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1. Bevezet®s 

 

1.1 A velesz¿letett immunit§s 

 Az ®lŖ szervezetekben az evol¼ci· sor§n olyan v®dekez®si mechanizmusok 

fejlŖdtek ki, melyekkel hat®konyan tudt§k lek¿zdeni a fertŖz®seket, legyenek azok 

v²rusok, prokari·t§k, egysejtŤ vagy magasabbrendŤ parazit§k. A velesz¿letett 

immunit§s olyan Ŗsi immunv®dekez®si folyamatok ºsszess®ge, melyek az elsŖ sz§m¼ 

v®delmi vonalat k®pezik ezen betolakod·kkal szemben. A term®szetes immunv§lasz 

r®szben a szolubilis faktorok kibocs§t§s§n alapul· humor§lis immunv§laszb·l, 

r®szben pedig specializ§lt immunsejtek §ltal v®grehajtott cellul§ris (sejtkºzvet²tette) 

immunv§laszb·l tevŖdik ºssze.  

 A velesz¿letett immunit§s humor§lis mechanizmusai kºzºtt olyan 

makromolekul§k szekr®ci·j§t fedezhetj¿k fel, melyek vagy kºzvetlen¿l a k·rokoz·k 

elimin§l§s§®rt felelŖsek, vagy pedig kºzvetve, a sejt-kºzvet²tette immunit§st seg²tve 

j§tszanak szerepet a v®dekez®sben. A sejt-kºzvet²tette immunv§lasz sor§n specializ§lt 

immunsejtek direkt kapcsolatba l®pnek a k·rokoz·val, majd vagy fagocit·zis, vagy 

elhat§rol§s (tokk®pz®s) seg²ts®g®vel megk²s®rlik elimin§lni azokat. 

 A velesz¿letett immunv§lasz jellemzŖje, hogy gyorsan, kºzvetlen¿l a fertŖz®st 

kºvetŖen aktiv§l·dik, ®s az immunfolyamatok m§r n®h§ny ·ra alatt is lej§tsz·dhatnak. 

Az immunv§lasz kialakul§s§hoz sz¿ks®ges a k·rokoz·k azonos²t§sa, amelyet olyan 

receptormolekul§k v®geznek, melyek evol¼ci·san konzerv§ltak, ®s a patog®nekre 

§ltal§nosan jellemzŖ molekul§ris mint§zatokat (PAMP-okat) ismernek fel. A 

velesz¿letett immunit§s m§sik fontos tulajdons§ga az immunmem·ria hi§nya: a 
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velesz¿letett immunrendszer aktiv§ci·ja a kor§bbi fertŖz®sektŖl f¿ggetlen¿l, 

jellemzŖen mindig azonos kinetik§val zajlik le. 

 Az elm¼lt ®vsz§zad sor§n a velesz¿letett immunit§s sz§mos aspektus§t 

vizsg§lt§k, tºbb, egym§st·l igen k¿lºnbºzŖ modellszervezetet felhaszn§lva. 

 

1.2 A Drosophila melanogaster - a velesz¿letett immunit§s modellje 

 A rovarok immunrendszere humor§lis ®s sejtkºzvet²tette faktorok hat®kony 

egy¿ttmŤkºd®s®n alapul, ²gy k®pes felvenni a k¿zdelmet a betolakod· 

mikroorganizmusokkal, tºbbsejtŤ parazit§kkal, valamint a tumorokkal (Carton ®s 

Nappi, 1997; Pastor-Pareja ®s mtsai., 2008) szemben. Az ecetmuslica (Drosophila 

melanogaster) a konzerv§lt v®dekezŖ mechanizmusok sz®les t§rh§z§t bevetve k®pes 

biztos²tani a t¼l®l®s®t, tºbbek kºzt antimikrobi§lis peptidek termel®s®vel, mikr·b§k 

bekebelez®s®vel, valamint a nagyobb idegen testek (p®ld§ul parazit§k ®s pet®ik) kºr¿li 

tokk®pz®ssel (Lemaitre ®s Hoffmann, 2007). Ezen folyamatok sz§mos faktor 

tekintet®ben hasonl·ak a gerincesekben megtal§lhat· immunmechanizmusokhoz, 

ez®rt azok modelljek®nt foghat·k fel (Hultmark, 1994). Mivel az immunrendszer 

hasonl·s§ga nem mer¿l ki a v®grehajt· feh®rj®k homol·gi§j§ban, hanem felfedezhetŖ 

a szab§lyoz· l®p®seket ®s a differenci§l·d§st ir§ny²t· faktorok szintj®n is, ez®rt a 

Drosophila melanogaster az elm¼lt ®vtizedekben a velesz¿letett immunit§s 

kulcsfontoss§g¼ modellszervezet®v® v§lt (Lemaitre ®s Hoffmann 2007; Ligoxygakis 

2013; Kurata, 2010; Stuart ®s Ezekowitz 2008; Williams 2007; Jiravanichpaisal ®s 

mtsai., 2006).  

 A sejtkºzvet²tette immunv§lasz v®grehajt·i, a v®rsejtek (hemocit§k), az 

ecetmuslica teljes ®letciklus§ban jelen vannak. A gerincesekhez hasonl·an, itt is 

megfigyelhetŖk v®rsejt kompartmentumok, vagyis olyan anat·miai egys®gek, 
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amelyekben a v®rsejtek oszt·dnak ®s differenci§l·dnak (Lanot ®s mtsai., 2001; 

M§rkus ®s mtsai., 2009; Krzemien ®s mtsai., 2010). Mivel a k¿lºnbºzŖ fejlŖd®si 

st§diumokban a muslica m§s ®s m§s vesz®lyeknek van kit®ve, ®rthetŖ, hogy az 

embri·, a l§rva ®s a kifejlett rovar v®rsejteinek, illetve v®rsejt kompartmentumainak 

mŤkºd®se is k¿lºnbºzŖ (Evans ®s Banerjee, 2003). 

 Az ecetmuslica vizsg§lata p§ratlan lehetŖs®get biztos²t egy tºbbsejtŤ 

organizmus genetikai boncol§s§ra. Mivel az immunv§lasz alapvetŖ elemei rendk²v¿li 

konzerv§lts§got mutatnak evol¼ci·san egym§st·l t§vol §ll· szervezetek kºzºtt, ez®rt 

kºnnyen bel§that·, hogy a Drosophila melanogaster a velesz¿letett immunit§s olyan 

felbont§s¼ vizsg§lat§ra alkalmas, amelyet m§s modellszervezetben rendk²v¿l neh®z 

kivitelezni.  

 

1.2.1 Az ecetmuslica v®rsejtek vizsg§lata - tºrt®neti §ttekint®s 

 Az ecetmuslica az 1950-es ®vekben ker¿lt elŖszºr a sejtkºzvet²tette 

immunv§lasz vizsg§lat§nak kºz®ppontj§ba (Rizki, 1957; Rizki ®s Rizki, 1959). M²g 

kor§bban nagyr®szt Lepidoptera rovar-modelleket vizsg§ltak (Manduca sexta, 

Bombyx mori), a Drosophila kidolgozott genetikai h§ttere ®s laborat·riumban val· 

egyszerŤ fenntarthat·s§ga miatt elŖt®rbe ker¿lt a velesz¿letett immunit§s 

vizsg§lat§ban. ElsŖk®nt Hosny el Shatoury ²rta le az ecetmuslica egy speci§lis 

szºvet®t, a kºzponti nyirokszervet, azonban f®nymikroszk·pos megfigyel®sei alapj§n 

arra a konkl¼zi·ra jutott, hogy az §ltala vizsg§lt l§rv§kban nincsenek szabadon 

keringŖ v®rsejtek (el Shatoury, 1955). Munk§j§ra v§laszk®nt Tahir M. Rizki 1957-ben 

r®szletesen jellemezte a Drosophila l§rva kering®s®ben megtal§lhat· v®rsejtt²pusokat; 

morfol·giai b®lyegek, ®s Giemsa, Hematoxylin, valamint Alci§nk®k fest®sek 

seg²ts®g®vel meghat§rozott n®gy fŖ sejtt²pust, tov§bb§ azonos²tott sz§mos §tmeneti 
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sejtalakot is (Rizki, 1957). Megfigyel®se 

szerint a l§rva keringŖ v®rsejtjeinek t¼lnyom· 

tºbbs®ge 10 ɛm §tm®rŖj¼ kerek sejt, melyet 

plazmatocit§nak nevezett el. Megfigyelt ritk§n 

elŖfordul·, §ll§bakkal rendelkezŖ sejteket 

(podocit§kat), valamint nagym®retŤ, kiter¿lt 

v®rsejteket, ¼gynevezett lamelloci§kat. 

Azonos²totta tov§bb§ a z§rv§nyokat tartalmaz· 

krist§lysejteket is (Rizki, 1957; 1. Ćbra). A 

muslica v®rsejtjeit ma is ezekbe az 

oszt§lyokba soroljuk. 

 Kutat·t§rs§val - aki egyben feles®ge is volt - meg§llap²tott§k, hogy a v®rsejtek 

k®pesek bakt®riumokhoz (Rizki ®s Rizki, 1980), valamint tumorokhoz (Rizki ®s 

Rizki, 1979) kºtŖdni. Bel§tt§k, hogy a plazmatocit§k felelŖsek a mikr·b§k 

bekebelez®s®®rt (Rizki ®s Rizki, 1980), valamint azonos²tottak egy olyan tumort 

okoz· mut§ci·t (tu
SZ

; Rizki, 1960), melynek kºvetkezt®ben a keringŖ v®rsejtek sz§ma 

megnŖ, ®s a lamellocit§k is nagy sz§mban megjelennek a kering®sben (Rizki ®s Rizki, 

1979). A lamellocit§kr·l kimutatt§k, hogy tºbb r®tegŤ tokot k®peznek a tumorokon 

(Rizki ®s Rizki, 1979), illetve a baz§lis membr§njukat vesztett transzplant§lt 

szºveteken (Rizki ®s Rizki, 1974), majd ez a tok az idŖ elŖrehaladt§val melaniz§l·dik.  

 Az ecetmuslica l§rv§j§t a mikroorganizmusok mellett tºbbsejtŤ parazit§k is 

vesz®lyeztetik (Nappi, 1973). Ilyenek p®ld§ul a Figitidae csal§dba tartoz· parazitoid 

darazsak, azok kºz¿l is a Leptopilina nemzets®g tagjai (Carton ®s Boul®treau, 1985; 

Rizki ®s Rizki., 1990). A nemzets®g legalaposabban vizsg§lt faja a parazit·zis 

modelljek®nt haszn§lt, a Drosophila melanogasterre specializ§l·dott f¿rk®szdar§zs, a 

 
1. Ćbra: A Drosophila v®rsejtek 

morfol·giai feloszt§sa. A rajzon 

l§that·k plazmatocit§k (1-7), 

krist§lysejtek (8,9,16), podocit§k 

(14,15) ®s lamellocit§k (10,11,13). 
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Leptopilina boulardi (Rizki ®s Rizki., 1990). A Leptopilina boulardi a m§sodik 

st§dium¼ l§rv§kba helyezi a pet®j®t, amelyet a gazda tokk®pzŖ reakci·val k®pes 

elimin§lni (Carton ®s Boul®treau, 1985). A tokk®pz®s sor§n immunsejtek 

csoportosulnak a pete kºr®, majd a k®pzŖdºtt tok melaniz§l·dik. A melaniz§ci· sor§n 

a pete nagy mennyis®gŤ reakt²v oxig®n sz§rmaz®knak van kit®ve (Nappi ®s Vass, 

1998), valamint t§panyagell§t§sa a j·l z§r·d· tokok eset®ben teljesen megszŤnik 

(Carton ®s Nappi, 1997). Amennyiben ez az immunreakci· sikertelen, a b§b§llapot 

sor§n a fejlŖdŖ parazitoid l§rva elfogyasztja a gazd§t, majd vedl®st kºvetŖen kib¼jik a 

b§bburokb·l (Rizki ®s mtsai., 1990). 

 Megfigyelt®k, hogy a f¿rk®szdarazsak peterak§s§t kºvetŖen a v®rsejtsz§m 

jelentŖsen megemelkedik, ®s a kering®sben lamellocit§k jelennek meg, melyek a 

pet®k felsz²n®n melaniz§l·d· tokot k®peznek (Rizki ®s Rizki, 1989). 

 

1.2.2 Az embrion§lis v®rsejtek 

 Az embrion§lis hemocit§k 

eredete az ontogenezis korai st§dium§ig 

visszavezethetŖ (Lebestky ®s mtsai., 

2000; Holz ®s mtsai, 2003). A 

mezoderma kialakul§sakor annak feji 

(procefalikus), valamint later§lis 

(kardiog®n) szegmens®ben (2. Ćbra) termelŖdni kezd a Serpent (Srp) feh®rje, amely 

egy GATA t²pus¼ transzkripci·s faktor (Holz ®s mtsai, 2003; Rehorn ®s mtsai., 1996; 

Lebestky ®s mtsai., 2000). A Srp aktivit§sa az ºsszes v®rsejt-primordiumban 

megfigyelhetŖ, ®s elengedhetetlen azok kialakul§s§hoz. MŤkºd®s®t k¿lºnf®le 

transzkripci·s kofaktorok befoly§solj§k: a U-shaped (Ush) egy GATA-kofaktor 

 
2. Ćbra: Az ecetmuslica v®rsejtk®pzŖ 

mezoderma s§vjai (pirossal jelºlve) a korai 

embri·ban. PC: procefalikus s§v CG: 

kardiog®n s§v (Holz ®s mtsai., 2003 alapj§n). 

