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1. BEVEZETES

1.1. A téma jelent 6sége

Az allattenyészik legfobb célkitizése, hogy olyan egyedeket allitsanak el
amelyek szilard konstituciojuak, gyorsan névekedéskeprodukcios szem-
pontbdl koranéik, szaporak.

Az intenziv tartas, szaporitas, a szelekciés madkzalkalmazasanak, vala-
mint a tenyésztéstechnikai, biotechnologiai beanaikok legfontosabb felte-
tele a szaporodasbioldgiai folyamatok és azok emuldiatterének minél a-
laposabb ismerete. Az efsl haszonallatokra, valamint a tyukféelékre vonatko-
z6an gazdasagi jeldiseguknek megfeléén rendkivil gazdag az ide vonat-
koz6 szakirodalom, ugyanakkor a hazilid szaporadkighaja alig ismert,
tanulmanyozott.

Ezt magyarazhatja az élelmiszedddlitasban betdltdtt specialis helyzete. A
tradiciondlis tartasnak megfebein nem volt cél az extenziv ludtartas intenzi-
fikalasa, hiszen a Iud igénytelensége jelentetegyébb értéket mas ertekmé-
ré tulajdonsagok rovasara.

A szemléletvaltozast a piac, a kereslet novekedégéette €. A ludtermé-
kek iranti fokozodd igény élénkithatast gyakorolt a ludtenyésztésre és neé-
hany orszagban — Franciaorszagban, Németorszabiamban, Izraelben -
magasszirit nemesid munka vette kezdetét. Magyarorszag jdisrerilete
alkalmas legélre alapozott ludtartasra, de az igények ndvekeaésaapo-
rabb fajtakra, intenziv tartas-technoldgiak kidageara van sziikség.

1. tablazat
A baromfi fajok részaranyanak valtozasa hazank rbarallomanyaban,
1998-2001.

Tyukfélek Liba Kacsa Pulyka
% % % %
1998 84 3 7 6
1999 83 4 7 6
2000 83 4 4 9
2001 79 5 7 9

Kdzponti Statisztikai Hivatal, 2001. december 1.

Az adatok (1. tablazat) hiven tukrozik a fogyaszztésvaltozas iranyat a csir-
ke- és tyukhus fogyasztas rovasara, valamint aareppacok névekd felve-
voképessegét. A hazai noveékyad részarany a nyugat-europai allaived
mozgalmak megésddésének is a kdvetkezménye, a Nyugat-Eurépakian be
tott libatomeés igy a keleti orszagokbadedtt at. A Iid majexportja a barom-
fiipar legnehezebb éveiben is szinte valtozatlanaffrizte ebkelé pozicio-
jat, $t a libamaj kereslet folyamatosan névékv
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A kedved eértékesitési lehéségek kielégitésének gatat szab és egyben a lad-
agazat egyik legnagyobb problémajat képezi, hodazliad az egyik leg-
gyengébb szaporodékéepessdmpromfifaj, ami egyrészt szaporodasanak sze-
zonalitdsabdl, masrészt az egy cikluson belil njegtacsony tojasszambol
adodik atlagosan 50-60 db tojas, ami 40-45 naposlib&@nje(Bogenflirst,
1992).

A probléma a kutatasnak is iranyt mutatott, mivétma kiemelt jeleidsedi.

A gyakorlati indittatasu tenyésztéstechnikai, tedbgiai kutatasok egyre in-
tenzivebbé valtak, de ezek kapcsan egtidgjigeny mertilt fel a beavatkoza-
sok élettani, biol6giai hatterének tisztazasaramnak erdekében, hogy a fo-
lyamatokat tudatosan és célzottan lehessen irdmyita

Magyarorszagon a haziludtenyésztés és tartas ivadls agazat. A t6bb évti-
zedes multra visszatekinhemesit, kereszted munka eredményeképpen ha-
zai eballitasu arutermél hibridekkel is rendelkezink (babati majhibrid,
hungavis combi) és a babati kutatd bazis keretéil b@ikodott Lud Szapo-
rodasbioldgiai Laboratorium (jelenleg Szent IstEgyetem, Meégazdasag-
es Kornyezet-tudomanyi Kar, Szaporodasbiolégiaiszék, Godob) is érté-
kes eredményekkel jarult hozza ludak mestersegeskenyitésének gyakor-
lati alkalmazasahoz, gunarak ivdikddésének megismeréséhez (Do Thi
Dong X, 1988, 1989, 1990, 1993, 1995), valamintakizthn a vedlés és a
fotorefrakteritas (Péczely, 1992, 1993) hormondditerének feltarasahoz.

Ezeket az eredményeket egeésziti kicetsban alapkutatas jell@gdoktori
munkam, amely éivari hazilid maturaciéjanak vizsgalatara iranytittjok-
ban morfolégiai és hormonalis jellemzését adtamesgglettani valtozasok-
nak, 6sszefliggésben szaporodasukkal.



2. CELKITUZESEK

2.1. Tojo ludak petefészek-tisz 6inek funkcionalis és morfologiai
vizsgélata a szaporodasi ciklus soran

Vizsgalataim soran valaszt kerestem arra a kérdésgy a maturacio soran
milyen morfoldgiai valtozasok kisérik a tidgéejlédést hazi ludban, 6sszeflig-
gésben a fejido tiszdk hormontermeléseével, lizoszémalis enzim aktivikasu
kal. Hasonloképpen megprobaltam magyarazatot kieaesdegradalodo tlisk
funkciojara 6sszefliggésben morfologiai valtozasukka

Az alkalmazott vizsgalati modszerek:

fénymikroszkopos szovettan,

transzmisszids elektronmikroszképos szovettan,

hormon meghatarozas (szexual szteroidok) szteadidimmuno-assay-vel,
enzimbiokémiai vizsgalat lizoszémalis marker enkrkenutatasara spektro-
fotometrias modszerrel.

2.2. Tojo ludak petevezet 6jének funkcionalis és morfoldgiai vizsga-
lata a szaporodasi ciklus soran

Vizsgéalataimban mérésekkel kdvettem nyomon a meitur@északaban az
ivarszervek fef)désének Utemét, a peteveézerakaszok differenecialédasa-
nak ©6bb morfoldgiai mozzanatait, 6sszefliggésben az bkts#exudl sztero-
id plazma szintekkel. Igazolni kivAntam azt, hogyetevezdt aktualis allapo-
ta a vagina kitapintasa révén megbizhaté informéuada tojé hézi lud szapo-
rodasbioldgiai allapotardl, az egyes termelésisidziprognosztizalhatésaga-
hoz.

Alkalmazott vizsgalati modszerek:
fénymikroszkopos szdvettan,
tomegmérés,

palpacio.



3. IRODALMI ATTEKINTES

A modern tojotyukok teljesitménye szaporodasbi@bgzempontbdl messze
felUlmulja az emisokét, hiszen évi 340-350 tojas produkcidjara igekék,
ivari ciklusuk 24-26 6rdba van Ossiétdb/e. Madaraknal éppen ezért, az ovu-
lacios cikluson belll nem tudunk tigsilletve sargatest fazist sem elktlonite-
ni, mint az entdsoknél, de a szaporodas szabalyozasa, a hypo@sypetefé-
szek hormonok produkcioja nagymértékben hasonlo.

3.1. Az ivarszervek szerkezete

3.1.1.A petefészek

A madarakban, sajatos médon csak a baloldali petekéés petevezefe|ls-
dik ki és valik ntikodoképessé az egyedif@jlés soran, a jobboldali szervek
még embrionalis korban elsorvadnak. A petefésze&séiregben dorsalisan, a
gerincoszlop ventrdlis fellletén, a cavum serosamitgle-ban helyezkedik el.
Funkciojat tekintve a petefészek &ivaru ivarsejteket termeli, valamint hor-
monokat és bioldgiailag aktiv vegylleteket sziztti

A petefészekben szerkezetileg két allomanyt kilateitietiink meg; a centra-
lisan helye#dé medullat, vagyzona vasculosa (kotoszoveti - kollagén és
elasztikus - rostokban, erekben, idegekben gazlllamany) és az azt boritd
cortex-et, vagyona follicularisf amely a tlisiket tartalmazza. A petefészek
fellletét egyrétey kobham, a tusk fellletét egyrétely lapham boritja
(Guzsal, 1967).

Keléskor a napos csirke petefészke koérilbelll 480 Petesejtet tartalmaz,
amibdl viszonylag csak nagyon kevés (250-500) keril aoidira.

Az aktiv petefészek siflrthdz hasonlitd szerv, az eliénagysagu ér tu-
sz6k nyéllel kapcsolédnak a petefészekhez (Gilberf119

A beéplilt szikanyagok szine alapjan fehér és déiggket kilonithetiink el.

A nagyobb petesejtek sargak a szikanyagba beéaidtikoidoktol, ezek mé-
retik, azaz fejlettséguk alapjan hierarchiat alkinelnevezésik a legna-
gyobbtdl a legkisebbigFF, F; és igy tovabb. A hierarchia allandd, mert az
ovulaciora kerilt Ftis®d helyét az Ffoglalja el, a rangsorban szerépli-
sz5k mindegyike eggyel ébbre lép. A kisebb tlgket méretik alapjan ne-
vezzuk el: kis sarga tiskz, nagy feheér tigik, kis fehér tisik.



3.1.1.1Tuszwk

A madarak petesejtje hagymennyiéé&giket tartalmaz, macro-, illetve telole-
citalis jelledi, az animalis pélus (sejtmag €s a sejtszervecdiskjéreti. A
petesejt a tugiben helyezkedik el, amely Ki#zovetes strukturaja révén ru-
galmas mechanikai tAmaszt ad a kivételesen naggteké&el rendelkey
petesejnek. Ez a sokoldall képlet biztositja a faglédését, majd az érett pe-
te ovulalaséat, valamint hormonokat és biologiad&gjv vegylleteket is szin-
tetizal. A petesejt a tiéhen centralis elhelyezkedg<llentétben az eddok
Graaf-tis#jében excentrikus helyzepetesejtjével.

A tisz falat tobb réteg alkotja koncentrikusan: a petessgjthartya (memb-
rana vitellina) hatarolja, amely két rétéglall. Bel rétege az oolemma, a
tulajdonképpeni sejthartya, amely mikrobolyhokaithopytotikus invagina-
ciokat tartalmaz, a kidsréteget (membrana perivitellina) a téisamsejtek és
a granulosa sejtek kozotti résben kialakult mukisgatharidba agyazott fe-
hérjerostok alkotjak, amelybe mind a granulosagrétl, mind az oolemma
felél nydlvanyok nyomulnak (zona radiata).

Az ezt kdved réteg kifelé haladva a granulosa rétege és a &aiasalis,
amely tyakban kb. 1 mm vastag. A lamina basalgtasulosa és a theca réte-
gek szintetizaljak és tdbbek kdzott kollagént, gitoteineket, valamint fibro-
nektint tartalmaz (Péczely, 1987).

Ezt veszi korll a theca, amelynek két rétege neldnkill el egymastol, mint
az embsokben, a membrana basialis mentén talalhatd egyejsornyi vas-
tagsagu réteget nevezhetjik theca interna-nak.eatlexterna belsrétege
szerkezete alapjan tomottrostosdgivethez hasonlit, parhuzamosan rende-
z6dott kollagén rostokbdl és lapos &Stdveti sejtekdl all. Kilsé rétege laza
szerkezdt, melyben tag vér- és nyirokerek és sokokdbveti sejt helyerlik.
Elsddleges feladatuk a pete szikanyagainak transzpbsjpitése, mindemel-
lett jelents endokrin funkciokat is ellatnak. Ezeket a rétegelgyréted lap-
ham boritja (Guzsal, 1967).

A folliculusban simaizom kotegek csak a tlisgelében és als6 harmadaban
talalhaték, amelyek tébb funkcidval is rendelkezriekggesit apparatusként
rugalmasan rogzitik az egyre sulyosabba valostisg aktiv szerepet jatsza-
nak az ovulacié soran a petesejt ,kilokésében”.u8zt nyélben futdé laza
szerkezdt kotoszovetes és simaizom kotegeket lacunak (dilayédokerek)
veszik korul, amelyek teret biztositanak a novekisz egyre vastagabb arté-
ridinak és vénainak, valamint a kontrakcioknak. @&zugynevezett chordo-
lacunaris rendszer tobb rétegben veszi korbe éztabe az egész tidsis, a
lacunak egymassal is és a petefészek hilusan kdreshasireggel is kozle-
kednek, aminek nagy jeléisege van a hasilregbe ovulalt petesejt, illetve az
atrétikus tis@kbsl a haslregbe kifolyt szik eliminaldsaban (Callgébau
1988a).
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A tisz vérerekben gazdag (a stigma tertletének kivételabhel az erezett-
ség csak kismérték illetve a granulosa rétege, ahol nincs), a nyéfiogd 1
artériak mindig a fefldé tiszk felé iranyulnak, bélik arteriolak agaznak le,
hogy kapillarisaikkal behal6ézzak a tasalat és eljussanak a theca rétegein
keresztll a lamina basalisig (Dahl, 1970).

A csirakorong (blastoderma) a granulosa sejtekbeelka csirakorong régio-
ban helyezkedik el.

