figyeltek meg patkányban (Puskár és Antal, 1997). Továbbá feltételezik, hogy 

a gerincvelıben és az agytörzsben található motoneuronok esetében a dendritfa elágazódási 

mintázatában megfigyelhetı különbségek esetleg eltérı target preferenciára utalhatnak 

(Szekely, 1976; Matesz és mtsai., 1995; Birinyi és mtsai., 2004). Ebbıl arra 

következtethetünk, hogy jelen tanulmányban az eltérı morfológiájú premotor 

interneuronok a központi idegrendszer eltérı területeirıl kaphatnak bemenetet. 

Nem találtunk irodalmi adatokat békák motoros agyidegi magvaival kapcsolatban álló 

premotor interneuronok neurokémiai karakterére vonatkozóan. Csirke gerincvelı 

lumbosacralis szegmentumán végzett vizsgálatok során azt tapasztalták, hogy a premotor 

interneuronok jelentıs része pozitívnak bizonyult glycinre vagy GABA-ra nézve, viszont 

egy másik jelentıs részük nem tartalmazta ezen gátló neurotranszmittereket (Puskár és 

Antal, 1997). Patkányban a hypoglossus mag premotor interneuronjai szintén 

meglehetısen heterogénnek bizonyultak neurotranszmitter fenotipusukat illetıen, viszont 

itt a glutamát és a GABA dominanciáját figyelték meg (Li és mtsai., 1997; Travers és 

mtsai., 2005). Mindezekbıl adódóan a premotor interneuronok neurokémiai 

karakterizálásához további vizsgálatok elvégzésére van szükség.  

 



 70 

6. 2. 3. A zsákmányszerzı magatartás neuronalis háttere 

 

Az eddig elvégzett morfológiai vizsgálatok során nem mutattak ki direkt kapcsolatot a 

vizuális stimulusok által generált ingerületeket integráló tectum opticum és a nyelvizmokat 

beidegzı hypoglossus mag motoneuronjai között. Az bizonyos, hogy a zsákmányszerzı 

viselkedés során a tectumból származó impulzusok a tectobulbaris pálya nagyrészt 

átkeresztezıdı, kisebb részben át nem keresztezıdı rostjain keresztül továbbítódnak a 

hypoglossus mag motoneuronjai felé (Kostyk és Grobstein, 1987 b). Viszont fontos 

kiemelnünk, hogy a tectobulbaris pálya lézióját követıen kizárólag a rhombencephalon 

szürkeállományában, a hypoglossus magot körülvevı kismérető sejtek között találtak 

degenerált rostterminálisokat, melyek a motoneuronok között egyáltalán nem jelentek meg. 

Az irodalmi adatokat és saját eredményeinket összegezve tehát elmondhatjuk, hogy a 

tectum opticum és a hypoglossus mag között nagy valószínőséggel egy poliszinaptikus 

útvonal biztosítja az információáramlást, melynek egyik állomását az utolsó rendő 

premotor interneuronok képviselik. Ezen neuronok összegzik a központi ritmus generátor 

különbözı területeirıl származó impulzusokat, majd monoszinaptikus kapcsolatokon 

keresztül továbbítják azokat a motoros agyidegi magok motoneuronjai felé (Rubinson, 

1968; Lazar, 1969; Matsushima és mtsai., 1989; Ewert és mtsai., 1990; Schwippert és 

mtsai., 1990). Továbbá az a tény, hogy a funkcionálisan eltérı motoneuronok az utolsó 

rendő premotor interneuronok eltérı populációival állnak kapcsolatban azt sugallja, hogy a 

zsákmányszerzı magatartás különbözı fázisait más - más szinaptikus bemenet 

szabályozza.  

Eredményeink tovább erısítik azokat az elképzeléseket, melyek szerint a különbözı 

eredető szenzoros információk agytörzsi neuronokon történı konvergenciája jelentıs 

szerepet játszik a békák zsákmányszerzı és táplálkozási viselkedése során. A 38. ábra 

ezen viselkedési mechanizmusok szabályozását végzı neuronalis körfolyamatok egy 

lehetséges modelljét mutatja be. A tectum opticumból kilépı impulzusok elsısorban a 

tectobulbaris pálya átkeresztezıdı rostjain keresztül továbbítódnak a formatio reticularis 

területén található utolsó rendő premotor interneuronok felé (Kostyk és Grobstein, 1987 b), 

melyek emellett szenzoros bemenetet kapnak a nucleus vestibularis lateralis (Matesz és 

mtsai., 2002), a lemniscus medialis (Muňoz és mtsai., 1995), valamint az állkapocszáró 

izmok proprioceptorai felıl (Matesz és Szekely, 1978). Továbbá a premotor interneuronok 

által elfoglalt terület jelentıs átfedést mutat a kisagyból érkezı efferensek, valamint a 
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nervus hypoglossus afferenseinek terminálisaival, melyek jelentıs szerepet játszanak az 

állkapocs nyitásának idızítésén keresztül a nyelv protrakciójának koordinációjában 

(Anderson, 2001). Láthatjuk tehát, hogy a tectum opticumból, a vestibularis rendszerbıl, a 

proprioceptorokból és a cerebellum területérıl érkezı szenzoros információk integrációja 

határozza meg az utolsó rendő premotor interneuronok aktivitását, és rajtuk keresztül a 

nyelvizmokat beidegzı hypoglossus mag motoneuronjainak tüzelési mintázatát. 

 

 

 

38. ábra: A békák zsákmányszerzı viselkedése során lezajló neuronalis körfolyamat modellje. 

PI: utolsó rendő premotor interneuron; NVL: nucleus vestibularis lateralis; P: 

proprioceptorok. 