PC CG 
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(Friend of GATA), mely a Srp-hez kºtŖdve g§tolja annak transzkripci·s aktivit§s§t 

(Fossett ®s mtsai., 2001). Amennyiben a Srp ®s Ush faktorokat kifejezŖ sejtekben a 

Gcm (glial cells missing) ®s Gcm2 feh®rj®k is expressz§l·dnak, ¼gy ezek a sejtek a 

makrof§g-lesz§rmaz§si 

vonal ir§ny§ba kºtelezŖdnek 

el (Lebestky ®s mtsai., 

2000). Azok a v®rsejtek, 

amelyekben a Ush §ltal 

kifejtett inhib²ci·t a 

Lozenge (Lz) feh®rje 

g§tolja, embrion§lis 

krist§lysejtekk® 

differenci§l·dnak (Waltzer 

®s mtsai., 2003; Muratoglu 

®s mtsai., 2006; Ferjoux ®s 

mtsai., 2007; 3. Ćbra). A Lz 

kifejezŖd®s®t a Notch jel§tviteli ¼tvonal aktiv§l·d§sa inicializ§lja, valamint tartja fenn 

a krist§lysejtek differenci§l·d§sa sor§n (Muratoglu ®s mtsai., 2006; Terriente-Felix ®s 

mtsai., 2013). 

 

1.2.2.1 A feji  mezoderma - az embrion§lis makrof§gok 

 Az embrion§lis mezoderma procefalikus r®gi·j§b·l fagocita sejtek 

(embrion§lis makrof§gok), valamint krist§lysejtek differenci§l·dnak. A makrof§gok 

az embriogenezis alatt ir§ny²tottan v§ndorolnak (Wood ®s mtsai., 2006; Siekhaus ®s 

mtsai., 2010): a "germ band extension" fejlŖd®si f§zis sor§n a feji szelv®nyekbŖl egy 

 
3. Ćbra: A Drosophila melanogaster v®rsejtk®pz®s®t 

szab§lyoz· faktorok (Williams, 2007 alapj§n). 

Plazmatocita 
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jelentŖs r®sz¿k §tv§ndorol az embri· kaud§lis v®g®be, majd a "germ band retraction" 

f§zist kºvetŖen a kºz®pvonal ment®n a k®t v®rsejtcsoport egym§s ir§ny§ba mozog 

(Tepass ®s mtsai., 1994; Wood ®s mtsai., 2006; 4. Ćbra). A h§ti z§r·d§s sor§n a 

makrof§gok oldalir§nyba, a later§lis felsz²nen v§ndorolnak (Wood ®s mtsai., 2006). A 

migr§ci· r®szletes elemz®se sor§n kimutatt§k, hogy a folyamatot kemokinekhez 

hasonlatos molekul§k ir§ny²tj§k: a v§ndorl§s ¼tvonal§t a Pvf1, Pvf2 ®s Pvf3 feh®rj®k 

hat§rozz§k meg, melyek az embrion§lis szºvetek felsz²n®n tal§lhat·k, ®s a kºrny®ki 

idegrendszer neuronjai szekret§lj§k (Wood ®s mtsai., 2006). Az embrion§lis 

makrof§gokon tal§lhat· Pvr molekul§k a Pvf feh®rj®k receptorai. A Pvr szignaliz§ci· 

a sejtv§z-§trendezŖd®s®hez ®s lamellipodiumok k®pzŖd®s®hez vezet, amelyben tºbbek 

kºzt az Enabled ®s a Fascin is fontos szerepet j§tszanak (Zanet ®s mtsai., 2009; 

Tucker ®s mtsai., 2011). 

                 

 
4. Ćbra: Az embrion§lis makrof§gok v§ndorl§sa az embriogenezis 

sor§n. Az A §bra a v®rsejtek migr§ci·j§nak teljes mint§zat§t, m²g a B 

§br§n a hasi idegd¼cok ment®n tºrt®nŖ v§ndorl§s§t mutatja (Wood ®s 

Jacinto, 2007). 
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 Az embrion§lis makrof§gok migr§ci·j§nak funkci·j§t 2010-ben ismert®k fel: 

Evans ®s munkat§rsai szerint a makrof§gok sz¿ks®gesek a kºrny®ki idegrendszer 

megfelelŖ strukt¼r§j§nak kialakul§s§hoz, ugyanis v§ndorl§suk sor§n ezek kebelezik 

be a sejthal§lra ²t®lt sejteket, valamint az apoptotikus tºrmel®ket (Evans ®s mtsai., 

2010; Nagaosa ®s mtsai., 2011). Az apoptotikus maradv§nyok fagocit·zis§val sz§mos 

sejtfelsz²ni receptorfeh®rj®t kapcsolatba hoztak, tºbbek kºzt a CD36-homol·g 

Croquemort-ot (Crq) (Franc ®s mtsai., 1996), az EGF-szerŤ dom®neket tartalmaz· 

NimrodC4-et (NimC4) (Kurucz ®s mtsai., 2007a; Kurant ®s mtsai., 2008), valamint a 

Draper-t (Manaka ®s mtsai., 2004; Fujita ®s mtsai., 2012). 

 

1.2.2.2 A feji mezoderma - az embrion§lis krist§lysejtek 

 A makrof§gokkal ellent®tben a krist§lysejtek a teljes embriogenezis sor§n a 

k®pzŖd®s¿k hely®n, a kºz®pb®l mellett maradnak, ahol k®t csoportot alkotnak, melyek 

egyenk®nt kºr¿lbel¿l 10-15 sejtbŖl §llnak (Lebestky ®s mtsai., 2000). Mivel a 

krist§lysejtek embrion§lis funkci·ja jelenleg nem ismert, felt®telezhetŖ, hogy csak a 

k®sŖbbi fejlŖd®si st§diumokban van r§juk sz¿ks®g.  

 Az embrion§lis krist§lysejtekre jellemzŖ, hogy kifejezik a Lz transzkripci·s 

faktort, amely a sejtsorsuk rºgz²t®s®hez n®lk¿lºzhetetlen. Megfigyelt®k azonban, 

hogy a Lz az embrion§lis makrof§gok egy r®sz®ben is kifejezŖdik (Bataill® ®s mtsai., 

2005). Azt, hogy ezekbŖl a sejtekbŖl a l§rva st§diumban milyen effektorok 

differenci§l·dnak, m®g nem siker¿lt meghat§rozni. 

 

1.2.2.3 A later§lis mezoderma - az embrion§lis kºzponti nyirokszerv 

 A kardiog®n (later§lis) mezoderma sejtjei az embriogenezis sor§n 

hemangioblasztokk§ - a sz²vcsŖ, a perikardi§lis sejtek, valamint a kºzponti 
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nyirokszerv kºzºs Ŗssejtjeiv® - differenci§l·dnak, majd az anterior hemangioblasztok 

a benn¿k kifejezŖdŖ Srp ®s Odd-skipped (Odd) feh®rj®k hat§s§ra kºzponti 

nyirokszerv-ir§nyba fejlŖdnek tov§bb (Mandal ®s mtsai., 2004).  

 Az embri· kºzponti nyirokszerve elsŖdleges ®s m§sodlagos lebenyekre 

tagolhat·. Ebben a fejlŖd®si st§diumban az elsŖdleges lebenyt m®g csak n®h§ny t²z 

sejt alkotja, a m§sodlagos lebenyek pedig csup§n egyetlen sejtsorb·l §llnak (Lebestky 

®s mtsai., 2000, Mandal ®s mtsai., 2004). Az elsŖdleges lebeny sejtjei kºzºtt fagocita- 

®s krist§lysejt prekurzorok tal§lhat·k, melyek m®g nem fejezik ki az ®rett effektorokra 

jellemzŖ molekul§ris markereket (Lebestky ®s mtsai., 2000; Mandal ®s mtsai., 2004). 

 

1.2.3 Az ecetmuslica l§rv§lis v®rsejtjei 

 A sejt-kºzvet²tette immunit§s vizsg§lata sor§n az ecetmuslica l§rva v®rsejtjeit 

jellemezt®k legr®szletesebben. A l§rv§lis st§diumban h§rom effektor v®rsejtt²pus 

k¿lºn²thet¿nk el: plazmatocit§kat, krist§lysejteket ®s lamellocit§kat (5. Ćbra). 

  

1.2.3.1 A l§rv§lis effektor v®rsejtek - a plazmatocit§k 

 A plazmatocit§k hozz§vetŖleg 10 Õm §tm®rŖjŤ kerek sejtek, melyek a keringŖ 

hemocit§k tºbb mint 90 sz§zal®k§t teszik ki (Rizki, 1957). Sz§mos funkci·jukat 

azonos²tott§k, melyek kºz¿l a legfontosabb a mikr·b§k, valamint apopt·tikus 

tºrmel®kek bekebelez®se (Ulvila ®s mtsai., 2011). Tºbb, egym§st·l f¿ggetlen 

kutat·csoport is azonos²tott olyan molekul§kat, melyek a fagocit·zis elsŖ l®p®s®hez, a 

c®lpontok felismer®s®hez sz¿ks®gesek. Ilyen molekula p®ld§ul az Eater (Kocks ®s 

mtsai., 2005; Chung ®s Kocks, 2011), a NimrodC1 (NimC1; Kurucz ®s mtsai., 2007a; 

Zs§mboki ®s mtsai., 2013), valamint a Draper (Manaka ®s mtsai., 2004; Fujita ®s 

mtsai., 2012). Ezen feh®rj®k mindegyike EGF-szerŤ ism®tlŖd®seket, ¼gynevezett 
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NIM-repeat-eket tartalmaz (Somogyi ®s mtsai., 2008). A feh®rj®k hi§ny§ban a 

plazmatocit§k bekebelezŖ k®pess®ge jelentŖsen s®r¿l: az eater null mut§ns l§rv§kb·l 

sz§rmaz· plazmatocit§k Staphylococcus aureus bekebelezŖ k®pess®ge szignifik§nsan 

romlik (Kocks ®s mtsai., 2005), a nimC1 RNS-interferenci§val tºrt®nŖ csendes²t®se a 

v®rsejtek S. aureus ®s Escherichia. coli fagocit§l· kapacit§s§nak csºkken®s®hez vezet 

(Kurucz ®s mtsai., 2007a). A CD36 scavenger receptorral homol·g Crq-r·l (Franc ®s 

mtsai., 1999), a NimC4 feh®rj®rŖl (Kurant ®s mtsai., 2008), valamint a Draper-rŖl 

(Manaka ®s mtsai., 2004) kimutatt§k, hogy az apopt·zis sor§n keletkezett 

sejtmaradv§nyokat ismerik fel, ®s induk§lj§k azok bekebelez®s®t. 

 A plazmatocit§k a bekebelez®sen k²v¿l m§s feladatokat is ell§tnak: 

extracellul§ris m§trix feh®rj®ket ®s antimikrobi§lis peptideket termelnek ®s 

v§lasztanak ki. A m§trixfeh®rj®k szint®zis®nek a sebgy·gyul§s sor§n van kiemelt 

szerepe: a plazmatocit§k a ny²lt sebhez v§ndorolnak, ahol a koagul§tum k®pz®s®hez 

j§rulnak hozz§ (Martinek ®s mtsai., 2008). B§r az antimikrobi§lis peptidek elsŖsz§m¼ 

forr§sa a l§rv§lis zs²rtest, a plazmatocit§k is k®pesek termelni azokat (Samakovlis ®s 

mtsai., 1990), felt®telezhetŖleg az®rt, hogy a betolakod·kat lok§lis immunreakci·val 

min®l hamarabb hat§stalan²tani tudj§k (Samakovlis ®s mtsai., 1990). Az is ismert, 

hogy az antimikrobi§lis peptidek egy r®sze permeabiliz§lja a bakteri§lis sejtfalat, ²gy 

olyan molekul§k ker¿lnek a felsz²nre, melyeket a fagocit·zis-receptorok (p®ld§ul az 

Eater) k®pesek megkºtni (Chung ®s Kocks, 2011). 