A tuszfejlédés jol nyomon kodvethéta tisdk méretének és szinének valto-
zasan keresztil. A ti&z ndvekedésében harom szakaszt kulonithetink el:
Lassu novekedés, amely 60-100-es mérdi tiszpknel fordul eb és hona-
pokig, évekig is eltarthat,

Tobb honapos névekedés, amely gyorsuld jellegedinaubeépidl szik prote-
inek mennyiségének fliggvényében,

Gyors novekedés, amely az ovulaciot mégel6-11. napon indul és ezalatt
epul be a szik fehérje és lipid tartalmanak nagyeé

Hazitylk esetében a 3. fazisban a ndvekedési iétaeti a 3500-8000-szeres
ertéket is (Johnson, 2000a).

Atlagosan a maturacié kezdetkészamitott két héten belill keriil ovulaciora az
elsy petesejt, ami azt jelenti, hogy a petesejtbe rimiidigyors ttemben, rovid
id6 alatt nagy mennyiségszikanyag épul be, amelynelé@litasa a majban
torténik gonadotropin és szexual szteroid hormdmatésara. Madarak eseté-
ben a majnak a szaporodasban bet6ltott kucsforgosszerepe miatt gyakran
nevezik a majat masodlagos ivarszervnek is.

Mar hetekkel a tojasrakas megindulasétteh petefészekben kezdetben csak
kis mennyiségben keletk&bsztrogén hatasara a majban beindul a két legfon-
tosabb szik prekurzornak, a vitellogeninnek (VTG) & VLD lipoprotei-
neknek (VLDL) a szintézise. Az 0sztrogén stimulbkitasara a maj kb. 8 g
lipoprotein de novoszintézisére képes naponta, amely azonnal belisaép
fejlodé tusdkbe. A beépullés folyamata a VTG és VLDL receptoéital
medialt, amelyek a petesejt membranjan expresszako(Shen et al., 1993).
A petesejt a tusiben fejbdik az ovulaciodig, amikor a tiéfal a stigma men-
tén felreped és a petesejt a petevidrejut.

......

ban is ebfordulnak. Az interfollicularisan helyédé specifikus glandularis
jellegi sejtek, az agynevezett interstitialis sejtek elgyevagy gyakran cso-
portokba rendeidve fordulnak & és élesen elkilonilnek a kérngekzots-
szOvetes kornyezetitkt Mennyiséguiik a szaporodasi ciklus fazisaival éssz
fuggésben fluktualo, elsorban azokban a fazisokban mutatnak fokozott szte-
roid szintetizalo aktivitast, amelyekben gyakordabatrézia jelensége. Sayler
et al. (1970) szerint, rovidnappalos tartasi koéngek kozott felnevelt japan
furjekben a fénystimulalt csoporthoz képest lassabbmersékeltebb ivari
maturacié volt megfigyelh8f amelyet a tisik nagyobb szamban kisértek
degradacioval. Ezekben a petefészkekben fokdre8B-hidroxiszteroid de-
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hidrogenaz aktivitast mutatkozott az interstitidgtekben 25 napos korban és
45 napos korban pregnenolon, epiandroszteron églrdepiandroszteron
szubsztratot alkalmazva. A székZeltételezik, hogy az inaktiv petefészekben
a tussfejlédés beindulasaig az interstitialis sejtek jelemtilegbbb szteroid
forrast.

Az interstitialis glandularis sejtek eredete isntlere valoszifi, hogy posztna-
talis korban (Dahl, 1972), vagy a szaporodasi sildgyes fazisaiban a petefé-
szek felszinét borité epitheliumbol, a csirahanjesb$l alakulnak ki hormo-
nalis hatasra (Chalana et al., 1979). Narbaitzl.ef1868) kimutattak, hogy
kétnapos csirke petefészkénekdddiomanyaban megjelérmesenchyma ere-
deti interstitialis sejtek egy része a petefészek négékét kisérkeregallo-
many invaginaciok révén athelyiik és beékéldik a theca interna sejtjei
k6zé, ami azt jelenti, hogy az interfollicularigarstitialis sejtek és a theca
interna glandularis sejtjei k6z6s eredettel renelatiek. Hasonlo eredményre
jutott Gupta et al. (1987a) is, aRturnus contra contran szintén vizsgalta a
stromalis glandularis sejteket és megallapitottyyhezek a sejtek a stroma
kotoszovetes elemedb szarmaznak.

Marshall et al. (1957) feltételezik, hogy ezek gesensivard madarakban a
here Leydig-féle interstitialis sejtjeinek felelneteg.

3.1.1.1.1. A tisz6ham ultrastruktdraja

A stromaba agyazott kortikdlis tiidz tisshamja egyréteg de mar ennél a
mikroszkopikus mérét petesejteknél (paranukleérisan Balbiani komplexum)
is megfigyelheitk az anyag transzportra utalo jelek. Elektronmikkdpos
vizsgalattal japan furjben 7Q0m atméé alatti petesejtek citoplazmajaban egy
keskeny rost réteg valasztja el az exooplazmatralbaplazmatol, az ex-
ooplazméban lipid cseppek figyelbktmeg, amelyek egyértelian a granu-
losa sejtekdl, illetve a theca sejtekib szarmaznak. A granulosa sejt és a pe-
tesejt kozotti kapcsolat direkt, kdztik ,nyitotreseket tartalmazé membran
szakaszok figyelh8k meg, agynevezett intercellularis hidak, amelyek v
|6szinileg csak ebben a féfési allapotban funkcionalnak. A tiésgejtek po-
pulaciojan belll mar ennél a méretnél is elkllorklaz ugynevezett ,sotét”
granulosa sejtek, amelyek széles alapon hétirezk el a membrana basalis-
on, citoplazmajuk sotéten féslh, szamos nydlvannyal rendelkeznek, magjuk
kifejezett, joI szembého nucleolust tartalmaz. Mivel apikalis nyalvanyaik a
petesejt cytoskeletonjanak felszinén \iyek, ennek alapjan feltételezbiet
hogy ezek a ,sotét” granulosa sejtek tamaszto peétéltenek be (Callebaut,
1991a).

A tuszfejlédés soran elkilonitettek a ,vildgos” granulosaedefis a ,sotét”
granulosa sejtek mellett egy harmadik tipust g@saukejtet is, az ugyneve-
zett korte alaku” (pyriform-like) sejtet a kroma®na lampakefe stadiuma-
nak Il. fazisdban, amikor a tus#Am rétege maximalis magassagot ér el és
intenziven osztodik (japan firj esetében 500-1420). Ezek a sejtek a bazalis
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membranhoz kapcsolodva helyezkednek el, citopla#méjagos szifi, mag-
juk nagy, kerek, a nucleolusuk szintén nagy. A nigglések szerint egy at-
meneti sejtformardl van szo, amely a ##siekben degeneracio eredménye-
ként eltinik a tisdhambdl (Callebaut, 1991b). Feltételezik, hogy aZiodo
granulosa sejtek lebomlo épitanyagaikkal a fefldé petesejtet taplaljak
(Guraya, 1976).

Az intenziv osztédas édzakat igazolt®H-timidin beépiilés kimutatasaval
Callebaut et al. (1990) japan firjben, akik megatlattak, hogy az 1 és 2 mm
atmenbju tiszdkben zajlik premitotikus DNS szintézis a legnagyabértek-
ben, amit egy kisebb csucs kdvet az 5 mm-eskiien. Etbl a méretdl felfe-

|é a granulosa rétegben a sejtek osztdédasanakeitdtea folyamatosan csok-
ken. Ezt igazolta Gilbert et al. (1980) is, aki rAkagpitotta, hogy a granulosa
réteg DNS tartalma progressziven csokken &&igs soran.

A hazi tyuk kis tuséiben (5 mm) a granulosa sejtek tobb réteget alkotaa
tisz novekedésével a sejtek ,szétterjednek”, adii&m oszlopham, majd
kobham jelleggel egyrétége valik. A sejtekre valtozé6 mennyidedparant-
christas mitochondrium, szemcseés és sima endopté&umaetikulum, Golgi-
apparatus, valamint nagy ovalis mag, szefr@enucleolus-szal a jelleniz
Ennél a méretnél gyakran a mitézis jeleit mutajinsegok figyelhebk meg,
valamint lipid cseppek a citoplazmaban (Rothwellet1977).

A hierarchiaba beléptis®ben a granulosa rétegnek ugy kell kielégitenie
minden igényt (transzport, hormontermelés, meclanitmogatas), hogy
kozben folyamatosan idomulnia kell a rohamosan kéveetesejthez, a-
mellyel a fejbdés kezdeti szakaszaban direkt kapcsolatban &inipsa
membran-oolemma), majd ez a direkt kapcsolat niggiszmert a fejpdés
elérehaladtaval kozottik a membrana perivitellinarjidemeg, amely a gra-
nulosa sejtek szekrécids terméke. Hazi tyakban struaitira 7 mm-es tiéz
nagysagnal jelenik megdéslzor (Wyburn et al., 1965a), Rothwell et al., (1977
szerint korabban, 5-6 mm atmiémeéretnéel. Anyaga mukopoliszacharid, a-
melynek allomanyaban a petesejt sejthartyajavahyzmosan rendédott
fehérje rostok figyelhék meg. A membrana perivitellinat a granulosa és-a p
tesejt febl egymas felé kozebtnyulvanyok szakitjak meg, ez a sugaras struk-
tira a zona radiata, amely jol fejlett a dep tliszkben (Rothwell et al.,
1977). A 25 mm atméyi tyuk tisdben a granulosa makrobolyhai a membra-
na perivitellina rétegén athaladva kiszélesednekiessnosomakkal kapcso-
l6dnak a petesejt membranjahoz (Perry et al., 1978)

A tisz novekedeés utols6 fazisa viszonylag rovid ideig ésr a petesejt na-
gyon intenziv novekedése kiséri, korulbelll 7 nkgit @ 8 mm atméji tu-
sz6b6l 37 mm-es preovulacios tistejlodik. A petesejt 15-sz6rds felszin no-
vekedését a granulosa sejtek szamanak 5-szoroketise kiséri (Perry et
al., 1978). Annak érdekében, hogy a granulosa nét&gekelt osztodas mel-
lett kdvetni tudja a petesejt fellletnbvekedéséttaget alkotod sejtek ellapo-
sodnak és szeparalodni kezdenek. Ebben @&zadban hazi tydkban a gra-
nulosa sejtek magassaga [1#h-r6l 9 um-re csokken. Ezt ésiti meg Bakst
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(1979) is, aki megallapitotta, hogy tydk preovubdcilissiben a granulosa
sejtek kobham sejtek az animalis polushoz kozeledilet kivételével, ahol
oszlophamot képeznek.

A szeparalddott sejtek kozotti kapcsolatot a sepbr@nok oldaliranyd mik-
robolyhai, illetve citoplazma nyulvanyok biztoskjaAz intercellularis rések
0,1-0,5um szélesséek és egyneih elektron denz szemcsés anyag, a perivi-
tellin réteg anyaga tolti kiket. A granulosa sejtek szeparalédasa nem tekint-
het altalanos jelenségnek, a kontaktusban maradikséjieobbféle sejtkap-
csol6 strukturat is meg lehet figyela plazma membranok fuzigjat, illetve a
macula adherenst (Perry et al., 1978).

A granulosa sejtek a sejtek k6zotti meglazult kafatst fokozott fibronectin
szintézissel is kompenzaljak, amelynek mennyiséyekszik az intercellula-
ris résekben a fokozodo progeszteron szintéziadritr hatasara. Ezek a gli-
koproteinek az extracellularis matrix alkot6i ésrifiumok formajaban kap-
csolatban allnak a sejtfelszinnel, ahol strukt@asito szerepet jatszanak
(Conkright et al., 1995).

A gyors fejbdési fazisban az elektronmikroszkopos képet azgatrgaszport-
ra, valamint az intenziv szteroid (progeszteromtézisre utalo jelek uraljak,
a granulosa sejtek apikalis részében tobb, csagantelhelyezked Golgi-
apparatus, kiterjedt halézatot alkoté endoplazroatiketikulum ciszterndk,
valamint szamos granulum figyelbetmeg, illetve vezikulumok, amelyek
megjelenésikben lizoszomakra hasonlitanak. A @ipaban jellegzetes
képletek az aggregalddott riboszomak, a transos@ni&ulumok, valamint a
transosomak a sejt felszinén (Perry et al., 1978).

A szik anyagok nem csak a granulosa sejteken Kétgsthatnak el a pete-
sejthez. Callebaut (1982) irta le a granulosa lsée6tt zajlo, intercellularis
transzportot kisérmorfoldgiai valtozasokat hazityak tigeben. A tlisé mé-
retének novekedésével parhuzamosan a granulosk dejzotti csatornak
egyre tagabba valnak. A VLD lipoprotein részecskék40 nm atmé) a la-
mina basalison és a granulosa sejtek kozo6tti asaton athaladva érik el az
oolemmat és kapcsoldédnak a petesejt felszini €gkecskéihez. A szikanya-
gok beépiilése receptor-medialt endocitozis utjéeénik, a VLDL és vitello-
genin receptorokat elektronmikroszkopos immunhleaioaval mutattak ki
hazi tyuk petesejtiének plazma membranjan (Barbal.,€1991).