 72 

7. Összefoglalás, eredmények jelentısége 
 

Munkánk során a békák zsákmányszerzı viselkedését szabályozó szenzorimotoros 

rendszer két elemének vizsgálatával foglalkoztunk, neuronalis jelölési technikák 

alkalmazásával.  

Feltérképeztük az egyes vestibularis receptorokból, valamint a végtagokban található 

proprioceptorokból származó primer afferensek kisagyi dye-coupled szemcsesejtjeit. A 

verticalis és horizontalis félkörös ívjáratok esetében tapasztalt különbségekkel 

alátámasztottuk, hogy a félkörös ívjáratok eltérı szerepet töltenek be a vestibuloocularis és 

vestibulospinalis reflexek során. Leírtuk, hogy a kettıs funkcióval rendelkezı lagena és 

sacculus kisagyi célterülete rostrocaudalis irányban minimális átfedést mutat a kizárólag 

vestibularis érzékszervként mőködı utriculus célterületével. Kimutattuk, hogy a cervicalis 

és lumbalis gerincvelıi idegek kisagyi dye-coupled neuronjai szinte teljes rostrocaudalis 

irányú elkülönülést mutatnak. A leírt különbségek mellett a különbözı receptorok kisagyi 

célterületének nagyfokú átfedését figyeltük meg, melybıl a vestibularis és proprioceptív 

rostok által szállított bemenetek jelentıs mértékő konvergenciájára következtethetünk.  

Tanulmányoztuk a nyelv protraktor és retraktor izmaival kapcsolatban álló utolsó 

rendő premotor interneuronok eloszlását és morfológiai tulajdonságait. Leírtuk, hogy az 

interneuronok a velük kapcsolatban álló motoneuronok szintjétıl mind rostralisan, mind 

caudalisan megtalálhatók. A protraktor nyelvizmokkal kapcsolatban állók fıként az 

agytörzsben, a formatio reticularis területén jelentek meg, míg a retraktorokkal 

kapcsolatban állók az agytörzs caudalis és a gerincvelı cervicalis szegmentumában az 

intermedier szürkeállomány területére lokalizálódtak. Kimutattuk, hogy a premotor 

interneuronok eltérı morfológiai tulajdonságokkal rendelkeznek, ezáltal a központi 

idegrendszer különbözı területeirıl kaphatnak bemenetet. Megerısítettük azt a 

feltételezést, mely szerint a központi ritmus generátor által integrált impulzusok 

közvetetten, az utolsó rendő premotor interneuronokon keresztül érik el a motoros agyidegi 

magokat. 

 Eredményeink alapján elmondhatjuk, hogy a tectum opticumból, a vestibularis 

rendszerbıl, a proprioceptorokból és a cerebellum területérıl érkezı szenzoros bemenetek 

konvergenciája kiemelkedı jelentıséggel bír a zsákmányszerzı magatartás 

koordinálásában. Mivel vizsgálataink az alapkutatások körébe tartoznak, közvetlen 

gyakorlati hasznosításról nem beszélhetünk, viszont eredményeink hozzájárulhatnak a 
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különbözı viselkedési mechanizmusok során lejátszódó szenzoros és motoros folyamatok 

megértéséhez. 

 

Kulcsszavak: szenzorimotoros integráció, neuronalis jelölés, agytörzs, vestibularis 

rendszer, kisagy, hypoglossus mag 
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Summary 

 

Applying different neuronal labeling techniques we have studied the morphological 

background of the sensorimotor system underlying the control of prey-catching behaviour 

in the frog.  

We have mapped the dye-coupled granule cells related to the nerves of individual 

labyrinthine organs and of dorsal root fibers of limb-innervating segments of spinal cord. 

The difference in the extension of territories of the vertical and horizontal canals may 

reflect their different involvement in the vestibuloocular and vestibulospinal reflexes. We 

could demonstrate only slight overlap between dye-coupled cells related to the lagena and 

saccule and the termination area of the utricular fibers in rostrocaudal direction. This 

separation is supportive of the dual function of the lagena and the saccule. We have 

described that the territories of granule cells related to the cervical and lumbar segments of 

the spinal cord were almost completely separated along the rostrocaudal axis of the 

cerebellum. In spite of the partial segregation we demonstrated a significant overlap in the 

related areas of termination that suggests a remarkable convergence of the afferent input of 

the vestibular and prorioceptive fibers on the cerebellar granule cells. 

Applying BDA injection into the dorsomedial and ventrolateral subnucleus of the 

hypoglossal nerve we have examined the distribution and morphological features of the 

last-order premotor interneurons related to the protractor and retractor muscles of the 

tongue. We have described that the majority of them were distributed ipsilateral to the site 

of injection and extended in rostral and caudal directions. Labeled neurons related to the 

protractor muscles were found mainly in the rhombencephalic reticular formation, whereas 

labeled neurons related to the retractor muscles were located mainly in the intermedier 

gray matter of the caudal brainstem and cervical spinal cord. We could demonstrate 
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morphologically heterogenous populations of the last-order premotor interneurons that 

suggest the different origin of their afferent inputs. These results strengthen the earlier 

studies that suggest indirect transmission between the tectum opticum and the hypoglossal 

motor neurons. 

Our experiments revealed that the convergence of sensory modalities related to the 

tectum opticum, vestibular system, proprioceptors and cerebellum has a significant 

importance during the coordination of the prey-catching and feeding behaviour. These 

results can help to understand the underlying sensory and motor processes of different 

behavioural reactions. 

 

Key words: sensorimotor integration, neuronal labeling, brainstem, vestibular system 

cerebellum, hypoglossal nucleus 
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