 Le²rt§k, hogy a plazmatocit§k a betolakod·k ®rz®kel®s®t kºvetŖen 

jelmolekul§kat szekret§lnak, melyek aktiv§lj§k a zs²rtestben a Toll ®s az Immune 

deficiency (Imd) ¼tvonalakat, ²gy a helyi immunv§laszb·l a teljes szervezetre 

kiterjedŖ sziszt®m§s immunv§laszt alak²tanak ki. Ebben az §tkapcsol§si folyamatban 

kulcsfontoss§g¼ szerepet tºlt be a Psidin feh®rje, mely a fertŖz®st kºvetŖen a 
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plazmatocit§kban termelŖdik, ®s a fagocit§lt bakt®riumok l²zis®n k²v¿l a zs²rtest 

immunindukci·j§hoz is sz¿ks®ges (Brennan ®s mtsai., 2007). Đjabb vizsg§latok 

azonban r§mutattak, hogy az immunv§lasz olyan l§rv§kban is sziszt®m§ss§ v§lik, 

amelyek nem tartalmaznak v®rsejteket (Defaye ®s mtsai., 2009). Az ellentmond§s 

felold§sa lehet az az elk®pzel®s, hogy a plazmatocit§k szerepe nem a teljes szervezetet 

®rintŖ immunv§lasz beind²t§s§ban, hanem csup§n annak gyors²t§s§ban, vagy 

erŖs²t®s®ben keresendŖ. A plazmatocit§k nem k®pesek bizonyos m®rettartom§ny 

feletti idegen testek fagocit·zis§ra. Ilyen esetekben azonban fontos szerepet tºltenek 

be egy m§sik v®dekezŖ folyamat, a tokk®pzŖ reakci· inicializ§l§s§ban. A folyamat 

sor§n a v®rsejtek hozz§tapadnak az idegen partikulumhoz, kiter¿lnek, ®s sejtadh®zi·s 

molekul§kon kereszt¿l kapcsolatokat alak²tanak ki egym§s kºzºtt (Williams ®s mtsai., 

2005). A plazmatocit§k §ltal k®pzett sejtr®teg ezt kºvetŖen a kitapad§s alapj§t 

biztos²tja a k®sŖbb differenci§l·d·, dedik§lt tokk®pzŖ sejtek sz§m§ra. 

 A tokk®pz®s korai l®p®sei az idegen partikulumok ®s a tumorok eset®ben 

rendk²v¿l hasonl·ak. Megfigyelt®k, hogy a Ras
V12

/scrib
-/-

 genot²pus¼ testi tumorokat 

plazmatocit§k veszik kºr¿l. Amennyiben a plazmatocit§kat szºvetspecifikus 

apopt·zis induk§l§s§val elt§vol²tj§k a l§rv§b·l, a tumorok m®rete szignifik§nsan 

megnŖ (Pastor-Pareja ®s mtsai., 2008). 

 

1.2.3.2 A l§rv§lis effektor v®rsejtek - a krist§lysejtek 

 A krist§lysejtek a l§rva kering®s®nek kevesebb, mint 5 sz§zal®k§t alkot·, a 

plazmatocit§kn§l valamivel nagyobb sejtek (Rizki, 1957). K¿lºnºs ismertetŖ jegy¿k, 

hogy citoplazm§jukban k¿lºnbºzŖ m®retŤ, has§b alak¼ krist§lyokat tartalmaznak. A 

krist§lyok nagy mennyis®gŤ profenoloxid§z enzimbŖl ®p¿lnek fel (Rizki ®s Rizki, 

1959), mely - aktiv§lt form§ban - a fenolokat kinonokk§ alak²tja. Azt is megfigyelt®k, 
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hogy a melaniz§ci· sor§n a krist§lysejtek elvesz²tik a krist§lyaikat, amelyek a 

hemolimf§ba jutnak, ahol az enzim aktiv§l·dik (Rizki ®s Rizki, 1959). Azt a 

folyamatot, melynek sor§n a krist§lyok kijutnak a hemolimf§ba, m®g nem siker¿lt 

pontosan le²rni. Egyes elk®pzel®sek szerint a krist§lysejtek membr§nja a JNK 

szignaliz§ci· hat§s§ra felszakad, ®s a sejt elpusztult§val a sz®rumba ker¿lnek a 

krist§lyok, valamint olyan szign§lmolekul§k melyek a v®rsejtek differenci§l·d§s§ban 

j§tszanak szerepet (Bidla ®s mtsai., 2007). Đjabb eredm®nyek azonban arra utalnak, 

hogy a krist§lysejtek az §ltaluk t§rolt profenoloxid§z-krist§lyok mellett, ha kis 

m®rt®kben is, de folyamatosan,  a hemolimf§ba szekret§lj§k ezt az enzimet (Binggeli 

®s mtsai., 2014). 

 

1.2.3.3 A l§rv§lis effektor v®rsejtek - a lamellocit§k 

 A harmadik effektor sejtt²pus, a lamellocita, hozz§vetŖlegesen 40-50 Õm 

§tm®rŖjŤ, kiter¿lt immunsejt. A l§rv§lis fejlŖd®s sor§n mindºssze n®h§ny lamellocita 

tal§lhat· a k®sŖi harmadik st§dium¼ §llatok kering®s®ben. Megfigyelt®k azonban, 

hogy parazitoid dar§zsfertŖz®st kºvetŖen a kering®sben lamellocit§k jelennek meg 

(Nappi, 1973, Rizki ®s Rizki, 1992). A k²s®rletek azt is bebizony²tott§k, hogy a 

lamellocit§k a parazitoid §ltal beinjekt§lt pete kºr¿l tºbbr®tegŤ tokot k®peznek, mely 

k®sŖbb melaniz§l·dik (Nappi, 1973). A melaniz§lt tokon bel¿l megemelkedik a 

reakt²v oxig®n sz§rmaz®kok koncentr§ci·ja, ®s ez az oxidat²v stressz, valamint a 

t§panyagt·l val· elz§rts§g a pete elpusztul§s§hoz vezet (Nappi, 1973). Ugyanakkor 

azt is megfigyelt®k, hogy bizonyos specialista f¿rk®szdarazsak olyan 

immunszupressz§nsokat juttatnak a l§rv§ba, amelyek g§tolj§k a lamellocit§k 

differenci§l·d§s§t, vagy megv§ltoztatj§k azok morfol·gi§j§t, ez§ltal lehetetlenn® t®ve 
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a lamellocit§k kitapad§s§t (Rizki ®s Rizki, 1990; Rizki ®s Rizki, 1991; Labrosse ®s 

mtsai., 2005). 

 Mivel a l§rv§lis epidermisz steril ¿vegkapill§rissal tºrt®nŖ fels®rt®se is 

lamellocita-differenci§l·d§st okoz, felmer¿lt annak a lehetŖs®ge, hogy a fizikai 

s®r¿l®s, vagy a baz§lis membr§n roncsol§sa induk§lhatja ennek a v®rsejtt²pusnak a 

k®pzŖd®s®t (M§rkus ®s mtsai., 2005). Ezt al§t§maszt· eredm®nyek tal§lhat·k Rizki ®s 

Rizki tanulm§ny§ban, ahol r§mutatnak, hogy az olyan zs²rtest-darabok, melyeken a 

baz§lis membr§n s®r¿l®st szenved, lamellocita differenci§l·d§st okoznak, ®s a s®r¿lt 

zs²rtest kºr¿l ezek a lamellocit§k tokot k®peznek (Rizki ®s Rizki, 1979). Kºnnyen 

elk®pzelhetŖ, hogy ezen megfigyel®sek h§tter®ben a transzplant§ci· okozta trauma, 

valamint a be¿ltetett idegen szºvet felismer®s®nek kombin§lt hat§sa §ll. Đjabb 

vizsg§latok ugyanis kimutatt§k, hogy az im§g·korongokat kºr¿lvevŖ baz§lis 

membr§n metalloprote§zokkal tºrt®nŖ in vivo elt§vol²t§s§nak hat§s§ra ugyan 

kitapadnak plazmatocit§k az ®rintett fel¿letekre, azonban lamellocit§k nem 

differenci§l·dnak (Pastor-Pareja ®s mtsai., 2008). 

 Sz§mos kutat·csoport foglalkozik a lamellocit§k differenci§l·d§s§ban szerepet 

j§tsz· faktorok azonos²t§s§val ®s jellemz®s®vel. Egy 2004-ben kºzºlt tanulm§nyban 

tºbb jel§tviteli ¼tvonalr·l is kider¿lt, hogy szerep¿k van a tokk®pzŖ sejtek 

differenci§l·d§s§nak szab§lyoz§s§ban; a JAK/STAT kaszk§d, a JUN szignaliz§ci·, 

valamint a EGFR/RAS jel§tvitel aktiv§l§sa a v®rsejtekben mind lamellocit§k 

k®pzŖd®s®t okozta (Zettervall ®s mtsai., 2004). K®sŖbb a jel§tviteli utak r®szletes 

vizsg§lata mindh§rom esetben al§t§masztotta ezen szign§lutak kapcsolat§t a 

lamellocita differenci§l·d§ssal (Sinenko ®s mtsai., 2004, Sorrentino ®s mtsai., 2004, 

Krzemien ®s mtsai., 2010).  
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 Az §ltal§nos jel§tviteli utakon t¼l siker¿lt az embrion§lis 

v®rsejtdifferenci§l·d§s kapcs§n jellemzett faktorokr·l is bel§tni, hogy azok a l§rva 

st§diumban befoly§solj§k a lamellocit§k k®pzŖd®s®t. Sorrentino ®s munkat§rsai 

kimutatt§k, hogy a plazmatocita identit§s meghat§roz§s§hoz sz¿ks®ges ush g®n 

mut§ci·ja spont§n lamellocita k®pzŖd®shez vezet (Sorrentino ®s mtsai., 2007), m²g 

Kroeger ®s munkat§rsai a v®rsejt-sorsot alapjaiban meghat§roz· Srp transzkripci·s 

faktort t¼ltermelve tapasztaltak hasonl· jelens®get (Kroeger ®s mtsai., 2012).  

 

1.2.4 A l§rv§lis v®rsejtkompartmentumok 

 Az ecetmuslica v®rsejtjeinek egy r®sze ugyan a hemolimf§ban szabadon 

mozog az §llat ny²lt kering®si rendszer®ben, §m megfigyelhetŖk olyan helyhez kºtºtt 

v®rsejt popul§ci·k is, amelyekben v®rsejtk®pz®s tºrt®nik. A l§rv§ban, amely a 

v®rsejtek k®pzŖd®se szempontj§b·l legjobban tanulm§nyozott fejlŖd®si st§dium, 

h§rom kompartmentumot k¿lºn²thet¿nk el: a kering®st, a kºzponti nyirokszervet, 

valamint a szesszilis szºvetet (Lanot ®s mtsai., 2001; Sorrentino ®s mtsai., 2002; 

Zettervall ®s mtsai., 2004; 5. Ćbra). 

         

 
5. Ćbra: A Drosophila l§rva v®rsejtk®pzŖ kompartmentumai: a kºzponti 

nyirokszerv (LG) a szesszilis szºvet (ST) ®s a kering®sben tal§lhat· v®rsejtt²pusok. 

A plazmatocit§kat (PL), a krist§lysejteket (CC) ®s a lamellocit§kat (LA) specifkus 

ellenanyagokkal jelºlt¿k (a fluoreszcens k®pet Dr. M§rkus R·bert k®sz²tette).     
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1.2.4.1 A l§rva v®rsejtkompartmentumai - a kering®s 

 Az ecetmuslica ny²lt kering®si rendszer®ben a v®rsejtek szabadon §ramolnak. 

Az §raml§st a sz²vcsŖ biztos²tja: periodikus ºsszeh¼z·d§sokkal a poszterior v®gen 

tal§lhat· ny²l§sokon besz²vott hemolimf§t anterior ir§nyba pump§lja (Tao ®s Schulz, 

2007). A l§rva kering®s®ben a v®rsejtsz§m a fejlŖd®s sor§n nºvekszik; az elsŖ 

st§dium¼ l§rv§ban hozz§vetŖleg 200 hemocita tal§lhat·, m²g a k®sŖi 3. st§dium¼ l§rva 

v®rsejtsz§ma a 2000-et is meghaladhatja (Lanot ®s mtsai., 2001). Ezen sejtek tºbb 

mint 90 sz§zal®ka plazmatocita, a fennmarad· r®sze pedig krist§lysejt. A harmadik 

effektor v®rsejtt²pus, a lamellocita kiz§r·lag immunindukci·t kºvetŖen 

differenci§l·dik nagy sz§mban (Rizki ®s Rizki, 1989). A parazitoidok §ltali 

immunindukci·t kºvetŖen a kering®sben azonban nem csak egy ¼j sejtt²pus jelenik 

meg, hanem a keringŖ ºssz-sejtsz§m is jelentŖsen megemelkedik (Lanot ®s mtsai., 

2001). Ez r®szben a keringŖ sejtek oszt·d§s§val magyar§zhat·, r®szben viszont a 

tºbbi v®rsejtkompartmentum aktiv§ci·j§nak ®s mobiliz§ci·j§nak a kºvetkezm®nye 

(Sorrentino ®s mtsai., 2002; M§rkus ®s mtsai., 2009; Honti ®s mtsai., 2010).  

 Mivel az ºsszes keringŖ v®rsejt besorolhat· valamelyik funkcion§lis 

aloszt§lyba, val·di prekurzor sejteket (melyek nem jellemezhetŖk differenci§l·d§si 

markerekkel) ebben a kompartmentumban nem tal§lunk (Babcock ®s mtsai., 2008). 