Japan furj F2 és F3 ti@ben a tusé tobb rétegében is igazolta Callebaut
(1991c) az aktiv lipid transzportot elektronmikrkdgos modszerrel. A lipid
cseppek kimutathatok voltak a granulosa réteg vdégs sotét sejtjeinek api-
kalis részeben, a sejtnydlvanyokban membrannall ke, a membrana pe-
rivitellina rétegében és az ooplazma superfici@iegében lipid massza for-
majaban. A lipid cseppek megfigyelliktvoltak a theca interna sejtjeiben is,
valamint a bazalis membran réseiben is. A makrokutdd és komplexeik
transzportjat teszik leh&té a theca kapillarisainak endotheljében fellélhet
intercellularis csatornak, a lamina basalison &t porusok, amelyeken ke-
resztll a granulosa sejtekbe jutnak be ezek a Vetgki(Callebaut, 1988b).
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A teljes kifejlettségét elért petesejt az ovulasaan 16Kkdik ki a tissbdl.
Yoshimura et al. (1993a) 25 6raval a varhato oval&btt tanulmanyoztak
japan furj preovulacios tuégben az ultrastrukturalis valtozasokat. Ebben az
idészakban a csirakorong kdzvetelenil a petesejt plamembranjanak koze-
leben figyelhei meg, 6 éraval az ovulaciéédd folyadékkal telt rések jelen-
nek meg a petesejt és tkd kozott. A granulosa sejtek citoplazma nyulva-
nyaiban megjelehelektron denz képletek a lizoszomalis enzimekvakida-
sara utalnak.

Japan furj kisérletesenoedézett LH csucsot kovételektronmikroszkopos
valtozasokat irja le F1 ti8kben Yoshimura et al. (1993b), amely szerint 2
oraval az LH csucs utan a csirakorong koril memiatkorulvett vezikulu-
mok jelentek meg nagy szamban és a petesejt-g@nalkapcsolat meglazu-
lasanak els jeleit lehetett észlelni. A perivitellin réteg @mziv duzzadas (fo-
lyadékfelvétel) jeleit mutatta. 6 6raval az LH ikged utan a sejtmagban a ma-
sodik osztodasi orso kialakulasa, valamint ad sklrki test megjelenése volt
megfigyelhed.

Az ovulaciét megéizé 20-30 percig az F1 ti8Zalaban magas proteolitikus
enzim aktivitas meérhét amely kbzvetlenll az ovulaciood lecsokken. Az
alacsony szint a tusfal felrepedését mediedé enzimkiaramlast (deplécio)
tukrozi (Nakamura et al., 1980). Az enzimek kozi@nkelt szerepet jatszik a
neutralis proteaz, amely a k8zovetes sejt kozotti alapallomany lebontasaban
jatszik aktiv szerepet és aktivalasaban felt&ret progeszteron hatas a meg-
hatarozo (Tojo et al., 1982). Az F1 taezbelll is a stigma régiojaban a leg-
magasabb a proteolitikus enzimek — neutralis éarsavproteaz, kollagenaz —
aktivitasa, amelyekre stimulalé hatassal van aad_gawa et al., 1984).

A tiszham rétegét alkotd granulosa sejtek heterogemitasitnak hazi tyuk
preovulacios tlusgeben. A sejtpopulacion beldl elkllonitBetgy viszonylag
magasabb protein tartalmu sejt csoport, amelybeyassbb az RNS tartalom
is. Ennek a szubpopulacionak a részaranya a maisa@an névekszik (35%-
rol 74%-ra), mig az alacsony protein tartalmu &ejészaranya 65%-rol 26%-
ra csokken. A két eltértipus szerepére ez idaig nem sikerult kietégiagya-
razatot adni (Press, 1964, Marrone et al., 1988).

A tiszham sejteken belul morfolégiailag is észlethettérés, a granulosa
sejtek differencialédasaban meghatarozo szerefsziKaa sejtek pozicidja a
csirakoronghoz képest. A discus germinativus mdtalsan aktiv, ndvekede-
si centrumnak is nevezik. Hazi tydkban a csirakgrarnisd distalis részé-
ben, a tisinyélhez kdzel helyéalik el. Ezen a terlleten a granulosa sejtek
nyulvanyai sokkal kifejezettebbek, gyorsabban peadilodnak (kevésbé éret-
tek), tobb plazminogén aktivatort szintetizalnalgkpuk megnyult, oszlop-
hamsejtek. Ezzel szemben az Ugynevezett proxirgéisulosa sejtek diffe-
rencialtabbak, kdbhamsejtek a preovulaciésdiisen, kevesebb plazminogén
aktivatort, de tdbb progeszteront szintetizalnais¢fikau et al., 1996, Tisch-
kau et al., 1997). A kulonbségek a csirakorongl &tekretalt epidermal
growth factor (EGF) paracrin hatasanak tudhat@beely nagyobb mértékben
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fejti ki proliferacio-stimulald hatasat a distasjtekre (Yao et al., 2001). A
csirakorong elengedhetetlen a thiszjlodéséhez, kisérletes destrukcioja utan
24 oraval olyan degenerativ folyamatok indultak naetjisében (apoptosis
egyes granulosa és theca interna sejtekben, tlhezxm& erek endotheljeiben),

=z 7

3.1.1.1.1.1. Specifikus sejtorganellumok a granulosa sejtekben
Transosomak

A hézitydk granulosa sejtjeinek citoplazmgjabaramnt a granulosa sejtek
felszinébl induld nydlvanyok végén specidlis képleteketns@somakat irt le
Press (1964) és Paulson et al. (1972). A citoplaam@omb alaku képletek-
ként jelennek meg (,lining bodies”, ,vesicular bedi), falukat két rétegben
elektron denz lemezek adjak, a lbetaembranon szabdalyos sorban elektron
denz granulumok Ulnek, amelyek hasonldéan a riboakéor ribonukleaz
szenzitivitAst mutatnak. A transosomak keletkezéssiinhelyésl a
perivitellin rétegen keresztil a petesejt citopld@aba transzportalédnak
pinocytotikus vezikulumokban inkorporalva, ahol etdtelezések szerint a
lemezek fellletén transzportalt riboszémak révéaila protein szintézisében,
vagy a szik képzésben szerepet jatsz6 lizoszémidtisnek szintézisében jat-
szanak szerepet.

Wyburn et al. (1965b), megfigyelése szerint az @jgkranyba mozgo transo-
somak a granulosa sejtek citoplazma membranjaveslélietve a petesejt
membranjat elérve kinyilnak és félkor alakban atwdé membranhoz simul-
nak és ott egy otrétégerminalis membrant hoznak létre. Kozottik membran
fuzio nem figyelhet meg. A tlsé novekedésével névekszik a membranok
transosomakkal tarsult felilete, amely hazi tyGkBamm-es atménél, szin-

te az egész ovum membrant beboritja.

A transosomakat leirta Scheijde et al. (1974, 19@®ybik (1976), valamint
Rothwell et al. (1977) is. Jellegzetességik, hoggasabb reridgerincesek-
ben nem, csak hitlkben és madarakban fordulnak.el

Gyiris lemezek (annulate lamellae)

Hazityakban a kortikalis tigk citoplazmajaban, a maghartya kdzelében ki-
alakul6é Balbiani-féle testben a paros centriolunidiitlvew Golgi-area €s

a mitochondriumok mellett olyan specifikus sejtseeskék is kimutathatok,
mint amilyen a parhuzamos elhelgdedi, sima fali membranok alkotta le-
mezek komplexuma. A lemezeken szabalyos tavols@goldiektron denz
gyiriszen behuzédasok figyelhék meg, a lemezek termindlis részén gyak-
ran vezikulumot formalé Iéz6dések vannak (Bellairs, 1967). Szerepik isme-
retlen, altalaban a félo ivarsejtek kozelében figyeliidt meg. A struktirat
Deray (1979) is leirta kacsa kis fehér tiinek granulosa sejtjeiben.
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3.1.1.1.2. A fejlédé tiisz6k theca rétegének szdvettani jellemzése

A theca rétegét, amelyet k8zoveti elemek — stroma sejtek, kollagén rostok —
alkotnak idegek, vérerek (veéredények, kapillarisék)lacundk szovik at. A
kotoszovetes fal két rétegre oszthatd a nagyoblbkben, a theca internat, a-
mely a lamina basalist kdzvetelenll veszi korbéamint a theca internat, a-
mely a theca interna és a csiraham kozott hétiiezl. A theca externidban
nyujtott alaku fibroblasztok, nagy mennyiségbendgen rostok es elasztikus
rostok, valamint desmin talalhatok, amelyeknek denszerep jut a petesejt
novekedését és az ovulaciot kisgaltozasokban. A theca sejtekben valoszi-
nileg a kontraktilis elemek fehérje alkotérészeinektazise zajlik, erre utal-
nak az elektronmikroszképos eredmeények, amelyetinsze differencilatlan
stroma sejtek és fibroblaszt-siesejtek szemcsés endoplazmatikus retiku-
lumot, szabad riboszéma szemcséket, mitochondriatmolkikrofilamen-
tumokat és kis terlletre kiterj@dsolgi-areat tartalmaznak. A ké&fott kol-
lagén rostok a theca sejtek kdz6tt halmozodnaiPretry et al., 1978).

A kis fehér tlsékben a theca interna egyes dgioveti sejtjei jelleglikben
eltérnek a kornyezetlt Ezek az interstitidlis sejtek hatalmas mée&t és
eozinnal csak halvanyan fédhek (Yoshimura et al., 1995a). A tagzjlodés
soran, ugynevezett glandularis transzformaciot tarea szteroidtermelsej-

tek ultrastruktaralis jellegzetességeit mutatjghnék megfeldélen el Iépés-
ben a megnyult alaka sejtek lekerekednek, citopfgaknmérete megnovek-
szik és bennik nagy mennyiségben lipid cseppelka gindoplazmas retiku-
lum, tubularis mitochondriumok figyelhi#t meg.

A transzformacio tényét Takahashi et al. (1979zadtak elektronmikroszko-
pos szinten, megallapitottak, hogy a theca intgtaadularis hipertrofiat mu-
tatd sejtjei koiszoveti, illetve stroma eredetk.

Héazi tydkban Dahl (1970) szerint a theca externai&sna hataran, illetve a
theca externaban is megfigyelbletglandularis sejtek, vagy interstitidlis sej-
tek, amelyek kis tligk faldban elszortan, a kKizovetes rostok kdozott bazalis
hartyaval kortlvéve csoportosan alkotnak ugynevdaheta mirigyeket (the-
cal glands). Ezt a strukturat Perry et al. (1978)yobb méréit tlisk falaban
mar nem tudta megfigyelni. Valossirhogy a névekeiltiszkben, a tisifal
kotoszoveti elemeinek proliferacidja kdvetkeztében@ostokba rendemott
sejtek tbbbé-kevéshé szétszorddnak, megnyllnaled@sdunak a kérnyeze-
tukbe.

Ezt a feltételezést tamasztja ala Hernandez-Vetta. (1993) megfigyelése,
aki hazi tyuk kis fehér tiginek theca externgjaban a szteroid szintetizalo sej
teket szigetekben @brduld differencialatlan sejteknek irta le, amélgkre
nagy ovalis mag, keif vagy anndl tobb nukleolusz, valamint lipid csdppe
eléfordulasa a citoplazmaban jelletnzle ezek a sejtek megjelenésiikben alig
megkllonboztethék a kdrnyed fibroblasztoktol.
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Yoshimura et al. (1995a) feltételezi, hogy ezekadkeca externa interstitialis
sejteknek az érése az 0sztrogén receptorok me@gearan, 0sztrogén hatas-

ra kovetkezik be és valnak ,aromataz” sejtekkéskigya tlisk meéretnel.

3.1.1.2Calix

Az ovulacio utan visszamaradt képlet a calix, anaglyvulaciot koveéen kb.
6-10 napig még jol felismerhietGranulosa sejteket és theca rétegeket tartal-
maz, de ezek a sejtek mar nem rendelkeznek falektivitassal. Enzimatikus
regresszids folyamatok eredményeként néhany naptin wisszafejpdnek,
funkcidjukat tekintve nem azonosak az ésik sargatestével.

A posztovulacios granulosa sejtek elektronmikroposd jellemzését adta
Wyburn et al. (1966) hazi tyukban. A petesejt kild&sével a tlgizfala 6sz-
szeesik, a bazalis membran hullamosjiygyt” lesz, a granulosa sejtek dssze-
tapadnak, csomokat alkotnak. 24 6ravabkésa sejtek citoplazmajat szemcse
nélkuli retikulum halézattal kapcsolatban allé6 mearmal korilvett kilonbo-
z6 méreti és denzitasu vezikulumok toltik ki. Egyes sejteklaecitoplazma-
ban megfigyelhét granulumok egybefldgelektron denz masszava egyeslil-
nek. A terilet atnézeti képét a fixalas utdn adoldbttsag jellemzi a legjob-
ban, a kioldodott lipidcseppek utan a szévet csipleinlékekzteét

48 oraval az ovulacié utan a granulosa sejtek kezldiesziteni kapcsolatukat
egymassal, a bennik megfigyelhelektron denz anyagok mennyisége toébb,
a lipid cseppek polimorfizmust mutatnak, gyakragsagn egybeflggcito-
plazma terileteket foglalnak el.

72 oOraval az ovulacié utan a bazalis membraimidt a granulosa sejtek fel-
ismerhetetlenné valnak, feltételezhdielyilkon egyneiin elektron denz a-
nyagtomeg figyelhét meg a zsiros degeneracié egyérteigieként. A calix
szovetei csokkeh 3B-hidroxiszteroid dehidrogenaz aktivitast mutatnak 3
napig az ovulaciét kovéen, aminek kovetkeztében tdbben is feltételezték,
hogy a visszamaradt sejtek szexudl szteroid szatétaktivitassal rendel-
keznek (Chieffi et al., 1965, Calvo et al., 1981).

3.1.1.3A tuswk atrézidja

Az atretikus tlsdk a fejlbdés soran a differencialédas kulonbdazisaiban
megrekedt tigk, amelyek nem érik el az ovulacios stadiumot. Kydmat-
ban az apoptosis jatszik szerepet (Tilly et alQ1)9A szdvettani képre jel-
lemz5, hogy a granulosa sejtek kdzo6tt gyakoriva valdegmagok DNS allo-
manyanak fragmentalodasa (oligonukleoszomak ketéded. A theca réteg
sejtjeiben ezek a folyamatok csak ritkan figyetheneg.

Az atretikus tls@k sejtalkotoinak reabszorpcidja a vérkeringésbhelmist
koveten kovetkezik be, de a nagyobb tilsesetében éfordul, hogy a deg-
radalodott tlisk fala atszakad és tartalma a hasuregbe folyiknKge a has-
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hartyardl szivodik fel a szikanyag. Az atrézia kivaokai még nem teljesen
ismertek, de vannak bizonyos tények, amelyekeefegybe kell venni:
gyakoribb az atrézia éordulasa azok kozétt a titde kozott, amelyek még
nem léptek be a tiék fejlédési hierarchigjaba (hazi tyukbar8-9 mm tlsé-
atmer) és amelyeknek granulosa sejtegd ovo fokozottabb apoptosis-
hajlamot mutattak (Witty et al., 1996.), valaminszezonalisan kditmada-
raknal a szaporodasi ciklus végeén (Erpino, 1973),

az apoptosis folyamata evolucios termék, amelgkejzelektiv eliminalaséara
szolgal szovetek atépullése/atépitése soran, iletzkdze a normalis meguju-
lasnak, szoveti turnovernek, a vizsgalatok szeragyon sok faktor kdzvetit-
heti a sejtpusztulast elinditd szignalt, mint ptl-B csaladhoz tartozo fehér-
jék, egyes protoonco

gének csoportja, tumor szupresszor genek(\sdm Nassauw et al., 1999),

» elgondolkoztaté, hogy ezek a gének a offijl tliszkben is ex-
presszalddnak, expressziojuk szintje 6sszeflggaautpsa sejtek ,vele-
szlletett” apoptosis hajlamaval. Ugyancsak fofigpgelembe venni, hogy
ezeket a géneket altalanossagban ugyanazok aanélethyedk szaba-
lyozzak, mint amelyek a tobbi féfo tlis® életképességet is szabalyozzak
(nbvekedesi faktorok, gonadotrop hormonok, stb.).

3.1.1.3.1. Az atretikus tlisz6k szovettani jellemzése

Az elérehaladottan atretikus titde makroszkoposan is elkilonitbkta fejlo-
do tuszktol, alakjuk és szinuk rendkivil heterogén képet mutgpintatuk
petyhtdt, hullamzd, felszinik rancos, néha haemgiés, szinlk a szurkét
a sargaig valtozhat (Gilbert et al., 1983).

Altalanossagban elmondhatd, hogy az atretikusskimen két, ellentétes ira-
nyla folyamat figyelhdét meg egyiddjleg, az egyes alkot6elemek proliferaci-
Oja, amelyet mas alkotd elemek leépilése kisér.

A kisebb mérdt fehér tlisék atrézidja invaziés jelldg a sejtek szarmazhat-
nak a tiséghambal, vagy a thecabdl, vagy mindketil, a szik reabszorpcidja
pedigin situtorténik. A granulosa sejtek dezintegralddnakejeek hipertrofi-
kusak, magjuk piknotikus, citolpazmdjuk vakuolizalni utalhat a kioldodott
lipid cseppek jelenlétére is. A zona radiata szakattq valik, ami lehévé
teszi a granulosa sejtek beszaporodasat, illetintédle sejtek behatolasat az
ooplazmaba, kdzottik fagocitakét, voros vérsejtekétiazi tyukban, a dege-
nerativ folyamatok végén lényeges csokkenés figgelimeg kis fehér tligik
mitotikus aktivitdsaban (Kitamura et al., 2002).

A leépllés végsszakaszaban kigzovetes gyrii demarkalja a centralisan he-
lyez6d6 masszat, ami a tishelyén alakult ki (Guraya, 1989).
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Az atréziat olykor a theca rétegek glandularisjeiegk hipertrofiaja is kiseér-
heti, amelyeknek tbbb sejtsor vastagsagu retegekiglgy gyirit alkot a le-
epub tasz kordl. Guraya (1976) szerint ilyenkor a theca ningeglandularis
hipertrofiagjahoz azoknak az interfollicularis irdgtialis glandularis sejteknek
a hipertrofizalt rétege tarsul, amelyeket a $fsthoz kdzel e$ stroma sejtek
szeparalnak és zarnak rostjaik k6zé. A glandut@yisit kotoszovetes sové-
nyek szovik at sugarasan, amelyek a voltdtabol szarmaznak.

Az interstitidlis glandularis sejtek mennyiségehi@bkis fehér tisk es a kis
sarga tusik fokozott degradaciojanak ddzakaban, vadmadarak esetében a
koltést megdizo idészakban (Chalana et al., 1977, Kern, 1972). Fidiaie
hogy ezek a sejtek az androgének szintéziséberapak szerepet (Woods et
al., 1966). A folyamat eredményeként az atretizdiioulisd helyét teljes meér-
tékben az interstitialis glandularis sejtek tomégje ki, amelyek a ké&sbbiek
folyaman zsirosan degeneralodnak .

Ezek a glandularis tipusu sejteR-Bidroxiszteroid dehidrogenaz aktivitassal
rendelkeznek flrjek theca interna sejtjeiben (Shagtet al., 1985).

Marshall et al. (1957) holl6 petefészkében vizedgakhz atretikus tigket,
amelyekben a fibroblasztok proliferaciojat figy&lttheg. Egyes fibroblaszt
sejtek glandularis jelldyé valtak, kifejezett, nagy, vilagos citoplazmaval.
Kern (1972) az atrézia 06t tipusat kulonitett@onotrichia leucophrys gambe-
lii tisdiben.

a.) A tusdfal atszakadasaval jaré atrézia szévettani képéaraulosa réteg
hiperplaziaja és proliferaciéja, néha toredezetiséglamint a szik alloma-
nyaban voros versejtek jelenléte jelldmigyancsak ennél az atrézia tipusnal
figyelhetb meg a tus#fal egyes atszakadt rétegein keresztul kirszik,
amely elarasztja a degradalodo tukérnyed szoveteit.

b.) A lipoid tipusu atrézianal nem szakad fel adte és barmely tigmme-
retnél ebfordulhat. Azonositasat neheziti, hogy nagyon higtsarfejléods ta-
szkre, amelyekbe szintén fokozott a lipidcseppek bige. Altalaban a sza-
porodasi ciklus vegeén figyellemeg.

c.) A lipoglandularis atrézia soran a téidamene granulosa sejtekkel és lipid
cseppekkel telitett, a theca rétege kifejezetiyddiivetes sévenyek altal lebe-
nyezett és glandularis sejteket tartalmaz.

d.) A glandularis tipusu atrézia nagymértékben hiisaz ebz6 tipushoz,
azzal a kuldonbséggel, hogy a lument csak degradaégek toltik ki, lipid-
cseppek nem figyelhéit meg a sejtek kozott. A theca glandularis segjen-
tén lipid cseppeki mentesek.

e.) Az elfolyésodassal jaré atrézia dasrban a nagyobb métietiistkben
fordul eb (Zonotrichia leucophrys gambelien 350-495um atmeénél) és
jellegében a tlsial felrepedésével jaro atréziara hasonlit, denaehi®l nem
szik kifolyasa észlelhét hanem habos jellégzold folyadéeké, amely gyulla-
dast kiséf sejteket tartalmaz nagy szamban (heterofil gramtdlkat, limfoci-
takat, hizosejteket).

Gupta et al. (1988) besorolasa szerint alaj@recsak két atrézia tipust lehet
elktloniteni hazi tyuk petefészkében, a tiiak felszakadasaval egyutt jaro
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atréziat (bursting atresia), amely 1 mm aitnét nagyobb tlsikben fordul

elé, valamint a tis#falak atszakadasa nélkil zajlé atréziat, amely 1-mém
kisebb tusékre jellemz. Ez utdbbinal jellegzetes vonas a tilgam elvalasa
a lamina basalistol.

3.1.1.3.2. Enzimaktivitasi valtozasok az atretikus tlisz6kben

A lizoszémak membrannal korilvett intracellularggterganellumok, amelyek
rendszerint hidrolazok csoportjdba tartozé enzirmékedalmaznak. A sejtek
lizoszémalis enzimjeik révén emeésztik meg — hidislirévén bontjak le -
azokat a sejt fehérjéket, poliszacharidokat, lipgde amelyre mar nincsen
szukséguk (Albert, 1982).

Ezek az enzimek, a tébbi fehérjetermégzatyaghoz hasonldan, az endoplaz-
matikus retikulum riboszémain szintetizalédnak, dnbpjutnak a retikulum
résrendszerébe, ahonnan a Golgi-apparatusba toatéppnak. Az apparatus
marginalis részét levald vezikulumok mint enzimeket tartalmazo péimti-
zoszOémak kertlnek a citoplazmaba. A lizoszOmalitanes savanyu foszfa-
taz kimutathaté az endoplazmatikus retikulum ciséiban, valamint a Golgi
vezikulumokban is (Guzsal, 1974).

A lizoszémadlis enzimek aktivitasa nem csak a kifeje atretikus folyamato-
kat kiséri, nikddésuk folyamatos a szervezetben zajlé allandagtyrnover
kovetkeztében. Aktivitasuk kimutathat6 differenédd szervekben is, amikor
a fejlodés egyiddj, részleges szoveti leéplléssel jar egyltt bizosyasta-
rak atépulése miatt (pl. angiogenezis) (Johnsah ,e1997).

Az enzimek nagyfoku szubsztrat specificitast muthtrpéldaul #3-galakto-
zidaz a sejtmembranokban talalhat6é glikolipidek ¢alaktocerebrozidok), a
B-glukuronidaz a kditszovetben éforduld glikoproteidek katabolizmusaban
jatszik szerepet, a katepszinek cisztein-proteikakivéve a katepszin D-t,
amely aszpartat-proteindz (Gerhartz et al., 198#pszfatazok pedig a hid-
roldzok csoportjdba tartozd észterazok, az organfeszforsav-észtereéb
hasitanak le foszforsavat ligos, vagy savas pHnoptinak megfeléen és
minden niikdds sejtkdl kimutathatok (Szabolcsi, 1991).

A savanyu foszfatazt tébb mas enzimmel egyutt Claaét al. (1979) mutatta
ki primordialis tis#kben a Balbiani-féle test metabolikus aktivitasahado-
nyitékaként, amely egyre intenzivebbé valt adisivekedésével. A vitello-
genezis idszakaban tapasztalhaté névélenzim aktivitas valosziikeg a ti-
szshamban zajlo hidrolitikus és transzport folyamatdéaéri (Chalana et al.,
1980).

Atretikus tlisdkben, az autolizissel egyutt jaré folyamatokbarasgu fosz-
fataz aktivitas novekedést észlelt Abe et al. (3968yanakkor a lugos fosz-
fatdz aktivitasa csokkent. Mivel a lugos foszfabdzsmert, hogy a membra-
nokon keresztil zajlé transzport folymatokban j&tszerepet, ezért feltétele-
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zik, hogy aktivitasanak csokkenése a kapillarisekmeabilitasanak csokke-
néseét tukrozi a leépilés folyamataban.

A katepszin D proteolitikus enzim, madarakban ellagenezis idszakaban
tolt be kulcsfontossagu szerepet. Elkin et al. §)9mutatta, hogy japan
furjben a szik plazma prekurzoraibol a katepszihddit le beépithétmeéreti
polipeptideket, vizsgalata szerint a plazma VLDopmteinjélsl és vitello-
geninjéldl phosvitint allit eb. Az enzimet kimutattak hazi tyuk majabdl is
(Retzek et al., 1992).

Hazi tydkban a csirakorong destrukciéjaval mestgrseén dlallitott atretikus
tuszben 20 6raval a beavatkozas utan degenerativ falydat lehetett meg-
figyelni. A granulosa sejteken belili folyamatok Ilee a thecaban, a fibro-
blaszt jelled sejtekben a lizoszomalis enzimek aktivalédasamakneénye-
ként hidrolizis jeleit lehetett megfigyelni (Yoshima et al., 1995b).

3.1.2 A petevezeb

Madarakban a petevedea bal oldali Muller-féle jaratbdl feéjdik ki és hat
szakaszra oszthato: infundibulum, magnum, isthratexus vagy héjmirigy,
uterovaginalis junctio, vagina. A petevezdelépitésére altalanossagban el-
mondhatd, hogy fala a luméhkifelé haladva nyalkahartyabdl, izomrétégb
€s savoshartyabdl all. A petevdrzayalkahartyaja a szerv egész hosszaban re-
dozott, a redk nagysaga,isisége, szine szakaszonként valtozé, az uterusban
szemolcsok alakultak ki (Guzsal, 1967). A nyalk&yshamrétegét az alap-
hartya hatarolja el a nyalkahartya &gt6vetes rétegéit Ez a rugalmas és
kollagén rostok, valamint fibroblaszt jeliegejtek alkotta réteg az, amely a
differencialédas ilszakaban magaba foglalja a nyalkahartya mirigyn@lo
nyat. A hamréteget csillé nélkili szekréciés sefteds néven kehely sejtek)
és csillés sejtek alkotjak. A csillos sejtek a hghlartya redk tetején a leds
ribbek, a redk aljan Bleg szekrécios sejtek helyezkednek el. A laming{ro
ridban ezen kivul mas sejteket is meg lehet figyémfocitakat, plazma sej-
teket, makrofagokat, hisztiocitdkat, valamint hgteket. Ezeknek a sejtek-
nek a nagy része IgG pozitivitast mutat (Kimijintaak, 1990). A petevezét
falaban korkordos és hosszanti lefutasu simaizortokogalalhatok, amelyek
0sszehluzddéasa révén jon létre a petedgretisztaltikus mozgasa. A peteve-
zebt legkivil savos hartya (serosa) boritja, amelpailagtos kdtszovetlsl és
egyrétedg mesothel hambal all (Guzsal, 1967).