 A hemolimf§nak sz§mos olyan humor§lis komponense van, melyek a sejtes 

immunv§laszt seg²tik elŖ. Ilyenek p®ld§ul az opszoninok, melyek a fagocit·zis 

hat®konys§g§t nºvelik az§ltal, hogy a mikr·b§k felsz²n®hez kºtŖdnek 

(Jiravanichpaisal ®s mtsai., 2006). A hemolimf§ban tal§lhat· antimikrobi§lis peptidek 

a betolakod·kat kºzvetlen¿l is k®pesek elpuszt²tani, illetve a mikrobi§lis sejtfal 

roncsol§s§val olyan molekul§kat expon§lnak, melyeket a fagocit·zis receptorok nagy 

hat®konys§ggal felismernek (Chung ®s Kocks 2011). 
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1.2.4.2 A l§rva v®rsejtkompartmentumai - a kºzponti nyirokszerv 

 A kºzponti nyirokszerv a Drosophila melanogaster l§rva legr®szletesebben 

vizsg§lt ®s legalaposabban megismert 

v®rsejtk®pzŖ szºvete. A sz²vcsŖ el¿lsŖ 

szakasz§n elhelyezkedŖ hematopoietikus 

szerv p§ros lebenyekre tagolt, amelyeket 

perikardi§lis sejtek v§lasztanak el 

egym§st·l (Rºhrborn, 1961). A kºzponti 

nyirokszervet alkot· sejtek sz§ma a 

l§rv§lis fejlŖd®s sor§n folyamatosan 

nºvekszik, k¿lºnºs tekintettel az elsŖ p§r (vagyis elsŖdleges) lebenyre (Shrestha ®s 

Gateff, 1982). Az elsŖdleges lebeny r®szletes jellemz®se sor§n kider¿lt, hogy 

funkcion§lis z·n§kra oszthat·: a k®rgi- (kortik§lis) ®s a velŖ (medull§ris) z·n§ra, 

valamint a lebeny poszterior v®g®ben tal§lhat· poszterior szignaliz§ci·s kºzpontra 

(PSC, Posterior Signalling Centre; Jung ®s mtsai., 2005; Krzemien ®s mtsai., 2007; 6. 

Ćbra). Az egyes z·n§k az azokat alkot· sejtek morfol·gi§j§ban, valamint a 

differenci§l·d§si markerek kifejezŖd®s®ben is k¿lºnbºznek egym§st·l. 

 A kortik§lis z·n§t differenci§l·dott effektor sejtek (plazmatocit§k ®s 

krist§lysejtek) alkotj§k. A kortik§lis z·na az elsŖ l§rv§lis st§diumban egy sejtr®tegbŖl 

§ll, azonban a k®sŖi harmadik st§diumban m§r a kºzponti nyirokszerv sejtjeinek 

t¼lnyom· tºbbs®g®t ez a z·na tartalmazza (Lebestky ®s mtsai., 2003; Jung ®s mtsai., 

2005; Krzemien ®s mtsai., 2010). 

 A medull§ris z·n§ban ®retlen v®rsejtek (prohemocit§k) tal§lhat·k, melyek nem 

fejeznek ki sem plazmatocit§kra, sem krist§lysejtekre, sem lamellocit§kra jellemzŖ 

 
6. Ćbra: A l§rv§lis kºzponti nyirokszerv 

anat·miai egys®gei ®s funkcion§lis z·n§i. A 

kortik§lis z·na (CZ) k®kkel, a medull§ris z·na 

(MZ) r·zsasz²nnel, a PSC barn§val, a 

m§sodlagos lebenyek zºlddel, a perikardi§lis 

sejtek (PC) lil§val vannak felt¿ntetve (Jung ®s 

mtsai., 2005 alapj§n).  

elsŖdleges lebeny 

m§sodlagos lebenyek 

h§ti ®r 



 Bevezet®s 

22 

 

differenci§l·d§si markereket (Minakhina ®s Steward, 2010; Tokusumi ®s mtsai., 

2012). A prohemocit§k a plazmatocit§kn§l kisebb, 4-5 ɛm §tm®rŖjŤ sejtek, t®rfogatuk 

nagy r®sz®t a sejtmag tºlti ki (Minakhina ®s Steward, 2010). A medull§ris z·na 

ter¿let®n intenz²v sejtoszt·d§s j§tsz·dik le. A prohemocit§k differenci§l·d§suk sor§n 

a medull§ris z·na perif®ri§j§ra ker¿lnek, majd bel®pnek egy §tmeneti - a medull§ris ®s 

a kortik§lis z·na kºzºtt elhelyezkedŖ - z·n§ba, ahol vegyesen tal§lhat·k ®retlen 

plazmatocit§k, krist§lysejtek, valamint prohemocit§k (Krzemien ®s mtsai., 2010). 

Innen tov§bbi differenci§l·d§si l®p®seket kºvetŖen a sejtek a k®rgi z·n§ba jutnak 

(Krzemien ®s mtsai., 2007; Krzemien ®s mtsai., 2010; Gao ®s mtsai., 2011). A 

progenitor sejtekrŖl le²rt§k, hogy a parazitoid dar§zs §ltali fertŖz®st kºvetŖen 

lamellocit§kk§ differenci§l·dnak (Sorrentino ®s mtsai., 2002), sŖt, sok§ig ¼gy 

gondolt§k, hogy a lamellocit§k kiz§r·lag ezekbŖl az ŖssejtekbŖl sz§rmaznak 

(Minakhina ®s Steward, 2010). 

 A medull§ris z·n§ban a v®rsejtek 

®r®s®t a kºzponti nyirokszerv harmadik 

funkcion§lis alegys®ge, a poszterior 

szignaliz§ci·s kºzpont (posterior 

signaling center, a k®sŖbbiekben PSC) 

szab§lyozza (Lebestky ®s mtsai., 2003; 

Krzemien ®s mtsai., 2007; Mandal ®s 

mtsai., 2007; 7. Ćbra). A PSC az 

elsŖdleges lebeny poszterior cs¼cs§n 

helyezkedik el, ®s a teljes l§rv§lis fejlŖd®s sor§n n®h§ny t²z sejt alkotja. Ezek a sejtek 

ny¼lv§nyokat bocs§tanak a medull§ris z·n§ba, melyekkel szign§lmolekul§kat 

juttatnak az ott tal§lhat· prohemocit§khoz (Mandal ®s mtsai., 2007; 7. Ćbra). Ilyen 

 
7. Ćbra: A poszterior szignaliz§ci·s kºzpont 

§ltal kibocs§tott ny¼lv§nyok a kºzponti 

nyirokszerv medull§ris z·n§j§ban (Mandal ®s 

mtsai., 2007). 
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szign§lmolekula a Hedgehog feh®rje, amely a medull§ris z·na sejtjeinek prohemocita 

§llapot§t tartja fenn (Mandal ®s mtsai., 2007). A PSC sejtjei Serrate feh®rj®t is 

termelnek, ®s azt a medull§ris z·na fel® szekret§lj§k, ahol az a sejtekben a Notch 

receptoron kereszt¿l olyan jel§tviteli ¼tvonalakat aktiv§l, melyek a v®rsejtek 

differenci§l·d§s§t g§tolj§k (Lebestky ®s mtsai., 2003).  

 A PSC sejtjeinek identit§s§t az Antennapedia feh®rje hat§rozza meg, amely a 

kºzponti nyirokszerv-primordiumon bel¿l kiz§r·lag ebben a sejtcsoportban fejezŖdik 

ki (Mandal ®s mtsai., 2007). Ugyanezen sejtekben termelŖdik a Collier (Col) feh®rje 

is, ami az emlŖsºk korai B-sejt faktor§nak (EBF) Drosophila homol·gja (Crozatier ®s 

mtsai., 2004). Michele Crozatier ®s munkacsoportja r®szletesen foglalkozott a Col 

szerep®vel a kºzponti nyirokszervben, ®s meg§llap²tott§k, hogy hi§ny§ban a PSC 

sejtek elvesz²tik identit§sukat, ami a kºzponti nyirokszerv sejtjeinek korai 

differenci§l·d§s§hoz vezet. Ennek az a kºvetkezm®nye, hogy col mut§ns egyedekben 

az immunindukci·t kºvetŖen a kºzponti nyirokszerv nem vesz r®szt a lamellocita 

differenci§l·d§sban (Krzemien ®s mtsai., 2007; Krzemien ®s mtsai., 2010).    

 

1.2.4.3 A l§rva v®rsejtkompartmentumai - a szesszilis szºvet 

 A szesszilis v®rsejtk®pzŖ szºvet a l§rva test¿reg®nek fal§hoz tapad·, 

immobilis v®rsejtkompartmentum (Lanot ®s mtsai., 2001; Zettervall ®s mtsai., 2004; 

Narita ®s mtsai., 2004; M§rkus ®s mtsai., 2009). A l§rva szegment§lt anat·mi§ja miatt 

a szesszilis szºvet s§vos mint§zatot mutat. Az egyes s§vokon bel¿l elk¿lºn²thet¿nk 

egy dorz§lis foltot, ®s k®t later§lis s§vot, melyek sejtsz§ma poszterior ir§nyba haladva 

nŖ (Zettervall ®s mtsai., 2004, Makhijani ®s mtsai., 2011). A szºvetet alkot· sejtekrŖl 

le²rt§k, hogy elhelyezked®s¿k nem v®letlenszerŤ, hanem a kºrny®ki idegrendszer 

sejtjei kºr® csoportosulnak. Ez az elrendezŖd®s neuron§lis jelmolekul§k hat§s§ra 
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alakul ki, ®s a kºrny®ki idegrendszeri fenot²pust okoz· atonal
1
 mut§ci· kºvetkezt®ben 

a vad t²pusban megfigyelt szab§lyos, s§vozott szesszilis kompartmentum nem jºn 

l®tre (Makhijani ®s mtsai., 2011). 

 A szesszilis szºvet egy kit¿ntetett egys®g®nek tekinthetŖ a poszterior v®rk®pzŖ 

szºvet (PHT), mely a l§rva poszterior szelv®nyeiben tal§lhat· v®rsejtcsoport. Jelenl®te 

m§r az elsŖ st§dium¼ l§rv§kban is megfigyelhetŖ (Kurucz ®s mtsai., 2007b, M§rkus ®s 

mtsai., 2009). A szesszilis szºvet r®szletes jellemz®se sor§n megfigyelt®k, hogy 

egyar§nt tartalmaz plazmatocit§kat, ®s differenci§l·d§si markereket ki nem fejezŖ 

sejteket (M§rkus ®s mtsai., 2009). A kºzponti nyirokszerv elkºt®ssel tºrt®nŖ fizikai 

izol§ci·ja bizony²totta, hogy a kor§bbi felt®telez®sekkel szemben az effektor sejtek 

nem kiz§r·lag ebbŖl a hematopoietikus kompartmentumb·l sz§rmaznak: 

immunindukci·t kºvetŖen a kºzponti nyirokszervtŖl elv§lasztott testr®szbŖl is siker¿lt 

lamellocit§kat izol§lni (M§rkus ®s mtsai., 2009). Ez az eredm®ny, valamint a 

szesszilis szºvet parazitoid dar§zs §ltali fertŖz®st kºvetŖen megfigyelt lev§l§sa arra 

enged kºvetkeztetni, hogy a szesszilis szºvet is r®szt vesz a v®grehajt· sejtek, kºzt¿k 

a lamellocit§k differenci§l§s§ban (M§rkus ®s mtsai., 2009). 

 A szesszilis szºvet szerkezete rendk²v¿l s®r¿l®keny, ®s ak§r finom mechanikai 

behat§sok is elegendŖk ahhoz, hogy sejtek v§ljanak le belŖle (Makhijani ®s mtsai., 

2011). A l§rva kºzponti nyirokszerv®vel ellent®tben, az immunfluoreszcens fest®st 

megelŖzŖ boncol§skor ezen szºvet szerkezete nagym®rt®kben roncsol·dik. Az intakt 

szesszilis szºvet megfigyel®s®re kiz§r·lag az ®lŖ §llatban van lehetŖs®g; a v®rsejt 

specifikusan GFP-t kifejezŖ l§rv§kat ideiglenesen immobiliz§lva (p®ld§ul hŤt®ssel) 

fluoreszcens sztereomikroszk·ppal vizsg§lhat· a szesszilis kompartmentum (Stofanko 

®s mtsai., 2008; M§rkus ®s mtsai., 2009). Ez az elj§r§s azonban nem teszi lehetŖv® a 
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r®szletes, sejtt²pusokra kiterjedŖ jellemz®st, tov§bb§ korl§tozza a vizsg§lat felbont§s§t 

is. 

 

1.2.4.4 V®rsejtkompartmentumok a l§rva-b§b-adult §talakul§s sor§n 

 A l§rv§lis fejlŖd®s sor§n mindh§rom hematopoietikus kompartmentum v®rsejt-

sz§ma nºvekszik, eg®szen a k®sŖi 3. st§diumig (Lanot ®s mtsai., 2001). A b§boz·d§s 

korai szakasz§ban a l§rv§lis szºvetek felbomlanak, majd az imagin§lis szºvetek 

prekurzoraib·l megkezdŖdik a kifejlett §llat (adult) kialakul§sa. Az intenz²v szºveti 

§trendezŖd®s sor§n sok apoptotikus sejttºrmel®k keletkezik, melyet a v®rsejtek 

fagocit§lnak. A b§bban ®ppen ez®rt val·sz²nŤleg nincsenek v®rsejtk®pzŖ szºvetek. A 

b§bb·l kikelŖ adultokban k®t immunkompartmentum k¿lºn²thetŖ el: a kering®s ®s a 

szesszilis szºvet. A kering®sben tºbb mint 99 sz§zal®kban plazmatocit§k tal§lhat·k, 

m²g krist§lysejtek csak elv®tve fedezhetŖk fel (Elrod-Erickson ®s mtsai., 2000). Ebben 

a fejlŖd®si st§diumban tokk®pzŖ sejtet (lamellocit§t) mindeddig nem siker¿lt 

azonos²tani (Lanot ®s mtsai., 2001).  