A petevezgt feladata az ovulalt ovum befogadasa, és a tokGEszeinek
szintézise, a kész tojas lerakasa. Ugyancsak aqzetben torténik meg a
petesejt megtermékenyitése, valamint az embréofé kezdeti szakasza
60.000 sejtes blastoderma allapotig (Bakst, 1994).
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3.1.2.1Infundibulum (t6lcsér)

Az ovulacié soran a tuébol kilokédott petesejtet a tdlcsér alaku infundibu-
lum fogadja be, ezért az infundibulumdslerban az ovulacié idején valik ak-
tivva. Egyes esetekbenstrdul, hogy az infundibulum ,elvéti” a petesejtet
€s az a hastregbe ovulalédik, ahonnan kb. 24 étafalszivodik (Johnson,
2000). Az infundibulum hazi tydkban atlagosan 8 bosszUsagu szakasz,
amely Bain (1969) szerint harom részre oszthiatdoria rész, tolcser rész és
chalazaképi rész (disztalis infundibulum).

A petesejt kb. 25-30 perc alatt halad at ezen kaszan és spermiumok jelen-
léte esetében itt torténik a megtermékenyités isp@&rmiumok az infundi-
bularis ondosejttarold csovecskékben tartozkodnd&rimékenyitésig, ame-
lyek eltében a tdbbi mirigyil nem rendelkeznek exocrin funkcioval. Az
ovumot korulvev membranok kozil az €lgkilss perivitellin réteg) itt ala-
kul ki szorosan a szikhartyat korulvéve. A membedryagat mucin tipusu
proteinek alkotjak és a magnum altal szekretalohidstipusu proteinekkel
egyutt részt vesznek (tbbbszérésen megcsavarodogyaz ovum spiralisan
lefelé halad a petevedéten) a chalazaréteg (membrana extravitellina) atkot
saban. A kész tojasban a jégzsinor benyulik a naghital szintetizalt vastag
albumen rétegbe is, igy biztositva az ovum, magtieg a késbb fejlodd
embrio centralis fixaciojat (Péczely, 1987).

A tolcsér szajadéka hartyasizen elvékonyodott, széles, nyulvanyokat tartal-
mazo képlet, amelyekben hosszanti elhelyezKedigsaizom kétegek vannak.
A fimbridk valoszirileg a petesejtnek az infundibulumba toétéranyitasa-
ban jatszanak szerepet. Kiuilla savoshartya boritja, amelynek kobhamsejt-
jei fokozatosan mennek &t — alacsony, majd maghbaa - a bels felszin
hengerhamjéaba. Az infundibulum mirigy nélkili nyaliartydjanak hamrétege
egyréteg, csillés hengerham, amely a fehérjetenedsz felé fokozatosan
tobbsorossa valik, s a sejtek kdzott kehelysepédnpek meg (Guzsal, 1967).
Mind a csillés, mind a szekréciés hamsejtek reraaikk mikrobolyhokkal
(Aitken, 1971).

3.1.2.2Magnum (f¢ szakasz)

Az infundibulum szakaszabol tovabbhalado tojas gmamba jut, ahol hazi
tydkban kb. 3 Ora alatt a petesejt koré rakodigjastehérje, azaz az albumen.
A nyéalkahartyaban dsztrogén hatasra harom sejttiptesencialodasa figyel-
hetb meg: csillés hengerham, kehelysejtek, csoves yakihamja. Egy-egy
sejttipus a tojasfehérjét alkotd 0sszékegzeles spektrumat szintetizalja, bi-
zonyos specializacié azonban fennall. A csovesgyekben torténik az oval-
bumin és egyes higabban folyd fehérje-6sséiterintézise, mig a kehelysej-
tek ovomucint, ovomukoidokat és avidint termelnAk. alboumen tobb mint
40 kuloénbos fehérjét tartalmaz, de ezekly adja a tojasfehérje szarazanya-
ganak tobb mint a 90%-at. A fehérjecseppek a &édpzojas athaladasakor
jelentked mechanikai nyomas inger hatasara Urtlnek a lumehlejasfe-
hérjen belul 3 réteg kulonithiieel, egy bels és egy kil higanfolyo réteg,
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melyek kdzo6tt egy ovomucinban gazdagrisfolyd réteg helyezkedik el
(Péczely, 1987).

A magnumban a nyalkahartya 6&degyszeifiek, masodlagos ré# nelkul. A
hamréteg tobbmagsoros csillos hengerham, amelynn{savanyd mukopoli-
szacharid) termélkehelysejteket tartalmaz. A hamréteget alkotéekajhag-
jai jellegzetes mintazatot adnak, a csillés hengredejtek hosszu, keskeny
elemek, melyek magva a felszinhez kozel helyezkedhamig a kehelysejtek
vaskosak, magvaik inkabb bazalisan helyezkedneld giropria mirigyeket
alkotdé hamsejteket az aktiv magnumban teljesettikidz acidofilan fesido,
szekretalt ovalbumin valadék szemcsék, amelyekiabdtyti sejtmagot dssze-
nyomjak és a sejt bazisahoz szoritjak le. Hasopidé&g nyomja 6ssze a peri-
tubularis koédszovetet a csoves mirigyekben felhalmozodott v&iadénely
szinte eltinik a szOvettani metszetékr A mirigyek hamsejtjeinek felllete
mikrobolyhokkal fedett.

A kilrulést koveben a mirigyhamsejtek magassaga csokken, latha@udar
mirigy lumene, valamint a propria K&izbvetes allomanya is. A szomszédos
mirigyek kilrtlése nem dsszehangolt, valdsleg a szakaszon athaladé pe-
tesejt mechanikai hatasara nyilnak meg a sejtééabgan. A kitrulést kove-
téen a regeneracio hazi tydk esetében 1-2 érat gésyle.

A magnum és az isthmus szakasza kozott szabad stesidthato, kb. 1 mm
széles hatar szakasz figyelhebheg, amelyben hianyoznak a propriamirigyek
(Aitken, 1971).

3.1.2.31sthmus (sZikilet)

Héazi tydkban az isthmus 9-10 m cm hosszUusagu égekdtt korkords sima-
izom réteggel rendelkezik. A tojasnak kb. 1,5 Or&@n sziksége az
isthmuson tortéh athaladashoz, ahol két héjhartya rakddik a toj@sfe réte-
gére. Mindkét héjhartyat kollagén rostok alkotjakyelyekhez a proteinek az
isthmus csoves mirigyeiben keletkeznek. A felt&édek szerint a szekrécio
fokozasdhoz a kulcsinger az az isthmus falra hedaifiést okoz6é nyomasin-
ger, amelyet a spirdlisan lefelé halado, forgost@koz. A bels§ és a kil
héjhartya kb. 15 és 50m és mindketit rostok egymast fédrétegei alkotjak.
A tojasrakas pillanataban a két membran réteg saoregymashoz illeszke-
dik, de a tojas leliését kisérve, a tojas tompa végén, a légkamrieténia
két réteg elvalik egymastol. Az isthmus alsé sza&kasmegindul a kalcium
karbonat kristadlyok lerakddasa a kilkéjhartya rostjainak kereszéeZsi
pontjaiban, az organikus mamillamagokban. A kalcikanbonat kristalyok
névekedése innen folytatddik tovabb az uterusban.

Az isthmusban a nyalkahartya propria mirigyei rédtdek, a mirigyhamsejtek
halvanyabban festinek, kisebb szemcséket tartalmaznak, amelyek r&izio
kevésbé hajlamosak. A granulumok neutralis mukspatiharidot és kén tar-
talma fehérjét tartalmaznak. A csdves mirigyek daka amorf anyagként
urdl a mirigyek tregébe, ahol fibrillumokka kondéhadik. Ezekre a rostokra,
az isthmus urege felé haladva rétegesen poliszdatadodik fel. Egyes néze-
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tek szerint a csoves mirigyek a rostok kozponteéfghrészét, a hamréteg a
kiilsé poliszacharid bevonat anyagat termeli.

Az isthmusban a hamréteget tobbmagsoros csillogenbam alkotja, amely-
ben az €z6 szakaszhoz hasonloan csillos hamsejtek és székrezemcses
sejtek valtakoznak, koztik elvétve regeneraciosegyétek figyelhdéik meg.
Mindharom sejttipus felszine mikrobolyhokkal fed@teczely, 1987, Aitken,
1971).

3.1.2.4.Uterus (héjmirigy)

Hazi tydkban az uterus mintegy 10 cm hosszusagiepgs reszén ampulla-
szefien kitagult. A tojas kb. 6 6raval az ovulacié uékezik ide és itt tart6z-
kodasanak 18-20 6raja alatt alakul ki kortlotte @smhéj. A meszesedés fo-
lyamata nagyon lassan indul meg a héjmirigyberezalé&ti fazisban a tojasfe-
hérje el l1épésben sokat, majd ezt késet kb. 15 g folyadékot sziv fel a
membranokon keresztil. A kalciumbeépllés maximyB@0 mg/ora) az
uterusban tartézkodas 14. ordja koril észlélhetajd az utolsd két éraban
rohamosan csokken. Ezzel egyide@ a pigmentalt tojast tojé fajok esetében
megindul a porfirinszarmazékok beépilése a mésahéb tojasképidés
utolsé6 mozzanataként a mészhéjra egy kutikula rétkgdik, amely szintén
tartalmazhat pigmenteket. A kutikula valésgtéyg a méh nyalkahartya ham-
sejtjeinek terméke, amely a tojast a nedvegségta korokozoktdl védi.

A héjmirigyben a nyalkahartya hamrétege tébbmagsasillos hengerham,
amelyben harom sejttipus talalhaté. A csillés hjmmksanagvai magasabban,
a csillé nélkili, szemcseés vagy bazélis sejtekamait a ritkan megfigyelhét
mitochondriumokban gazdag sejtek magvai alacsorayalitelye#dnek el.
Ezek a sejtek valdsiileg azt a térhaldzatot formal6é szerves matrixaiteti
zdaljak, amely a tojashéj calcit kristalyait ceméatéssze.

A propria csOves mirigyei alacsonyabbak, mint a mosgban, a mirigyek
hengerham sejtjeinek vegéiirs magas mikrobolyhok talalhaték. A mirigyek
hig, tejszei valadékot termelnek, amely fehérjéket, glikdézgben oldott
asvanyi sobkat, szénsav anhidrazt, savanyl fostfatzterazt, deofeg
kalcium- és hidrogén-karbonat ionokat tartalmazitAtermelt fehérje amino-
sav 0sszetétele hasonld a tojasfehérjééhez. Aiproprigyek mikddése di-
namikus, jellemé& rajuk a gyors szekrécidé, az intenziv transzport és
reabszorpcids tevékenység (Aitken, 1971, Pécz8Bi LJohnson, 2000a).

3.1.2.5Cervix (nyak)

A méh és a hively hataran helyezkedik el az utaginalis atmenet, vagy
utero-vaginalis junctio, amely tydkban 1-2 cm hossgu szakasz. Nyalka-
hartydja jOl fejlett, hosszanti rédbttsédi, a nyalkahartya hamja tdbbmag-
soros, csillés hengerham, amely csillos és cséléiili szemcsés sejteéball.

A reddk mélyedéseiben helyezkednek el a spermium tarslivecskék
(sperm host tubules), amelyek fontos szerepetghatdz a tojasok terme-



24

kenységének folyamatos biztositasaban. A cstveeslkegyréte hengerham
boritja, a sejtek apikalis feliletén mikrobolyho&nm figyelhetk meg. Egy-
szeri inszeminalas utan a cstvecskékben taroltrsperok akar 3-10 hétig is
medrizhetik termékenyét képességtiket, bar a megfigyelések szerint tyaknal
5-7 nap utan, pulykanal 14-21 nap utan mar csokkasrd a termékeny toja-
sok részaranya. Holm et al. (2002) megfigyeléspjata japan furjben a sper-
mium tarolé cstvecskék maturacioja mégeh petevezét maturaciojat, mi-
vel mar a tojasrakast megeb idészakban spermiumokat tudtak kimutatni a
tarolo csovecskeéld.

Természetes parzast koden a klodkaba Uritett spermiumok aktivan a sper-
mium tarol6é cstvecskékbe vandorolnak. A csovecskelkdltalaban 50-200
spermium helyezkedik el kétegekbe renttbz, feji végiukkel a kamra alja-
hoz illeszkedve. A kulonb&zidépontban betarolt spermiumok a csdvecske-
ken belll nem keverednek egymassal, ami teléeteszi azt, hogy mindig a
legfrissebb spermiumok termekenyitsék meg a petébvallaciot kdveien
(Zavaleta et al., 1987).

A cervix teruletén fejlett korkoros izomréteg alaki, amelynek nikédése
révén ez a szakasz mint utero-vaginalis sphinctigonik, izolalja, illetve
védi a kul$é behatasoktdl a peteveédelsobb szakaszait és esetenként a ben-
ne kialakuléfélben lévtojast.

3.1.2.6.Vagina (hively)

A vagina kozvetlenll a kloakdban végdé rovid petevezét szakasz, amely-
nek izmos fala és sphinctere fontos szerepet tziovipoziciéban. Hazi
tydkban hossza 6-7 cm. Uregdilsza falaban 1é¥ intermuszkularis sovények
azonban nagy kiterjedé&sagulast tesznek leléet tojasrakaskor. A peteveze-
tonek ez a szakasza kismértékben ivelt lefutdsisradjaskor kiegyenesedik
€s egyenesen a klodka szajadékaba tolddik, apedig a kloakaval tortén
érintkezés nélkul jut ki a kdlvilagra. A vagina tgghartyaja hosszanti lefuta-
su keskeny, magas rédalkotjak masodlagos invaginaciokkal. A hlvelysals
szakaszan a rél korkordossé valnak. A nyalkahartya hamrétege Gssilts
kehelysejteket tartalmaz, ez utdbbiak szama a dzldjtelé fokozatosansn A
kehelysejtjek sikos valadékot termelnek a tojaszéssa tételéhez. A hively
also szakaszanakdeeljes korkéros €s hosszanti izomzdia ki a szajadékot
parzas és tojasrakas alkalmaval. A vagina az urodeés proktodeumot el-
vélaszto reéin szajadzik be a klodkaba (Péczely, 1987).
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3.2.  Apetefészek endokrin m Gikddése

3.2.1. A petefészek szteroid hormonjai

.....

néven szexual szteroidoknak is neveiiet. A szteroid hormonokat a sztero-
id vaz szénatomjainak szama alapjan soroljuk bez&8atomot tartalmazédak
(C-18) az Osztrogenek, a 19 szénatomosak (C-1anh@mgének és a 21 szén-
atomosak (C-21) a progesztagének és a mellékveskdidjai.

A szteroid hormonok kdz6s prekurzora a koleszteaolely a majsejtekben
képadik és nagyobb hanyada kozvetlenll a keletkez&se éazteregxik (2.
abra). A koleszterol észterek a vérarammal jutiak ezteroidtermél szer-
vekbe (az ivarmirigyekhez és a mellékvesekéregham)| lipidcseppek for-
majaban épullnek be az endokrin sejtekbe. Enzimatiilyamatok révéen
deészterifikalodnak, majd a szabad koleszteroltaamondriumokba jut, ahol
a pregnenolonna torténkonverziot a P45Q. citokrom enzim (cholesterol
side-chain cleavage enzyme) katalizalja, amelyrgiitasa a granulosa ré-
tegben a tusefejlodésével aranyosan novekszik.

A pregnenolon kiindulé vegyiilete lehet mind a psxeron szintézisnek,
mind a 17e-hidroxipregnenolon szintézisnek, amely utobbéstsban end-
sok esetében szamottea mellékvesekéregben (Etches, 1990).

koleszterol
l (P450scc)
17 a-hidroxilaz 17,20-dezmolaz

pregnenolon — 17a-hidroxi- ~—— dehidro-
l pregnenolon epiandroszteron

A® 3B-hidroxiszteroid dehidrogenéaz a°

| | |

17 a-hidroxilaz 17,20-li4z
progeszteron —— 17a-hidroxi ——— androszténdion
progeszt eron
7,8»h|dr0X|szter0|d
(P45017,) dehldrogenaz

tesztoszteron

(P450 arom )/ \% reduktaz

dsztron 17[3 -Osztradiol 5 a- dihidro-
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tesztoszteron
17 B-hidroxiszteroid
dehidrogenaz

1. abra
A petefészek szteroidszintézisének feltételezpéidéi hazityukban.

A a kis fehér folliculusok a pregnenolont androsdiénna konvertaljak A>-
3B-hidroxiszteroid-dehidrogenaz atjan°(pathway), amelynek soran koztes
termékként 1@-OH-pregnenolon és dehidroepiandroszteron keldik€xi
abra). A gyors novekedési hierarchidba b&légrga tiisiben a pregnenolon
androszténdionna alakul, mikdzben progeszteron addszirileg 1&-OH-
progeszteron keletkezil\{ pathway). Az ovuléciét megets 15-20 6raban a
legnagyobb tlis¥(F1) csak progeszteront szintetizal (Etches, 1990)

A petefészek egyik le¢bb feladata, a petesejt termelése mellett a sdteroi
szintézis, amely elengedhetetlen az ivarszervdkdésehez és ifkodésuk
fenntartdsahoz.

A madarak petefészke is &®rban szteroid hormonokat — progeszteront,
androgéneket és dsztrogéneket - termel, kisebbékih mas, Un. szbveti
hormonokat. A szteroidok specifikusan szabalyozzasprodukciés folyama-
tok egyes mozzanatait.

3.2.2 A szexual szteroidok bioszintézise madarakban

A petefészek szteroid szintézise a tkstalat alkotd kdbszoveti rétegekbe
agyazott endokrin sejtekben, sejtcsoportokbankzajlz eltét enzimkészlet-
tel rendelkeé, specializalt szteroidogenetikus sejtek a thedarea, a theca
interna €s a granulosa rétegében helyezkedneésdamnanyuk a tuszszte-

roidtermeb kapacitasaban a tiistejlodésével valtozik, ennek megfdieh a

tusdk fejlettségi allapotuknak megfeten eltéé szteroidtermél kapacitassal
rendelkeznek.

3.2.2.1.A tuszfejlgdés utjan elindult (hierarchikus) tisk szteroid termelése

Madarakban a tigk ezen populaciéjan belil a szteroidszintézisréseldan

a A? Gtjellems.

A tiuszk szteroid produkciojat illétirodalom rendkivil gazdag. Huang et al.
(1979) voltak azok, akik ed&ent vetettek fel a tydk petefészek szteroidszinté-
zisének ‘kétsejtes modelljét’, a granulosa és aalsejtek szteroid produkcio-
ja alapjan, amelyben a preovulacios tligzanulosaja a progeszteron &b
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forrdsa a, mig a theca sejtek az dsztrogéneknek émdrogéneknek. A mo-
dell intenziv interakcioét is feltételez a granul@satheca sejtek kozott, amely-
ben a granulosabdl szarmazé progeszteron mint prekszerepel a tovabbi
szintézisek alapjaul, mivel a fégl6 tisdk thecaja nem képes a progeszteron
eléallitasara.

A vizsgalati médszerek finomodasaval a theca rétdugiil tovabbi két réte-
get kulonitettek el, a theca internat és a thedare&t, amelyek magukban
hordoztak a kétsejtes elmélet tovabbfejlesztés@&aéksegszéségét mada-
rakban (2. abra). A szteroid szintézis ‘haromsejpeslellje’ szerint (Porter et
al., 1989) a granulosa altal termelt progesztesothteca interna sejtek andro-
génné konvertaljak, amelyet aztan a theca extesjpeksalakitanak at dsztra-
diolla, mindamellett, hogy a theca interna sejtegranulosatol fliggetlendl is
képesek progeszteront és androgénekétlghni (Nitta et al., 1991a).

A ‘haromsejtes modell’-t igazolta Kato et al. (1996zsgalata is, amelyben
kimutattak, hogy a szteroid genezisben fontos getiidtszo enzimek kozil a
P450,7,, MRNS-e bleg a theca internaban expresszalodott, mig a R4
RNS-e a theca externaban volt detektalhaté, md§ésiea szintetizalt tesz-
toszteron, illetve dsztradiol szinteknek. A theageinaban mért 6sztradiol va-
l0szinileg diffazio révén jut el a th. externabdl és fedtézheben paracrin
funkciéval rendelkezik.

A granulosa és theca sejtek szteroid szintézisémakalyozasa ennél a ti-
szoméretnél mar etsorban LH szabalyozas alatt all, adenilil ciklazA
fliggd messenger kozvetitésével (Tilly et al., 1989), lgmendszer egyre ér-
zékenyebbé valik (fokozottabb valaszreakcid) azlawia kozeledtével. En-
nek megfelélen LH receptor mRNS-t expresszalddasat tudtak lkatnuta
granulosa és theca sejtekben (Johnson et al., 1996a

A progeszteron (P) szintézis szinhelye a granwegak retege, amely maxi-
malis kapacitasat a preovulacios tildzen éri el, a granulosa sejtekben torté-
nik a koleszterol konverzidja progeszteronna (John4990). Marrone et al.
(1985) szerint az F1 ti&kzben a fokozott P release-nek megi@el csokken
a P-nak, mint szubsztratnak a jetesgige. Ez tukrddik a tussk fejlédése
soran tapasztalt csokké&androszténdion szintézisben.

A theca szteroid szintetizalo képességgel rendélisegtjei rendkivil nagy
plaszticitassal rendelkeznak, vitro kérilmények kozott szubsztrattol fitigg
en tobbféle vegyllet szintézisére is képesek isl(igoez-Maldonado et al.,
1996). Porter et al. (1989) vizsgalata szerint kalf5 tls#éjébdl szarmazo
theca interna sejtek P szintézisére is képesek.

Hazityakban Kato et al. (1995) szerint a tesztosr€T) szint az F2-F4 ti-
sz6kben volt a legmagasabb, ami megegyezik Velazquak €991) mérése-
ivel, amely szerint a tesztoszteron szekrécio aziB3k thecajaban volt a
legmagasabb, majd csokkent az F2-ben és az Flegubdcios tusihen mar

nem volt mérhét mennyiség.
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Ugy tinik, hogy a theca interna T szintetizal6 képessege kizarolagos, F1-
F5 tusdkben Nitta et al. (1991b) a theca externan bellilsazert szteroid
szintetizalé populacio mellett olyan interstitiadis fibroblast sejteket is tudott
immuncitokémiai modszerekkel lokalizalni, amelyskmunreaktiv P45
P45Q.,; enzimkészlettel rendelkeztek, tehat képesek Rubdtogének szinte-
zisére.

A theca externa szteroid terretejteit Velazquez et al. (1991), jellemezte
morfologiailag hazitydk kis sarga follikulusaibaf.fibroblastok kozott €i-
fordulo sejtek differencialatlan jelleget mutatnaknelyekre jellemz a cso-
portos elhelyezkedés, a nagy citoplazma, nagy,iovahg és két-harom
nucleolus. Ezeknek a sejteknek a funkcionalis jékfgét Nitta et al. (1991b)
allapitotta meg, a theca externaban ezekben aatid&@latlan sejtekben mu-
tatott ki specifikus P45Qzom €nzim aktivitast, amelynek révén ezek a sejtpo-
pulaciok tesztoszteronbdl dsztrogént (E2) keépesahtetizalni. Maximalis
aktivitasuk is ehhez a stadiumahoz kéth@i-10 mm-es atméyi kis sarga
tuszk), mert Lee et al. (1994), akik hazitydk kis téisek (kis fehér, kis sar-
ga tussk) E2 tartalmat vizsgaltak, a legmagasabb E2 szantes sarga folli-
kulusokban mérték. Ezt tamasztja ala Hernandez/étrtal. (1993) morfolo-
giai vizsgalata is, mely szerint a theca exterifieidincialatlan sejtjeinek sza-
ma a maximumot érte el kis sarga tilszheca externajaban, majd a thisz
novekedésével szamuk csokkent és az FLligsr mar nem voltak fellelhe-
tok.

Kato et al. (1995) és Velazquez (1991)dds idopontra teszik a maximalis
E szintek kialakulasat hazi tyuk tidgdzen. A preovulaciés tugkon beldl
Kato et al. (1995) a legmagasabb E2 szintet az F4iBdk theca externa
sejtjeiben detektalta a P45Q, MRNS-nek egyuttes kimutatasaval, mig Ve-
lazquez et al. (1991) szerint a3t@sztradiol szintézis csak az F5 tiseretig
novekedett, az F4 méretnél mar csokkent és aligdeiektalhatdé az F3, F2,
F1 méretnél.

Hazitydk tissdiben a theca externa réteg vastagsaga szignifikacsikken a
kis sarga tisz méretél az F1 méretig , mig a theca interna vastagsaga vi
szonylagosan allando, de a tipikus szteroidogenikegjelenés sejtek szama
az internaban csokken (Velazquez et al., 1991).abnegfigyelést tAmasztja
ala Marrone et al. (1985) megfigyelése is, amegriaz a maturacio soran a
tuszk androszténdion termtekapacitasa cstkken.

4 :
S O O Sy & 3

LH LH LH LH LH
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progeszteron (granulosa)

] tesztoszteron (granulosa, theca interna) /
|
Osztradiol (theca externa) ——
-120 ora | -96 ora -72 ora -48 oOra 24-6ra
2. abra

A granulosa és a theca szteroid koncentaciojankdzésa a tiserés soran
kozvetlenll az ovulaciot medgelben (Bahr et al., 1983)

3.2.2.2A prechierarchikus tusdk szteroid termelése

Hazityuk esetében ide tartoznak a 8 mm atmérkisebb tusik. A legkisebb
fehér tisék thecdja, valamint a prepubertas petefészek siaosageroid akti-
vitassal rendelkezik, a szintézisrA a Gt jellemd (Levorse et al., 1994).

A granulosa sejtek ennél a taazeretnél még nem rendelkeznek P szintetiza-
|6 képességgel, annak ellenére, hogy a sejtekBdridBoxiszteroid dehidro-
genaz (B-HSD) mutathaté ki (Johnson, 2000a). Ez az erednméegebsiti
Robinson et al. (1986) megfigyelését, aki kis fettiéztkbsl nem tudott pro-
geszteront kimutatni, csak 6sztradiolt és androsidét. A 9-12 mm-es ti-
sz6k granulosai minimalis, de mar kimutathaté P szitdealmaznak az akti-
valodo P450scc citokromnak koszordest (Tilly et al., 1991).