 Az adult szesszilis szºvet®nek mint§zata elt®r a l§rv§®t·l: a potroh hasi oldal§n 

foltokban, a h§ti oldalon elsz·rtan tal§lhat· meg. Az adultok v®rsejtjei kev®ss® 

jellemzettek, mindºssze n®h§ny funkcion§lis vizsg§latot kºzºltek vel¿k kapcsolatban 

(Elrod-Ericksson ®s mtsai., 2000; Mackenzie ®s mtsai., 2011; Horn ®s mtsai., 2014), 

amelyek arra engednek kºvetkeztetni, hogy a kifejlett Drosophil§ban csak effektor 

sejtek tal§lhat·k, ®s nincs akt²v v®rsejtk®pzŖd®s. 

 

1.2.5 A v®rsejtk®pzŖd®s vizsg§lat§nak lehetŖs®gei 

1.2.5.1 V®rsejtspecifikus molekul§k  
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 A Drosophila v®rsejtjeinek elk¿lºn²t®s®t ®s jellemz®s®t nagyban seg²tette a 

laborat·riumunkban elŖ§ll²tott hemocita specifikus immunol·giai markerrendszer 

(Kurucz ®s mtsai., 2007b). A markerek seg²ts®g®vel a v®rsejtek kºnnyen 

azonos²that·v§ v§ltak mind a v®rsejtprepar§tumokon, mind pedig a hematopoietikus 

szºvetekben.  N®gy olyan antig®nklasztert azonos²tottak, melyek a l§rv§lis v®rsejtekre 

specifikusak.  A H antig®nek minden l§rv§lis hemocit§n megtal§lhat·k. A H2 antig®n 

aminosav szekvenci§j§nak meghat§roz§s§val azonos²tott§k a Hemese feh®rj®t, amely 

egy §ltal§nosan elfogadott p§n-hemocita marker (Kurucz ®s mtsai., 2003). 

 A P antig®nek kiz§r·lag a plazmatocit§kon fejezŖdnek ki. A P1 antig®n 

azonos²t§sa sor§n kider¿lt, hogy a feh®rje a bekebelez®sben j§tszik szerepet. 

Laborat·riumunkban ezt a feh®rj®t NimC1-nek nevezt®k el (Kurucz ®s mtsai., 2007a). 

Đjabb vizsg§latokban azt is siker¿lt kimutatni, hogy a NimC1 feh®rje in vitro 

kºr¿lm®nyek kºzºtt bakt®riumokhoz kºtŖdik (Zs§mboki ®s mtsai., 2013). 

 Az L antig®neket a v®rsejtek kºz¿l kiz§r·lag lamellocit§k fejezik ki. Az L1 

antig®n egy uPAR dom®nt tartalmaz·, egyelŖre ismeretlen funkci·j¼ membr§nkºtºtt 

feh®rje, melynek az Atill a nevet adtuk (Kurucz ®s mtsai., K®zirat). Az L4 markerrŖl 

meg§llap²tottuk, hogy a myospheroid g®n §ltal k·dolt ɓ-PS integrin (Honti ®s mtsai., 

2014). Az L5 antig®n (Filamin 240kD) azonos²t§sa ®s funkcion§lis vizsg§lata sor§n 

kider¿lt, hogy a lamellocita differenci§l·d§s szuppresszora (Rus ®s mtsai., 2005), 

felt®telezhetŖen a Jun jel§tviteli ¼t effektorak®nt (K¿lshammer ®s Uhrilova, 2012). Az 

L6 markert felismerŖ ellenanyag vizsg§latainkban a lamellocit§knak egy olyan 

alpopul§ci·j§val reag§lt, melyet morfol·giai szempontb·l termin§lisan 

differenci§l·dottnak tekint¿nk (Kurucz ®s mtsai., 2007b).  

 A C antig®nek kiz§r·lag a krist§lysejtekben fejezŖdnek ki. A C1 markert 

felismerŖ 12F6 monoklon§lis ellenanyagot Tina Trenczek ®s munkat§rsai §ll²tott§k 
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elŖ (Manduca sexta v®rsejtekkel szemben), ®s a krist§lysejtekben kifejezŖdŖ profenol-

oxid§z enzimet ismeri fel (Willott ®s mtsai., 1994), m²g a C4 markert 

laborat·riumunkban azonos²tottuk, ®s kifejezŖd®s®t a krist§lyok felsz²n®n figyelt¿k 

meg (Kurucz ®s mtsai., 2007b). M²g a Hemese antig®n minden l§rv§lis v®rsejtre 

jellemzŖ, a NimC1, L1 ®s C1 sejtt²pusokra specifikusan, teh§t egym§st kiz§rva 

fejezŖdik ki (Kurucz ®s mtsai., 2007b). 

Marker ŕssejtek Fagocit§l· sejtek Lamellocit§k Krist§lysejtek 

Hemese +/- + + + 

NimC1 - + - - 

L1-L6 - - + - 

C1-C4 - - - + 

 

1.2.5.2 In vivo riporterek  

 A v®rsejtspecifikus molekul§ris markerek g®nszintŤ meghat§roz§sa 

lehetŖs®get nyitott olyan, genetikailag k·dolt in vivo riporterek l®trehoz§s§ra, melyek 

v®rsejtspecifikusan fejezŖdnek ki. A mikroszk·pos elj§r§sok fejlŖd®s®vel ezek a 

riporterek rendk²v¿l fontosnak bizonyultak a v®rsejtek ®lŖ §llatban tºrt®nŖ 

vizsg§lat§hoz, valamint a 

transzgenikus rendszereken alapul· 

g®ncsendes²t®sek, illetve 

t¼ltermel®sek v®gz®s®hez.  

 Az ecetmuslica vizsg§lat§ra 

haszn§lt transzgenikus vizsg§lati 

m·dszerek leggyakrabban a 

GAL4/UAS rendszeren alapulnak. 

Ennek l®nyege, hogy az ®lesztŖbŖl sz§rmaz· GAL4 transzkripci·s faktor az §ltala 

felismert UAS szekvenci§khoz kºtŖdik, ®s az att·l 3' ir§nyban elhelyezkedŖ g®n 

§t²r·d§s§t induk§lja. Amennyiben az §llat egy szºvetspecifikus kifejezŖd®si mint§zat¼ 

 
8. Ćbra: A GAL4/UAS rendszer mŤkºd®se 

ecetmuslic§ban (St. Johnston, 2002 alapj§n). 

enhanszer csapda GAL4       X         UAS-transzg®n 

genomi 
enhanszer 

transzg®n 

szºvetspecifikus 
GAL4 kifejezŖd®s 

a transzg®n transzkripci·s 
aktiv§ci·ja 
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transzgenikus GAL4 forr§st hordoz, ¼gy az UAS §ltal vez®relt g®n is 

szºvetspecifikusan expressz§l·dik. A GAL4/UAS rendszer egyik nyilv§nval· 

felhaszn§l§si m·dja a fluoreszcens riporter feh®rj®k szºvetspecifikus kifejeztet®se, de 

gyakran alkalmazz§k feh®rj®k t¼ltermeltet®s®re, valamint RNS-interferencia alap¼ 

g®ncsendes²t®sre is (Braun ®s Perrimon, 1993; Giordano ®s mtsai., 2002; Duffy, 2002; 

8. Ćbra).  

 A l®trehozott GAL4-forr§sok kºz¿l sz§mos elemet haszn§lnak a v®rsejtek 

vizsg§lat§ra. Az ºsszes v®rsejtt²pusban kifejezŖdik a Hemese-GAL4 (He-GAL4) elem 

(Zettervall ®s mtsai., 2004). A plazmatocit§kra jellemzŖ kifejezŖd®st tapasztaltak az 

eater-GAL4 (Tokusumi ®s mtsai., 2009), a Peroxidasin-GAL4 (Pxn-GAL4; Stramer ®s 

mtsai., 2005) ®s a Hemolectin-GAL4 (Hml-GAL4; Goto ®s mtsai., 2003; Sinenko ®s 

mtsai., 2005) transzg®nek eset®ben. A misshapen-GAL4 (msn-GAL4) meghajt·elem a 

lamellocit§kban fejezŖdik ki (Tokusumi ®s mtsai., 2009), m²g a lz-GAL4 (Crew ®s 

mtsai., 1997) kifejezŖd®se a krist§lysejtekre jellemzŖ. 

 Tºbb olyan GAL4 forr§st azonos²tottak, amelyek a v®rsejtkompartmentumok 

kºz¿l kiz§r·lag a kºzponti nyirokszervben fejezŖdnek ki. A medull§ris z·n§t (annak 

progenitor sejtjeit) kijelºlŖ elemek p®ld§ul a domeless-GAL4 (dome-GAL4; Jung ®s 

mtsai., 2005) ®s a hand-GAL4 (Albrecht ®s mtsai., 2006), m²g a Dorothy-GAL4 (Dot-

GAL4; Kimbrell ®s mtsai., 2002) a kortik§lis z·na egy r®sz®ben fejezŖdik ki. A col-

GAL4 elem aktivit§sa az embrion§lis st§diumokban a teljes kºzponti nyirokszervre 

kiterjed, azonban a l§rv§lis fejlŖd®si szakaszba l®pve a PSC-re korl§toz·dik 

(Krzemien ®s mtsai., 2007). A kºzponti nyirokszervre specifikus elemek kiv®tel 

n®lk¿l kifejezŖdnek a m§sodlagos lebenyekben is. 

 A felsorolt GAL4-forr§sok egy r®sze az embrion§lis ®letszakaszban is 

kifejezŖdik (dome-GAL4, Dot-GAL4, col-GAL4). ElŖ§ll²tottak olyan 
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meghajt·elemeket is, amelyek m§r a korai embri·ban is kijelºlnek v®rsejteket: a srp-

GAL4 elem (Br¿ckner ®s mtsai., 2004) minden embrion§lis v®rsejtre jellemzŖ, ®s 

kifejezŖd®se megŖrzŖdik a l§rv§lis fejlŖd®si szakaszban is, m²g a croquemort-GAL4 

(Olofsson ®s Page, 2005) az embrion§lis makrof§gokra jellemzŖ expresszi·s 

mint§zatot mutat. 

 A rendelkez®sre §ll· GAL4 forr§sokon k²v¿l azonban meg kell eml²teni olyan 

riporterg®neket is, amelyeket kºzvetlen¿l v®rsejtspecifikus regul§torok vez®relnek. 

Ilyen p®ld§ul az atilla, lamellocita-specifikus mint§zatban kifejezŖdŖ, g®nben 

tal§lhat· Mi[ET1]  transzpozon be®p¿l®s. Az elemben tal§lhat·, ®s a be®p¿l®s 

kºvet®s®re haszn§lt 3XP3-GFP transzg®n az atilla g®n enhanszereit csapd§zza, ez§ltal 

az auton·m kifejezŖd®si mint§zata (agy, kºrny®ki idegrendszer, b®l) mellett a 

lamellocit§kban is megfigyelhet¿nk GFP expresszi·t (Honti ®s mtsai., 2009). 

 Tokusumi ®s munkat§rsai a v®rsejt-differenci§l·d§si vizsg§latokat 

megkºnny²tendŖ l®trehoztak egy in vivo transzgenikus riporter-panelt. Ehhez h§rom 

g®n szab§lyoz· elemeit izol§lt§k: a plazmatocit§kra jellemzŖ eater-®t, a 

krist§lysejtekben kifejezŖdŖ Black cells-®t, valamint a lamellocita-specifikus msn-®t. 

Ezen szab§lyoz· elemekhez EGFP, CFP, illetve mCherry transzg®neket 

fuzion§ltattak, ami lehetŖv® teszi ak§r h§rom riporter-transzg®n egyidejŤ vizsg§lat§t is 

(Tokusumi ®s mtsai., 2009). 

 A GAL4/UAS rendszer - megfelelŖ kieg®sz²t®sekkel - lehetŖv® teszi teljes 

lesz§rmaz§si vonalak kºvet®s®t is. Az in vivo sejtvonaljelºlŖ rendszerek 

kulcsfontoss§g¼ krit®riuma a jelºl®snek, vagyis a riporterg®n kifejezŖd®s®nek az 

irreverzibilis rºgz²t®se, ami a sejtoszt·d§st·l, illetve a g®nkifejezŖd®si mint§zat 

megv§ltoz§s§t·l f¿ggetlen¿l biztos²tja az §lland· aktivit§st. 
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 Ilyen genetikai sejtvonaljelºlŖ rendszert ²rtak le Ito ®s munkat§rsai 1997-ben. 