A 6-8 mm atmésju tiszk (granulosa, theca + stroma) rendelkeznek a légtdb
FSH receptor mRNS-sel (You et al., 1996). Az FSHs@kelt, de szignifi-
kans szteroid termelést stimuldlo hatassal rendidka kis tls#k theca
interna sejtjeire (Kowalski et al., 1991), valamioliyamatos apoptosis ellenes
védelmet biztosit ezen sejtek granulosa sejteinekitro (Johnson et al.,
1996b).

Hazi tydk kis fehér tluginek theca interna és externa Kilgtegében elhe-
lyezked interstitialis sejtjei kozul csak a theca exteingerstitialis sejtjei
rendelkeznek dsztrogén receptorokkal. ValGszhogy az interstitialis sejtek
0sztrogén-osztrogén receptor kdlcsonhatas eredk@ntyérik el teljes diffe-
rencialtsagukat a tustejlodés soran, azaz valnak fokozatosan 'aromataz’ sej-
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tekké a kis sarga tuskzben (Yoshimura et al., 1995a). A kis fehér tikdzen
mind theca interna, mind a theca externa intedfiitsejtjei rendelkeznel33
hidroxiszteroid dehidrogenaz 334SD), P45Q., valamint P459, aktivitas-
sal, ami azt jelzi, hogy ezek a sejtek képesekgmmigron és androgén szinté-
zisére is (Nitta et al., 1991b).

Az utdbbi idbkben egyre jobban kezd elterjedni a tiksszteroid termeléseé-
nek ,tobbsejtes” elmélete, amely arra a megfigyeléspil, hogy a theca
interna "szteroid sejtjei” képesek progesztagérekmrogének szintéziseére,
de nem képesek az dsztrogénekére, ugyanakkor a ¢xéerna sejtjei 6sztro-
genek és elenyésanennyisé§l androgének szintézisére képesek (Pedernera
et al., 1989, Nitta et al., 1991, Velazquez etl&91).

A lassu fejbdeés allapotaban lévtisk populaciojabdl tortéh belépés a hie-
rarchiaba feltételhez kotott, a szelekcio alapjd.ldzreceptorok mRNS-ének
mar megléd expresszidja, valamint a granulosa sejtekben fionkbd
P450scc enzim készlet megjelenése. Ez utdbbi neegisét az FSH szaba-
lyozza. Az eddig FSH fldgprechierarchikus tigk a szelekciot kovéen

LH figgoéve valnak (Li et al., 1993).

Eltérs fejlédési stadiumu tugk vizsgalata soran megallapitottak, hogy a
theca externa sejtek szteroid produkcidja a dlsmaturaciojanak
elérehaladtaval csbkken (Rodrigez-Maldonado et aP619

3.2.2.3.A calix és az atretikus tugk szteroid termelése

Az ovulaciot kdveten a tlsében granulosa és theca sejtek maradnak vissza,
amelyek fokozatosan szivodnak fel, de még kb. Bn d&eresztil csokkén
progeszteron termelés mérhettiisd szbvetében (Dick et al., 1978).

Biokémiai (koleszterol tartalmu lipidcseppek deédfsa) és hisztokémiali
vizsgalatok eredményei alapjan, éslsrban aA®-3p-hidroxiszteroid dehidro-
genaz (B-HSD) és 1B-hidroxiszteroid dehidrogenaz (3-HSD) aktivitas ki-
mutatdsa alapjan tébben is feltételezték, hogyaadyllaris jelled hipertro-
fizalt endokrin sejtek az atretikus tidkben szteroid szintézis szempontjabol
aktivak és a theca interndban 6sztrogént termdileffi et al., 1965). Mar-
shall et al. (1957) feltételezte, hogy az atretikissthk progesztineket szinteti-
zélnak.

Armstrong (1985) vizsgalta atretikus tdkben az aromataz citokrom aktivi-
tasat és megallapitotta, hogy a tiksieépullése soran szintje jelésen csok-
ken. Ennek alapjan, valamint Yoshimura et al. (3988dményei alapjan fel-
tételezhed, hogy az atrézia folyamataban szerepet jatszils#fal 6sztrogen
tartalmanak csotkkenése is, mivel dsztradiol keseléreg tudtdk akadalyozni
a degenerativ folyamatok kialakulasat hazi tylkdien.
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Kisérletes uton éhllitott (2-szeri LH kezelés 18 oOranként) atretikiiszk
(F4-F1) esetében 45 perccel a masodik kezelésttdgivanertek a tlgk
progeszteron tartalmat, ahol az F1 és F3dkiszn csokkent a progeszteron
termelés, az F2 és F4 takben nem (Wells et al., 1982).

3.2.3. A madar petefészek biologiailag aktiv vegyiletei

Szerepuk elssorban a tlis#ejlédés, az ovulacio és az ovipozicié szabalyoza-
saban van.

Prosztaglandinok

Elsdsorban a simaizmokra fejtenek ki hatast, az E atopdartozd proszta-
glandinok hatdsara elernyednek, a az F csoportb@zdk hatasara dsszehu-
z6dnak a sima izmok.

A madar petefészekbetilég az i és a posztovulacios tistermeli ezeket és
az ovulaciot megéks tuszfal felrepedését eredmeényefolyamatokban jat-
szik szerepet (Yoshimura et al., 1983).

Julang et al. (1995) vizsgalatai szerint hazi tgé&nulosa sejtjeiben a trans-
forming growth factora (TGFa) altal szabalyozott mitotikus folyamatokhoz
prosztaglandinok fokozott szinszintézise sziikséges.

Katekolaminok

Adrenalin, noradrenalin, dopamin &erban a thecaban fordulnalé elegna-
gyobb mennyiségben az Ris®kben. Koncentraciéjuk szignifikansan meg-
emelkedik 6 6raval az ovulaciostt, ami egybeesik az LH csuccsal, bizonyit-
va, hogy az ovulacié szabalyoz6 mechanizmusabanceaknendokrin, hanem
idegi folyamatok is szerepet jatszanak (Bahr etl8i86).

Plazminogén aktivétor

Fontos szerepet jatszik a téisgyors névekedési szakaszaban, amikor az in-
tenziv szikbeépllést a titsgzoveteinek élénk proliferacidja és atépulése kisé
ri, valamint az ovulacio ékészitésében, amikor a stigma tertletén a szdvetek
fellazitasat, leépitését végzi el. A plazminogétivakort a granulosa sejtek
termelik, legnagyobb mennyiségben azlsk tartalmazzak.

A plazminogén aktivator (szerin proteaz), a plazgiént plazminna alakitja
at, amely kozvetlendl is részt vehet a szovetekukisiralasaban, vagy koz-
vetve, az inaktiv kollagenaz aktiv kollagenazz&étiir atalakitasan keresztil
(4. abra). A pete ovulalasat megglen a plazmin és a kollagenaz aktivitas
megnovekedik a stigma tertletén, aminek kovetkertélegradacié alakul ki

a theca kdtszoveti rétegének extracellularis matrixdban, #akgéin rostokban

és az interfibrillaris dermatan-szulfat proteogfikdban (Jackson et al.,
1993).
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plazminogén
aktivator
plazminoggn — >  plazmin széveti at, -

vagy yeépmés
plazmin

inaktiv aktiv

kollagenaz kollagenaz
4. abra

A plazminogén aktivator hatasmechanizmusa

Epidermal growth factor (EGF)

Hazi tyuk tlsadiben a csirakorong szintetizalja az EG faktort.&itesen bi-
zonyitott, hogy hatasara fokozodik a granulosaekgjtroliferacioja és csok-
ken az apoptotikus sejtek szama (Hernandez &(4ll).

Immuncitokémiailag a tu$zthecajaban és granulosjaban lokalizaltdk a hor-
mon receptorait, amelyekhez kapcsoldédva az EGvalaco ebtt allé F; ti-
sz5 LH indukalta progeszteron termelését gatolja @udt al., 1986, Tilly et
al., 1990).

Az EGF és a TG# az LH indukalta progeszteron termelés gatlasaathela-
tolja az LH indukalta aromataz aktivitast is, amalytheca androszténdion
szintéziseéeért felék (Onagbesan et al., 1991, 1992).

Insulin-like growth factor-1 (IGF-I)

Dézisfigg modon stimulalja a theca és granulosa sejtekfpratiojat, va-
lamint potencirozza a bazalis progeszteron szekrécanulosa sejtekbdan
vitro (Peddie et al., 1993).

Inhibin

Ez az ivarszervek altal termelt protein hormon tiegaed-back révén gatolja

a hypophysisben az FSH teridaését. Az inhibint sikerult csirke petefészek-
ben is kimutatni, legnagyobb mennyiségben a#ibz granulosa sejtjei ter-
melik (Vanmontfort et al., 1992). Az inhibin alegységének mRNS-ét pre-
ovulacios tlisé granulosa rétegében Johnson et al. (1993b) mkiatta

Egyes vizsgalatok szerint az inhibinnek paracrithstas tulajdonitanak, befo-
lyast gyakorol a fefido tisdk névekedésére a petefészekben (Findlay, 1993).

Activin
Stimulalja az FSH felszabadulasat a hypophysistdzos alegységgel rendel-
kezik az inhibinnel, amelyet eltégének kédolnak (Chen et al., 1996).

Vasoactiv intestinal peptid (VIP)

VI peptidet lokalizaltak a theca interna idegvédseiben, amel§l feltétele-
zik, hogy az adenil ciklaz/cAMP utjan fejti ki hatt a granulosa sejtekre. A
preovulacios tudgikben fokozza a progeszteron szintézist €s a plaxgaim
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aktivator aktivitasat (Johnson et al., 1988a). Ksivitma et al. (1995) VIP kot
helyet izolalt hazi tyuk preovulacids tiészek granulosa rétegében, ahol az
ovulacio ebtt megnovekedett a kételyek affinitasa.

3.3. A petefészek m (ikddésének szabalyozasa

Az ivarszervek ikddésének szabalyozasa a kdzponti idegrendszédrgpo-
thalamus —» hypophysis— gonadotropinok — keresztll zajlik, amelyben az
agy nem csak a ikodésukért feldls, hanem ritkddésik optimalis idzitésé-
ért, 6sszehangolasaért is. A szabalyozasban kiekdeiponti szerepet tolt be
a hypothalamus, mivel hidként kéti 6ssze az idedpeert az endokrin rend-
szerrel (lehdivé téve az idegingeruletek "atirasat” humoralissabkka).

3.3.1. Hypothalamus-hypophysis komplexum

A hypothalamus az agyalap egy viszonylag kis téejilamelyet a harmadik
agykamra jobb és bal oldali hypothalamusra osztAdbtypothalamus kis ki-
terjedése ellenére rendkivil 6sszetett struktusgarteagazo funkcioju régio-
ja az agynak. Ez a tertlet neuron csoportokat,raftgkat egyarant tartalmaz
és olyan extrahypothalamikus axonokat, amelyek éffaiadnak a hypothala-
muson. Ez a komplex struktira teszi |élvétaz dsszes extrahypothalamikus
inger 0sszedijtését, amelybe beletartoznak a szervezet barmeatyjgvol,
valamint a kalvilagbaol érkég (feny, lomérseéklet, szag, stb.) ingerek. A hy-
pothalamikus neuronok jeléist hanyada endokrin sejt, mertikddésik soran
nem neurotranszmitterek, hanem hormonok felszabaduhl reagalnak az
idegi impulzusokra. Ezek a sejtek meghatarozotiléezken, nucleusokban,
csoportosan fordulnakdel

Madarakban a szaporodassal kapcsolatos endokriomau(magno- €s par-
vocellularis sejtek) elissorban amedialis hypothalamusbamelyezkednek el,

amelyen belil eltts kozép$ és hatulso részt kilonboztetiink meg (5. abra).
Az elllss (preopticus-supraopticus) area tertiletén talalinaég a n. supra-

chiasmaticus, amely kiléndsen fontos kdzdesiterepet télt be a hypotha-
lamus felé a fény napszakos valtozasairol, mivetjaorévén dsszekottetés-
ben all a retinaval (Péczely, 1987).
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Neurohypophysis
(hypophyis posterior v.
neuralis lekenye’

Hypophysis
portalis vérerei

Adenohypophysis
pars distalisanak
caudalis lebenye:

LH/FSH
GH

Madar hypothalamusanak és hypophysisének seméikaga
POA: preopticus area, SON: nucleus supraopticudl:PMcleus

paraventricularis (Bons, 1980)

3.3.1.1A luteinizal6 hormon releasing hormon (LH-RH vagyrfsRH)

Madarakban a gonadotrop hormonok felszabaditasétl(iteinizalé hormon,

FSH=folliculus stimulald hormon) szabalyz6 lutediz hormon releasing
hormon (LH-RH, vagy GnRH) két formaban izolalhatadarak agyaban, a
cGn-RH | szintéziséért feléd neuronok az elishypothalamusban (King et
al., 1982), a cGn-RH Il (Miyamoto et al., 1984) renok pedig a hatulso
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hypothalamusban dorsalisan lokalizalhatok. Neurkrgaeparaltan fordulnak
elé, a két rendszer nem keveredik (Millam et al., 195is et al., 1993).