Az §ltaluk l®trehozott genetikai kombin§ci· a GAL4 forr§son ®s az aktiv§lhat· 

fluoreszcens riporteren (UAS-GFP) k²v¿l egy "sejtvonaljelºlŖ" elemet (Actin-Flip-

out-GAL4, rºviden AFG), valamint egy, a meghajt·elemmel aktiv§lhat· Flip-

rekombin§z-forr§st (UAS-FLP) is tartalmaz. A rendszer mŤkºd®si elve szerint a 

szºvetspecifikusan termelŖdŖ GAL4 transzkripci·s faktor a Flip-rekombin§zt k·dol· 

transzg®n (valamint a GFP riporterg®n) elŖtti UAS-szakaszhoz kºtŖdik, ®s ²gy az 

adott szºvetben induk§lja annak §t²r·d§s§t. A termelŖdŖ Flp enzim az AFG elem k®t 

megegyezŖ orient§ci·j¼, cisz elhelyezked®sŤ FRT szakasza kºzºtt helyspecifikus 

rekombin§ci·t induk§l, ez§ltal elt§vol²tva egy yellow
+
 (y

+
) STOP kazett§t. A 

rekombin§ci·s esem®nyt kºvetŖen az AFG elemben tal§lhat· actin5C szab§lyoz· 

szekvencia a GAL4 transzg®n el® ker¿l, ®s konstitut²van induk§lja annak 

kifejezŖd®s®t. Az ennek kºvetkezt®ben termelŖdŖ GAL4 transzkripci·s faktor 

konstitut²van aktiv§lja az UAS-§ltal vez®relt GFP riporterg®nt (Ito ®s mtsai., 1997).  

 Hasonl· elven alapul a G-TRACE jelºlŖrendszer is, amelyben a Flp-medi§lt 

rekombin§ci· egy GAL4 forr§st·l f¿ggetlen, konstitut²v expresszi·ra k®pes 

riporterg®nt (Ubi
p63

-Flip-out-GFP kazett§t) induk§l. A rendszer ezen fel¿l tartalmaz 

egy UAS-mCherry transzg®nt is, ami lehetŖs®get ny¼jt a GAL4-forr§s aktu§lis 

kifejezŖd®s®nek (piros fluoreszcencia), illetve kor§bbi, a vizsg§latkor m§r nem akt²v 

expresszi·j§nak (zºld fluoreszcencia) ºsszehasonl²t§s§ra (Evans ®s mtsai., 2009). 

 

1.2.5.3 Az ecetmuslica v®rsejtk®pz®s®t befoly§sol· faktorok  

 A Drosophila melanogaster v®rk®pz®s®t szab§lyoz· faktorok azonos²t§s§hoz 

nagy seg²ts®get jelentettek azok a r®g·ta rendelkez®sre §ll· mut§ci·k, melyek a 

hemocit§k differenci§l·d§s§ra is hat§ssal vannak. 
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 A Tum
l
 funkci·nyer®ses mut§ci·t 1981-ben izol§lta William Hanratty, egy 

tumor-szupresszor mut§nsok azonos²t§s§ra ir§nyul· szŤrŖvizsg§latban (Hanratty ®s 

Ryerse, 1981). A Tum
l
 mut§ns tov§bbi jellemz®se sor§n meg§llap²tott§k, hogy 

hat§s§ra a l§rva kering®s®ben melaniz§l·dott tumorok tal§lhat·k, a keringŖ 

v®rsejtsz§m tºbbszºrºs®re emelkedik, valamint spont§n lamellocita differenci§l·d§s 

j§tsz·dik le (Silvers ®s Hanratty, 1984; Hanratty ®s Dearolf, 1993). Hanratty ®s 

Dearolf azt is meg§llap²tott§k, hogy a Tum
l
 mut§ci· all®likus a hopscotch g®nnel 

(Hanratty ®s Dearolf, 1993). A hopscotch (hop) g®n a Drosophila Janus-kin§z§t 

(JAK) k·dolja, mely a JAK/STAT jel§tviteli ¼t tagja, ®s sz§mos fejlŖd®si folyamathoz 

elengedhetetlen (Binari ®s Perrimon, 1994; Fossett, 2013). A v®rsejtk®pz®s sor§n a 

JAK/STAT szignaliz§ci·nak kettŖs szerepe van; egyar§nt fontos a v®rsejt-

differenci§l·d§s aktiv§l§s§ban (Luo ®s mtsai., 1995) ®s szuppressz§l§s§ban (Makki ®s 

mtsai., 2010). A Tum
l 
(hop

Tum
) mut§ci·t jelenleg is rutinszerŤen haszn§lj§k a v®rsejt-

differenci§l·d§s vizsg§lat§hoz (Bina ®s mtsai., 2010; Fossett, 2013; Bausek ®s 

Zeidler, 2014). A laborat·riumunkban v®grehajtott k²s®rletekhez egy §ltalunk 

l®trehozott, homozig·ta ®letk®pes hop
Tum

 mut§ns vonalat haszn§lunk. 

 Elisabeth Gateff 1977-ban hozta l®tre az lethal(3)malignant blood neoplasm
1
 

(l(3)mbn
1
) funkci·veszt®ses mut§ci·t (Shrestha ®s Gateff, 1986). A k·dol· g®n 

jellemz®se sor§n meg§llap²tott§k, hogy az emberi citokeratinokhoz hasonl· 

ism®tlŖd®seket tartalmaz (Konrad ®s mtsai., 1994). Az l(3)mbn
1
 mut§ci· homozig·ta 

form§ban a l§rva st§dium megny¼l§s§hoz, majd b§b§llapotban letalit§shoz vezet 

(Shrestha ®s Gateff, 1986; Konrad ®s mtsai., 1994). A mut§ns l§rv§ban nagym®retŤ, 

v®rsejtekbŖl §ll· melaniz§lt tumorok figyelhetŖk meg. A keringŖ sejtek sz§ma tºbb 

nagys§grenddel magasabb, mint a vad t²pus¼ l§rv§kban, ®s nagy sz§mban 

differenci§l·dnak lamellocit§k is (Konrad ®s mtsai., 1994). Ezen tulajdons§gai miatt 
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az l(3)mbn
1
 mut§ns rendk²v¿l hasznosnak bizonyul, amikor a k²s®rletek sor§n 

nagysz§m¼ v®rsejtre, vagy lamellocit§ra van sz¿ks®g (Kurucz ®s mtsai., 2007b, Honti 

®s mtsai., 2009)    

 A transzgenikus rendszerek (p®ld§ul GAL4/UAS) t®rnyer®s®vel lehetŖs®g 

ny²lt arra, hogy a kor§bban m§r vizsg§lt mut§ns all®leket v®rsejtspecifikusan 

kifejeztess®k. A Dan Hultmark laborat·rium§ban 2004-ben elv®gzett vizsg§lat sor§n 

sz§mos ilyen faktort vizsg§ltak a v®rsejtspecifikus Hemese-GAL4 forr§ssal 

t¼ltermeltetve (Zettervall ®s mtsai., 2004).  Az egyik vizsg§lt faktor, az anaplastic 

lymphoma kinase g®n Drosophila ortol·gj§nak (dAlk) konstitut²van akt²v form§ja volt 

(UAS-Alk.act). Az Alk jel§tviteli ¼t aktivit§sa Drosophil§ban a b®lrendszer, az izmok, 

valamint az idegrendszer fejlŖd®s®hez sz¿ks®ges (Lor®n ®s mtsai., 2003; Lee ®s 

mtsai., 2003), t¼lmŤkºd®se mind emlŖsºkben (Morris ®s mtsai., 1994; Wellmann ®s 

mtsai., 1997), mind ecetmuslic§ban (Lor®n ®s mtsai., 2001; Chand ®s mtsai., 2013) 

sejtburj§nz§shoz ®s tumorok kialakul§s§hoz vezet. Az ecetmuslica v®rsejtjeiben az 

Alk konstitut²van akt²v form§j§nak t¼ltermel®se a v®rsejtsz§m nºveked®s®t ®s 

lamellocit§k megjelen®s®t induk§lta (Zetterval ®s mtsai., 2004; 9. Ćbra). 

                   

 
9. Ćbra: A hemocit§kban (zºld) kifejeztett faktorok §ltal kiv§ltott 

v®rsejtsz§m nºveked®s ®s lamellocita (piros) differenci§l·d§s (Zettervall ®s 

mtsai., 2004). A nyilak plazmatocit§kat, a ny²lhegyek lamellocit§kat 

jelºlnek. 
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 Ugyanebben a munk§ban vizsg§lt§k a hemipterous (hep) g®n funkci·nyer®ses 

all®lj§t is (UAS-hep.ca). A Hemipterous az emlŖsºk MKK7 feh®rj®j®nek Drosophila 

homol·gja, a Jun szign§ltranszdukci·s kaszk§d egyik eleme (Jun-kin§z-kin§z). Az 

ecetmuslic§ban a Jun jel§tviteli ¼t fontos szerepet j§tszik az embrion§lis fejlŖd®sben 

(Sluss ®s Davis, 1997), a stressz-v§laszban (Wang ®s mtsai., 2003), valamint az 

apopt·zis szab§lyoz§s§ban (Adachi-Yamada ®s mtsai., 1999; Moreno ®s mtsai., 2002). 

Ez a jel§tviteli ¼t sz¿ks®ges a lamellocit§k k®pzŖd®s®hez is (Tokusumi ®s mtsai., 

2009); a Hep konstitut²van akt²v form§j§nak v®rsejtspecifikus t¼ltermeltet®se 

lamellocita differenci§l·d§st induk§l (Zettervall ®s mtsai., 2004).    

 Hasonl· megkºzel²t®st ï a GAL4/UAS rendszert - alkalmazva Martin 

Stofanko ®s munkat§rsai nagyl®pt®kŤ szŤrŖvizsg§latot v®geztek, amelynek sor§n 

sz§mos olyan faktort azonos²tottak, amelyek a l§rva szesszilis v®rsejtk®pzŖ 

szºvet®nek szerkezet®t befoly§solj§k (Stofanko ®s mtsai., 2008). Az egyik §ltaluk 

azonos²tott jelºlt a charlatan (chn) g®n volt. A Charlatan feh®rje az ecetmuslica 

CoRest epigenetikus represszor-komplex®nek egy tagja. Azt felt®telezik r·la, hogy 

olyan g®nek szab§lyoz§s§ban vesz r®szt, amelyek a lamellocita-k®pzŖd®s termin§lis 

l®p®seihez sz¿ks®gesek (Stofanko ®s mtsai., 2010).   
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2. C®lkitŤz®sek 

 

K²s®rleteink sor§n a kºvetkezŖ c®lokat tŤzt¿k ki: 

 

1.) Azonos²tani azokat a fŖ v®rsejtlesz§rmaz§si vonalakat a Drosophila embri·ban, 

amelyek r®szt vesznek a l§rv§lis ®s adult v®rsejtek kialak²t§s§ban. 

 

2.) Kapcsolatot tal§lni ezen sejtvonalak, valamint a l§rv§lis ®s adult 

v®rsejtkompartmentumok kºzºtt. 

 

3.) Felder²teni az immunv§lasz sor§n differenci§l·d· v®grehajt· sejtek 

komparment§lis eredet®t. 

 

4.) Felder²teni az egyes v®rsejtvonalak differenci§l·d§si plaszticit§s§t, ®s azonos²tani a 

plaszticit§s®rt felelŖs szab§lyoz· faktorokat. 

  

5.) L®trehozni egy olyan k²s®rleti rendszert, melynek seg²ts®g®vel a szesszilis 

v®rsejtk®pzŖ kompartmentum r®szletes szerkezeti anal²zise in vivo lehetŖv® v§lik, ®s 

ennek seg²ts®g®vel jellemezni a szesszilis szºvetet alkot· v®rsejtt²pusokat. 
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3. Anyagok ®s m·dszerek  

3.1 Drosophila tºrzsek: 

 

Ore-R: Oregon-R (vad t²pus) 

Hml>GFP: w
1118
; Hmlȹ-GAL4,UAS-2xEGFP (Sinenko ®s mtsai., 2004) 

Hml>GFP
TURBO

: w
1118
; Hmlȹ-GAL4,UAS-2xEGFP; Hmlȹ-GAL4,UAS-2xEGFP 

UAS-FLP: y,w,UAS-FLP (Exelixis) 

AFG-UAS-GFP: w; Act5C-FRT-y
+
-FRT-GAL4,UAS-GFP  

UAS-2xEGFP: y,w; UAS-2xEGFP 

Dot-GAL4: w; Dot-GAL4 (Kimbrell ®s mtsai., 2002) 

crq-GAL4: w; crq-GAL4 (Olofsson ®s Page, 2005) 

lz-GAL4: w, P{GawB}
lz 
(Crew ®s mtsai., 1997) 

Pxn-GAL4: w; Pxn-GAL4 (Stramer ®s mtsai., 2005) 

eater-GAL4: w; eater-GAL4 (Tokusumi ®s mtsai., 2009) 

R3-Hml>GFP: w
1118
; Hmlȹ-GAL4,NimC1+,UAS-2xEGFP (Honti ®s mtsai., 2013) 

UAS-hep: w; UAS-hep.ca 

UAS-Alk: w; UAS-Alk.ACT 

UAS-chn: w; P{EP}
chn

 

Hml>GFP; l(3)mbn
1
/TM6: Hmlȹ-GAL4,UAS-2xEGFP; l(3)mbn

1 
/ TM6, Tb 

atilla
minos

; l(3)mbn
1
/TM6: Mi{ET1}atilla

MB05359 
; l(3)mbn

1 
/ TM6, Tb)  

 

3.2 Anyagok: 

 

Drosophila Ringer oldat: 7,5g NaCl, 0,35g KCl, 0,21g CaCl2, 1000ml dH2O, pH 7,0 
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PBS: 0,13M NaCl, 7mM Na2HPO4, 3mM NaH2PO4, pH 7,4 

FedŖ m®dium: 3,6 ml 1M Tris (pH 8,6), 9 ml glicerol, 26,4 ml dH2O 

DermedŖ fedŖ m®dium: Fluoromount G (SouthernBiotech)  

PTU: 1-fenil-2-tiourea (Sigma) 

BrdU:  5-bromo-2-deoxyuridine (Sigma) 

DAPI:  4ô,6ô-diamidino-2-phenylindole (3mg/ml) (Sigma) 

Dichlorvos: 2,2-dichlorovinyl dimethyl phosphate (Fluka) 

 

3.3 Ellenanyagok: 

Hemese specifikus: 1.2/1 (Kurucz ®s mtsai, 2003) 

L1 specifikus: H10/9, 7A6 ®s 29D4 kever®ke (Kurucz ®s mtsai, 2007b) 

L2 specifikus: 31A4 (Kurucz ®s mtsai, 2007b) 

L4 specifikus: 1F12 (Kurucz ®s mtsai, 2007b) 

L6 specifikus: H3/E4 (Kurucz ®s mtsai, 2007b) 

H3 specifikus: 4A12 (Kurucz ®s mtsai, 2007b) 

NimC1 specifikus: N1 ®s N47 kever®ke (Kurucz ®s mtsai, 2007) 

C1 specifikus: 12F6 (Willott ®s mtsai., 1994) 

 

Alexa-488 konjug§lt anti-eg®r-Ig (1:1000) (Invitrogen Mol. Probes) 

Alexa-568 konjug§lt anti-eg®r-Ig (1:1000) (Invitrogen Mol. Probes) 

Alexa-633 konjug§lt anti-eg®r-Ig (1:1000) (Invitrogen Mol. Probes) 

CF-568 konjug§lt anti-eg®r-Ig (1:1000) (Sigma) 
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3.4 M·dszerek: 

 

3.4.1 Ecetmuslica l§rv§k immuninduk§l§sa 

 A l§rv§k immunindukci·j§hoz a Leptopilina boulardi parazitoid dar§zsfaj 

G486-os tºrzs®t haszn§ltuk. A sejtvonaljelºl®ses k²s®rletekben m§sodik st§dium¼ 

l§rv§khoz (50 egyed) 5 nŖst®ny darazsat tett¿nk, ®s a fiol§kat 18ÁC hŖm®rs®kleten egy 

®jszak§n §t inkub§ltuk, majd 72 ·r§val a fertŖz®st kºvetŖen vizsg§ltuk a v®rsejteket 

(Russo ®s mtsai., 1996). A lamellocita-differenci§l·d§s kinetik§j§nak 

meghat§roz§s§hoz Ore-R legyeket k®t ·r§n §t pet®ztett¿nk, majd 72 ·ra m¼lva 

fertŖzt¿k dar§zzsal (2 ·r§n kereszt¿l). A keringŖ v®rsejteket a fertŖz®s kºz®pidej®tŖl 

sz§m²tva 1, 3, 5, 8, 12, 16, 24, 48 ®s 72 ·ra ut§n izol§ltuk, minden idŖpontban 

fertŖzetlen kontrollok mellett. 

 

3.4.2 V®rsejtprepar§tumok k®sz²t®se 

L§rv§b·l: 

 12 lyuk¼ Hendley-Essex t§rgylemezre lyukank®nt 30ɛl, PTU-t tartalmaz· 

Ringer oldatott cseppentett¿nk. A l§rv§kat csipesszel a cseppekben tartva, 

kutikul§jukat felt®pt¿k, ®s enyhe r§zogat§ssal kimostuk a v®rsejteket.   

Kifejlett egyedekbŖl: 

 Az ®terrel elaltatott adultok potroh§nak utols· szelv®ny®t seb®szeti mikrooll· 

seg²ts®g®vel elt§vol²tottuk. Az §llat tor§t ®lezett ¿vegkapill§rissal megsz¼rtuk, ®s a 

kapill§rison kereszt¿l PTU-t tartalmaz· Ringer-oldattal perf¼zi·t hajtottunk v®gre.  

 

 A cseppben l®vŖ sejteket 12 lyuk¼ t§rgylemezen (Hendley-Essex HM-101) 

tapasztottuk ki 45 percig szobahŖm®rs®kleten, nedves kamr§ban, ezut§n a cseppeket 
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elt§vol²tva a mint§kat acetonnal 6 percig fix§ltuk azokban az esetekben, ahol a 

v®rsejtek nem fejeztek ki fluoreszcens riportert. A GFP-t kifejezŖ sejtek fix§l§sa 12 

perces, 2%-os paraformaldehides (PBS-ben) kezel®ssel tºrt®nt. 

 

3.4.3 Kutikula -prepar§tumok k®sz²t®se 

 A l§rv§kat minutia-tŤk seg²ts®g®vel a boncasztalhoz rºgz²tett¿k, PTU-t 

tartalmaz· Ringer oldatot cseppentett¿nk r§juk, majd csipeszek seg²ts®g®vel 

poszterior-anterior ir§nyba felnyitottuk a kutikul§t. A felnyitott kutikul§t tov§bbi 

minutia-tŤkkel rºgz²tett¿k. A b®lrendszer ®s a zs²rtest elt§vol²t§s§t kºvetŖen a 

prepar§tumot 2%-os paraformaldehiddel (PBS-ben) fix§ltuk 12 percig. 

  

3.4.4 Immunfluor eszcencia 

 A fix§l§st kºvetŖen a mint§kat 0,1% BSA (marha-sz®rumalbumin, PBS-ben 

oldva) seg²ts®g®vel tel²tett¿k, majd a mint§kat egy ·r§n kereszt¿l szobahŖm®rs®kleten 

inkub§ltuk az elsŖdleges ellenanyaggal. Az inkub§ci·t kºvetŖen a mint§t 5 percig 

mostuk PBS-sel, h§rom alkalommal, majd a m§sodlagos (az elsŖ ellenanyagot 

felismerŖ, fluoreszcens fest®kkel jelºlt) ellenanyaggal, valamint a sejtmagokat 

kiejlºlŖ DAPI-val (1:400, Sigma) inkub§ltuk a mint§kat nedves kamr§ban, 

szobahŖm®rs®kleten, 45 percig. Ezut§n fedŖm®diummal (Fluoromount-G, 

SouthernBiotech) fedt¿k a mint§t. 

 

3.4.5 Prepar§lt v®rsejtek fluoreszcens mikroszk·pos vizsg§lata 

 A v®rsejtprepar§tumokat Zeiss Axioskope 2 MOT fluoreszcens mikroszk·ppal 

vizsg§ltuk. A felv®telek elk®sz²t®s®hez az Axiovision 2.4 programot haszn§ltuk. A 
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fluoreszcens sz²ncsatorn§kat Adobe Photoshop k®pkezelŖ szoftverrel illesztett¿k 

egym§sra. 

 A konfok§lis felv®teleket Olympus FV 1000 laser-scanning konfok§lis 

mikroszk·ppal k®sz²tett¿k. 

 

3.4.6 Drosophila embri·k vide·mikroszk·pi§ja 

 Az embri·k dekorioniz§l§st 50 sz§zal®kos hip·val (Clorox) v®gezt¿k. A 

dekorioniz§l§st kºvetŖen ¿vegalj¼ Petri-cs®szkbe helyezt¿k az embri·kat, melyeket 

ezt kºvetŖen bevontunk 10S Voltalef olajjal (VWR). A mikroszk·pos felv®teleket 

Olympus cell^R konfok§lis mikroszk·ppal k®sz²tett¿k. A kapott k®peket ImageJ 

programmal illesztett¿k egym§sra, a kompozit k®pekbŖl pedig vide· f§jlokat 

k®sz²tett¿nk (Jankovics ®s Brunner 2006). 

 

3.4.7 A fagocit·zis vizsg§lata  

 A vizsg§lathoz hŖvel elºlt, TRITC-cel konjug§lt Escherichia coli 

bakt®riumokat §ll²tottunk elŖ, Hedengren ®s mtsai. 1999-ben le²rt m·dszere alapj§n 

(Hedengren ®s mtsai., 1999). A l§rv§kat a k²s®rleti elrendez®stŖl f¿ggŖen az 

immunindukci· ut§n 15, 23, illetve 71 ·r§val a jelºlt bakt®riumokkal injekt§ltuk, majd 

egy ·ra m¼lva felboncoltuk (Kurucz et al., 2007a). A keringŖ v®rsejteket az injekt§l§s 

ut§n egy ·r§val izol§ltuk.  

 

3.4.8 A l§rv§k immobiliz§l§sa 

 A l§rv§kat 25 ÜC hŖm®rs®kleten 5 percig 25ul - Dichlorvos-t tartalmaz· 

(Fluka, 1:1000 h²g²t§s) - Drosophila Ringer oldatba helyezt¿k, majd speci§lis, 

¿vegalj¼ mŤanyag Petri cs®sz®kbe vitt¿k §t (Cell E&G). Hogy a l§rv§k mozg§s§t 
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minimaliz§ljuk, a Petri-cs®sze alj§t k®pezŖ fedŖlemezt ragaszt·val vontuk be. A 

ragaszt·t egy 1m hossz¼ k®toldal¼ ragaszt· cs²kr·l (3M) oldottuk le 80ml hept§nban, 

majd a szalagot elt§vol²tottuk. A Petri-cs®sz®k elŖk®sz²t®sekor ezt a ragaszt·t 

r®tegezt¿k ®s sz§r²tottuk az ¿vegfel¿letre. Annak ®rdek®ben, hogy a kitapasztott 

l§rv§k ne sz§radjanak ki, Voltalef 10S olajat (VWR) pipett§ztunk r§juk. 

 

3.4.9 Ellenanyagok elŖk®sz²t®se az in situ immunfest®shez 

 Az anti-Hemese (1.2), anti-NimC1 (N1+N47), valamint anti CD45 (T2/48, 

negat²v kontroll) monoklon§lis hibrid·ma fel¿l¼sz·khoz m§sodlagos ellenanyagot 

(anti-eg®r Alexa-633 konjug§tum) adtunk, 1:1000 v®gh²g²t§sban. A Drosophila 

specifikus ellenanyag-kever®kek elŖ§ll²t§s§hoz a kever®ket 10 percig inkub§ltuk 

25ÜC-on.  

 

3.4.10 Ellenanyagok injekt§l§sa Drosophila l§rv§kba 

 A harmadik st§dium¼ l§rv§kat Drosophila Ringer oldattal mostuk, majd 

pap²rvatt§val sz§r²tottuk. £lezett ¿vegkapill§ris seg²ts®g®vel 1 Õl ellenanyagkever®ket 

injekt§ltunk a l§rv§kba az A6-A7 szelv®nyek kºz® (10. Ćbra). 

              

 
10. Ćbra: A Drosophila melanogaster l§rva injekt§l§s§hoz sz¿ks®ges 

kapill§ris param®terei (A), ®s egy injekt§l§sr·l k®sz¿lt mikroszk·pos felv®tel 

(B). Az A6 ®s A7 a l§rva abdomin§lis 6. illetve 7. szelv®ny®t jelºli. 

A      B 
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3.4.11 In situ konfok§lis mikroszk·pia ®s vide·mikroszk·pia 

 A l§rv§k in vivo vizsg§lat§t Leica TCS SP5 II konfok§lis mikroszk·ppal 

v®gezt¿k. A kompozit k®pek elŖ§ll²t§s§hoz 15 szeletet r®tegezt¿nk egym§sra az 

ImageJ szoftverrel (maximum intensity stacking). A vide·mikroszk·pi§hoz 5 szeletet 

r®tegezt¿nk egym§sra minden k®pkock§hoz. A k®pkock§kat 5 k®p/m§sodperc 

sebess®ggel fŤzt¿nk ºssze az ImageJ program seg²ts®g®vel. 

 

3.4.12 KeringŖ v®rsejtek immunfluoreszcens fest®se ellenanyag-kever®kekkel 

 Hibrid·ma-fel¿l¼sz·kb·l (1.2, N1+N47 illetve T2/48) ®s m§sodlagos 

ellenyanyagb·l  (anti-eg®r CF-568 konjug§tum, Sigma-Aldrich) 1000:1 ar§ny¼ 

kever®ket §ll²tottunk elŖ, majd 5 percig szobahŖn inkub§ltuk. Az elŖk®sz²tett 

v®rsejtprepar§tumot egy ·r§ig inkub§ltuk a kever®kkel, majd h§romszor 5 percig 

mostuk PBS-sel. A sejtmagokat DAPI-val jelºlt¿k ki (Sigma-Aldrich). A mint§kat 

dermedŖ fedŖ m®diummal fedt¿k (Fluoromount-G, SouthernBiotech), ®s a 3.4.5 

fejezetben le²rtaknak megfelelŖen vizsg§ltuk.  
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4. Eredm®nyek 

4.1 A v®rsejtkompartmentumok embrion§lis eredete 

 Annak ®rdek®ben, hogy az embrion§lis v®rsejtlesz§rmaz§si vonalakat a 

k®sŖbbi fejlŖd®si st§diumokban kºvethess¿k, l®trehoztunk egy v®rsejt vonalak in vivo 

jelºl®s®re alkalmas rendszert, amely megfelel a kºvetkezŖ krit®riumoknak: 

 

- a rendszer a v®rsejtlesz§rmaz§si vonalakra n®zve specifikus  

- tartalmaz egy - ak§r az ®lŖ §llatban is kºvethetŖ- fluoreszcens riportert 

- az aktiv§ci·j§t kºvetŖen a g®nexpresszi·s v§ltoz§sokt·l f¿ggetlen¿l, konstitut²van 

mŤkºdik 

- lehetŖs®get biztos²t egy®b transzgenikus elemek aktiv§l§s§ra is 

 

 A felsorolt felt®teleket figyelembe v®ve az Ito ®s munkat§rsai §ltal le²rt 

genetikai sejtvonaljelºlŖ rendszert alkalmaztuk (Ito ®s mtsai., 1997; 11. Ćbra).

  

 
11. Ćbra: A genetikai sejtvonaljelºlŖ rendszer sematikus §br§zol§sa. A szºvetspecifikus 

meghajt·elem (driver-GAL4) mint§zat§ban kifejezŖdŖ FLP enzim a y
+ 

STOP kazett§t elt§vol²tva 

aktiv§lja a konstitut²v GAL4 forr§st (Act5C-GAL4), ami rºgz²ti a GFP riporter kifejezŖd®s®t 

(UAS-GFP). 
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 A sejtvonaljelºlŖ rendszer mŤkºdtet®s®hez sz¿ks®g volt szºvetspecifikus 

aktivit§s¼ GAL4 elemekre. A megfelelŖ elemek kiv§laszt§s§n§l fontos szempontk®nt 

vett¿k figyelembe, hogy egym§st·l f¿ggetlen embrion§lis v®rsejtlesz§rmaz§si 

vonalakat tudjuk kijelºlni, ®s a kijelºlt popul§ci·k kºzºtt ne legyen §tfed®s. Ez®rt az 

irodalmi adatok alapj§n kiv§lasztott, v®rsejtekben akt²v GAL4 meghajt· elemet 

hordoz· Drosophila vonalakat UAS-2xEGFP egyedekkel keresztezve vizsg§ltuk a 

riporterek kifejezŖd®s®t. ElŖzetes fluoreszcens mikroszk·pos vizsg§latok ut§n k®t 

elemet, a crq-GAL4-et ®s a Dot-GAL4-et jellemezt¿k r®szletesen. Az irodalmi 

le²r§soknak megfelelŖen a crq-GAL4 kifejezŖd®s®t az embrion§lis makrof§gokban 

figyelt¿k meg (Olofsson ®s Page, 2005). A Dot-GAL4 eset®ben szint®n a 

hivatkoz§soknak megfelelŖ  expresszi·s mint§zatot tapasztaltunk, ebben az esetben az 

embri· kºzponti nyirokszerv®ben, valamint a kºrny®ki idegrendszerben, a 

tracheol§kban, valamint egyes b®lszakaszokban (Kimbrell ®s mtsai., 2002). 

 

 Annak ®rdek®ben, hogy megbizonyosodjunk arr·l, hogy a k®t meghajt·elem 

kifejezŖd®si mint§zata nem fed §t egym§ssal, konfok§lis vide·mikroszk·pia 

seg²ts®g®vel vizsg§ltuk a crq-GAL4/UAS-2xEGFP ®s Dot-GAL4/UAS-2xEGFP 

 
12. Ćbra: A crq (A) ®s a Dot (B) meghajt·elemek embrion§lis kifejezŖd®se. A nyilak az 

embrion§lis makrof§gokat, a ny²lhegy a kºzponti nyirokszervet jelºlik. L®pt®k: 20ɛm. 
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§llatok riporter expresszi·j§t az embrion§lis fejlŖd®s sor§n. A felv®teleken 

megfigyelt¿k, hogy a crq-GAL4-et kifejezŖ v®rsejtpopul§ci· a fejlŖd®s sor§n az 

embrion§lis makrof§gokra jellemzŖ v§ndorl§son esik §t, ugyanakkor nem figyelt¿nk 

meg GFP jelet az embri· kºzponti nyirokszerv®ben. Ezzel szemben a Dot-

GAL4/UAS-2xEGFP embri·kban kiz§r·lag a n®h§ny sejtbŖl fel®p¿lŖ embrion§lis 

kºzponti nyirokszervben azonos²tottunk GFP pozit²v hemocit§kat, melyek a fejlŖdŖ 

sz²vcsŖ anterior v®g®nek k®t oldal§n helyezkedtek el, k®t csom·t alkotva.  

 A sejtvonaljelºlŖ vizsg§latokat megkºnny²tendŖ elŖzetesen l®trehoztunk egy 

y, w, UAS-FLP; AFG, UAS-GFP homozig·ta tºrzset, amely meghajt·elem n®lk¿l a 

trache§khoz asszoci§l·d·, nagym®retŤ sejtekben mutat h§tt®raktivit§st, azonban a 

v®rsejtekben egyszer sem tapasztaltunk spont§n GFP kifejezŖd®st. A tºrzs sz§mos 

gener§ci·n kereszt¿li fenntart§sa azt is bizony²totta, hogy a jelºlŖ elem aktivit§s§t 

biztos²t· cisz-rekombin§ci·s esem®ny a cs²ravonalban spont§n nem kºvetkezik be. 

 Az elk®sz²tett seg®dtºrzsbŖl sz§rmaz· sz¿zeket homozig·ta crq-GAL4 ®s Dot-

GAL4 h²mekkel keresztezve olyan l§rv§kat kaptunk, melyek embrion§lis 

v®rsejtvonalai jelºlŖdtek, ²gy ezeket a l§rv§lis st§diumban vizsg§lhattuk.  

 Az embrion§lis makrof§g lesz§rmaz§si-vonalat (crq-vonal) kºvetve 

meg§llap²tottuk, hogy az abb·l sz§rmaz· sejtjek a l§rva kering®s®ben ®s szesszilis 

szºvet®ben egyar§nt megtal§lhat·ak. A l§rva kºzponti nyirokszerv®ben azonban nem 

tal§ltunk GFP pozit²v sejteket, amibŖl arra kºvetkeztett¿nk, hogy az embrion§lis 

makrof§g-vonal a kºzponti nyirokszerv kialak²t§s§ban a l§rv§lis st§diumok sor§n sem 

vesz r®szt (13. Ćbra).  
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 Megvizsg§ltuk a crq-vonalb·l sz§rmaz· effektor sejtt²pusokat is. A 

plazmatocit§kat bekebelezŖ k®pess®g¿k alapj§n jelºlt¿k ki: a vonaljelºlt l§rv§kat 

hŖvel elºlt, TRITC konjug§lt E. coli bakt®rium szuszpenzi·val injekt§ltuk, majd egy 

·ra eltelt®vel v®rsejteket izol§ltunk belŖl¿k. A krist§lysejtek azonos²t§s§ra a 

profenoloxid§zt felismerŖ C1 ellenanyagot alkalmaztuk. Meg§llap²tottuk, hogy mind 

plazmatocit§k (fagocit§l· sejtek), mind krist§lysejtek (C1 markert kifejezŖ hemocit§k) 

megtal§lhat·k a GFP pozit²v sejtek kºzºtt (14. Ćbra). 

 

 Az embrion§lis kºzponti nyirokszerv lesz§rmaz§si vonal (Dot-sejtvonal) 

vizsg§lata a l§rv§ban megerŖs²tette a crq-sejtvonaljelºl®ssel kapott eredm®nyeinket: a 

jelºlt sejtek kiz§r·lag a l§rva kºzponti nyirokszerv®nek kortik§lis z·n§j§ban, a 

poszterior szignaliz§ci·s kºzpontban, valamint a m§sodlagos lebenyekben ®s az 

 
13. Ćbra: A crq lesz§rmaz§si vonal sejtjei (zºld) a l§rv§lis v®rsejtkompartmentumokban. A 

hemocit§kat Hemese markerre specifikus ellenanyaggal (piros) jelºlt¿k ki. A nyilak a jelºlt 

sejtvonalb·l sz§rmaz· hemocit§kra mutatnak. L®pt®k: 20ɛm.  

 
14. Ćbra: A crq lesz§rmaz§si vonalb·l (zºld) sz§rmaz· effektor sejtt²pusok a kering®sben ®s a 

szesszilis v®rsejtk®pzŖ szºvetben. A nyilak plazmatocit§kra, a ny²lhegyek krist§lysejtekre 

mutatnak. L®pt®k: 20ɛm. 

Kering®s Szesszilis szºvet 

        Kering®s                      Szesszilis szºvet            Kºzponti nyirokszerv 
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azokat egym§st·l elv§laszt· perikardi§lis sejtekben fordultak elŖ. Jelºlt sejteket sem a 

kering®sben, sem a szesszilis szºvetben nem tal§ltunk (15. Ćbra). Ezen eredm®nyek 

f®ny®ben meg§llap²that·, hogy a kºzponti nyirokszerv a tºbbi 

v®rsejtkompartmentumt·l elszigetelten fejlŖdik. 

 

 Annak ®rdek®ben, hogy meg®rts¿k a kompartmentumok szerep®t az 

immunindukci· sor§n lej§tsz·d· v®delmi reakci·ban, Leptopilina boulardi parazitoid 

f¿rk®szdarazsakkal fertŖzt¿nk m§sodik st§dium¼ crq-, valamint Dot-sejtvonaljelºlt 

l§rv§kat, majd 72 ·r§val a fertŖz®st kºvetŖen megvizsg§ltuk keringŖ v®rsejtjeiket. A 

crq-sejtvonaljelºlt §llatokban megfigyelt¿nk GFP-t kifejezŖ tokk®pzŖ sejteket 

(lamellocit§kat), amelyek kifejezt®k az L1 ®s L6 lamellocita specifikus markereket; 

amibŖl arra kºvetkeztett¿nk, hogy az embrion§lis makrof§g sejtvonal r®szt vesz ezen 

specializ§lt sejtt²pus k®pz®s®ben, teh§t a tokk®pzŖ sejtek nem kiz§r·lagosan a 

kºzponti nyirokszervbŖl sz§rmaznak (16. Ćbra, A).  

 A parazit§lt Dot-sejtvonaljelºlt l§rv§k kering®s®ben - a na²v §llatban 

tapasztaltakkal ellent®tben - jelen voltak GFP pozit²v vonaljelºlt sejtek, melyek kºzt 

megfigyelt¿nk fagocit§l· plazmatocit§kat, valamint kism®retŤ, a p§n-hemocita 

Hemese markert kifejezŖ, azonban minden specifikus markerre n®zve negat²v, nem 

fagocit§l· sejteket, amelyekrŖl felt®telezz¿k, hogy a kºzponti nyirokszervbŖl 

 

 
15. Ćbra: A Dot lesz§rmaz§si vonal sejtjei (zºld) a l§rv§lis v®rsejtkompartmentumokban. A nyilak 

a kºzponti nyirokszerv kortik§lis z·n§j§ban ®s m§sodlagos lebenyeiben tal§lhat· vonaljelºlt sejtekre 

mutatnak. A hemocit§kat Hemese markerre specifikus ellenanyaggal (piros) jelºlt¿k ki. L®pt®k: 

20ɛm. 

        Kering®s                        Szesszilis szºvet             Kºzponti nyirokszerv 
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sz§rmaz· prekurzor sejtek. Mindezek mellett a GFP pozit²v keringŖ sejtpopul§ci·ban 

azonos²tottunk L1 ®s L6 markereket kifejezŖ lamellocit§kat is (16. Ćbra, B). Ezek 

alapj§n meg§llap²tottuk, hogy a kºzponti nyirokszerv ugyan az §llat zavartalan 

fejlŖd®se sor§n nem vesz r®szt a keringŖ sejtek k®pz®s®ben, azonban immunindukci·t 

kºvetŖen a szerkezete felbomlik, ®s a kortik§lis z·n§ban k®pzŖdŖ effektor sejtek 

bejutnak a l§rv§k hemolimf§j§ba. 

 

 

4.2 A l§rva v®rsejtjeinek plaszticit§sa 

 K²s®rleteinkbŖl egy®rtelmŤen kider¿lt, hogy lamellocit§k a kºzponti 

nyirokszerven k²v¿l is differenci§l·dnak. Mivel a kering®sben ®s a szesszilis 

szºvetben mindeddig nem siker¿lt kimutatni olyan v®rsejteket, melyeket funkci·, 

morfol·gia vagy marker-kifejezŖd®s szempontj§b·l progenitor hemocit§knak 

 
16. Ćbra: A crq (A) ®s Dot (B) lesz§rmaz§si vonalb·l (zºld) differenci§l·d· effektor sejtek. A 

fagocit§l· sejteket TRITC-jelºlt bakt®riumokkal (piros), a lamellocit§kat L1 ®s L6 lamellocita 

markerekre specifikus ellenanyagokkal (feh®r) jelºlt¿k ki. A nyilak lamellocit§kra, a ny²lhegyek 

plazmatocit§kra mutatnak, a csillaggal a prekurzor sejteket jelºlt¿k. L®pt®k: 20ɛm. 