3.3.1.1.1. Az LH-RH hormonok funkcionalis szerepe

A fajonként valtozé struktiraju GnRH (1) a hypotausbol szabalyozza a
gonadotropinok felszabadulasat a hypophysjsinig az 6sibb cGnRH I,
amely bleg az agy extrahypothalamikus teriletein és vahdszg periférias
idegrendszerben fordulé&lneurotranszmitter és neuromodulator szerepet jat-
szik (Millam et al., 1989).

Mindkét forma LH felszabadulast valt ki vivo ésin vitro, de a Gn-RH 1l
hatékonyabb (4,7-szeres potenciallal rendelkenikijtro, élettani szerepe ez-
idaig tisztazatlan (Sharp et al., 1990). Hatdsasztiileg nem direkt hatas,
mert a Gn-RH Il neuronok nem rendelkeznek az entimenedianan védgs
terminalisokkal (Katz et al., 1990, Millam et &993, Mikami et al., 1988),
ugyanakkor azonban a Gn-RH Il szintek a szaporat#ésis fazisainak meg-
feleléen valtoznak.

3.3.1.1.2. A cLH-RH | felszabaduléds szabalyozasa

Az eminentia mediana-ban a cGn-RH | felszabaduakalonbos faktorok
gyakorolnak stimulalé hatast, ésorban dény, sszefliggésben a szaporodasi
ciklussal. A fotostimulacié kiuszébértéke fajonkeattozik, a fotostimulacio
gonad novekedést eredményez, ami bizonyos kés€ksklnap) koveti a
gonadotrop hormon release-t. Him japan flrjekbernldza fotostimulaciot
koveten mar 19 ora mulva észleltek szignifikans LH ébl B3int emelkedést
a plazmaban (Follett et al., 1977).

A fény harom fotoreceptoron és a hozzajuk tartagpalyakon keresztil
érheti el a hypothalamust, a szem retinajan, aziobayy fotoreceptor sejtjein
€s az ugynevezett mély, agyi fotoreceptorokon keiiegAriens Kappers,
1993). A tobozmirigy hormona, a melatonin kilonééamios szerepet tolt be
a circannualis ciklusnak az aktualis nappalhosgrédry 6sszehangolasaban
(Gwinner et al., 2000).

Fotostimulalt madarakban a hypothalamikus LH-RHeriiletek hormon tar-
talma szignifikansan magasabb a révidnappalos rakéaél (Foster et al.,
1988) eés meglépmaodon fényprogram hatasara pulykaban az LH-RIdrtht
lom is megemelkedik, tojo pulykakban nagyobb mesggyben detektalhato,
mint kotld, vagy fotorefrakter madarakban (Rozenbet al., 1993a).

A hypothalamus LH-RH tartalma a szaporodasi fazablosszefliggésben
valtozik. Maturacio idején a petefészek fokozodiesud szintetizald aktivi-
tasanak kovetkeztében modosul a hypothalamus-hypapkomplexum szek-
récios aktivitasa és érzékenysege is.
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Amig a fény stimulélja a Gn-RH szekréciét, addisgaxual szteroidokagas
plazma szintje csokkenti az LH szintjétivarban az dsztrogén és a progesz-
teron, himivarban a tesztoszteron képes modosit@mRH hatasat az LH fel-
szabadulasra (Davies, 1976). Ezt igazolja az a iedés, gonadektomizalt
madarakban nagymértékben mégnkering LH és FSH szintje (Wilson et
al., 1976 a). Nivarad madarakban az dsztrogén negativ feed-backshaa
progeszteron mindkét hatassal rendelkezik, gatstigailal (ovulacios ciklus)
is egyben (Wilson et al., 1976 b).

Ugy tinik, hogy a szexudl szteroidok negativ feedbackdaasz LH felszaba-
dulasra, a hypothalamus szintjen érvényesil (Stetk®72) mert a részlete-
sebb vizsgalatok szerint a gonadalis szteroidokoplypsis szinten inkabb
stimulaldlag hatnak az LH felszabadulasra; a tegr¢oon felefsiti a bazalis
LH szekrécidt, az 6sztrogén pedig a GnRH indukBtfelszabadulast fokoz-
za (Knapp et al., 1987).

A gonadotropin felszabadulas szabalyozasaban §slesgerepet jatszanak a
neurotranszmitterek is hypothalamus és eminentidiana szinten. A GnRH
neuronok nem rendelkeznek az dsszes aktiv hatéaagagtoraival, amelyek
igy feltételezhdien hatasukat a GnRH felszabadulasara és a gérssxigra
indirekt modon, interneuronalis kapcsolatokon katidsfejtik ki (Gore et al.,
1997). A neurotranszmitterelstimulalé (adrenalin, nor-adrenalin) és gatlo
hatassal (dopamifs, endorfin, szerotonin) rendelkezhetnek.
Intraventricularisan alkalmazott szerotonin @endorphin hatasat vizsgalta
Sakurai et al. (1986) hazi tyakon. Az eredményedriaz mindkét vegytlet
gatlo hatassal rendelkezik az LH felszabadulasra.

3.3.2Hypophysis

A hypothalamus véraram atjan "kommunikal” a hypogibgel, az eminentia
mediana terlletén torténik a neuralis Uzenet ‘séfrdumoralis Uzenetté,
ugyanis itt végédnek és lépnek kapcsolatba a portélis vérkeringéskgpo-
thalamikus parvocellularis endokrin neuronok axbrja portalis vénédk az
adenohypophysisben véginek, igy biztositott az, hogy a hypothalamusban
rendkivll kis mennyiségben k&ju$ neurohormonok a szisztémas vérkerin-
gés kiktatadsaval, tehat felhigulas nélkll juthaakaet a célsejtekhez.

3.3.2.1Folliculus-stimulalé hormon (FSH)

Az elulss lebeny béta sejtjeinek termékéjvaru egyedekben stimulalja a pe-
tefészekben a kis fehér és kis sargadkisejlédését, a granulosa sejtek pro-
geszteron termelését a kbzépnagy sargakben (Calvo et al., 1983), vala-
mint kis fehér tlisik theca sejteiben (6-8, 9-12 mm) a progeszteron,
androszténdion és 6sztrogén szekrécidjat (Kowalsal., 1991). FSH hatasa-
ra fejeddik be a granulosa sejtek ,érése” a kis sargaéklmen, amelynek
eredményekeént LH indukalta progeszteron termeliesanek képesek, ugya-
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nis FSH hatasra indul meg a P450 citokrom enzim ®#éNek szintézise (LI

et al., 1993).

A gonadotrop hormonok keletkezése madarakban galelgkutatasi eredme-
nyek alapjan a hypophysisnek nem ugyanazon tipegieiteen tortenik
(Proudman et al., 1999), ennek alapjan feltételeziigy madarakban szaba-
lyozasuk is eltér az embsoketl. Felépitésikben is nagy hasonlésagot mutat-
nak, mindkét hormon glukoprotein, amelyek két wé&glél allnak, aza-
alegység a receptor felisnderész, mig g3-alegység a specifikus gonadotrop
aktivitasert felel.

3.3.2.1.1. Az FSH szabalyozasa (inhibin, activin, follistatin)

A GnRH-t6l figgetlen bazélis szekrécio szabalyorakésizsgalata az FSH-t
szabdlyzé fehérjékre (inhibin, activin, follistatiterelte a figyelmet. Ezek a
gonad eredét polipeptidek a TGH szupercsalad tagjainak kdzeli rokonai,
tobb formaban fordulnak &lalegységeik variacidinak koszénben (Carroll
et al., 1989).

Az inhibinnek két véltozata van annak megféel, hogy az alegységhez
melyik 3 alegység kapcsolodik (Inhibin &: BA, Inhibin B: a B). Az inhibin
szelektiven gatolja az FSIB alegységének mRNS szintézisét, gatolja a
GnRH-tdl fuggetlen FSH szekréciot, valamint cstkkarkeringd FSH meny-
nyiségét, valamint paracrin modon szabalyozza z5kiESH érzékenyséegét
(Johnson, 1993a).

Madarakban a preovulacios tdkzgranulosa sejtjei szintetizaljak (Tsonis et
al., 1988). Szintjuk magasabb azokban a granulegisekben, amelyek ritkab-
ban ovulalé tyukok tug#bol szarmaznak (Wang et al., 1993). Kimutattak,
hogy mMRNS-ének expresszalédasat az LH alacsontjesgtimulalja (Findlay,
1993).

Az activin harom formaban létezik, valtozatait ahibin B alegységeidl fel-
éepub dimérek adjak (Activin A:BABA, Activin B: BBBB, Activin AB:
BABB). Az activin barmely formaja noveli az FSBl alegységenek mRNS
szintézisét és az intracellularis FSH szintet é®Zma a GnRH-tdl fliggetlen
FSH szekréciot.

A follistatin egy glikoprotein, amely a kulonb®glikozilacidk kovetkezme-
nyeként rendkivil valtozatos formakban fordulhét &lagy affinitassal k&t
dik az activinhez, aminek kovetkeztében gatoltthkvaz FSH szintézis és
szekrécid. Az FSH szekrécidval foglalkozé vizsgitahzt mutatjak, hogy a
follistatin jatssza a legfontosabb szabalyoz6 gedraz FSH bazalis szekréci-
Ojaban (Kirk et al., 1994).

A gonadotropinok szabalyozasat bonyolitja, hogketza szabalyozo6 fehérjé-
ket extragonaddlisan is kimutattak, beleértve aophgsist is, méghozza a
gonadotrop sejteken belil (Shimasaki et al., 19B88Itételezik, hogy ezekben
az endokrin sejtekben egy ultra-rovid feedback raetdmus is szabalyozza a
a gonadotrop hormonok felszabadulasat.
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Az inhibin, activin, follistatin renszer szerepemég nem sokat tudnak, valo-
sziri, hogy a hierarchikus fétiésbe beléptistk szamat szabalyozzak az
FSH szint szabalyozasan keresztul.

3.3.2.2L uteinizalé hormon (LH)

A luteinizalé hormon a hatasarol kapta a nevét koeidkben, az ovulacid ki-
valtasat koveten ebsegiti a preovulacios tiéztalakuldsat sargatestté (cor-
pus luteum).

Madarakban kulcs szerepet jatszik az ovulacié tagdban. Tovabbi hatésa,
hogy stimulalja a tlsk szteroidogenezisét, csokkenti a plazminogén aktiv
tor aktivitasat a granulosa sejtekben. (Kowalskilet1991).

A Kkorai tus®sfejléodés soran a granulosa sejteken az FSH és az dsztrog
egyuttes hataséara alakulnak ki az LH receptorokafik a granulosa LH-ra
szenzitivvé, ami a kébbiek folyaman a preovulacios és tasdk intenziv
progeszteron termelését eredményezi.

A szaporodasban betdltott szerepének medktehz LH szint lassan, de fo-
kozatosan ndvekszik infantilis madarakban és vigagnmagas szintet ér el a
prematuracié idiszaka alaftcsirkékben 11-13. hét kdzo6tt, kacsakban 17-19.
hét k6zott, majd a tojasrakast megél 1.-2. hét kozott ez a szint nagymer-
tékben lecsokken (Johnson et al., 1984, Wilsoh £1882).

A tojasrakas ifiszakdban jelefis preovulacios LH csucsok alakulnak ki a
progeszteron csucsokat koden (Etches et al., 1976).

Az LH szint lecsokken a szaporodasi ciklus végéwlg madarakban, amit
egyideji magas prolaktin szint kisér (Burke et al., 198tarp et al., 1988). A
koltést koved fotorefrakteritas ifiszakat szintén alacsony LH szint jellemzi
(John et al., 1983).

3.3.2.3Prolaktin (PRL)

A PRL rendkivil széles hatasspektrumu, multipotesrsnon, amely a cepha-
likus lebeny béta sejtjeiben szintetizalodik. Gaddédiekben hatasa lokalis, a
begytej termdldéséért feléls (Clarke et al., 1980).

Szerepe elisorban a szaporodasi ciklust lezaréshkban, a koéltés idején
kiemelked (fészekrakas, koltés, fészek védelem, kotlas, gmddozas). A
vonulas idszakaban a magas prolaktin szint adaptiv funkéibtoe azaltal,
hogy cstkkenti a kivalasztast és stimulalja a giztakarmanyfelvételt. Mada-
rakban a prolaktin felszabadulasat talnyomorészés(nmormonokkal és
neurotranszmitterekkel) a bazalis hypothalamus argaiban lokalizalhato
vasointestinalis peptid (VIP) szabalyozza direkidor a hypophysisre hatva
(MacNamee et al., 1986, Proudman, 1988).
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A PRL centralisan, a hypothalamuson (a GnRH-I éselironokon) keresztil
gatolja a gonadotrop hormonok felszabadulasat, kKejinhibitor hatasat az

LH szekréciora (Rozenboim et al., 1993b).

Plazma szintje Osszeflggést mutat a nappalhosgul@aval, valamint a

fotorefrakteritassal is. A tiroxin adagolasavalRlLPszekrécio fokozodasa, va-
lamint fotorefrakteritas valthatd ki, a két hormuostdsa komplementer (Gold-
smith et al., 1984a).

3.4. Madarak szexualis maturacioja

A madarakban, az efid6kh6z hasonlbéan, az ivarérés a hypothalamus-
hypophysis-gonad tengely aktivitasanak fokozodk8aeten a szervezetnek
a szaporodasra tori@felkeszilését jelenti, az ivarérést adglarzas jelzi.

3.4.1 A gonadmiikddés hypothalamo-hypophysedlis szabalyozasa

GnRH

CsakParus majofra vonatkozo6 adatokat ismerink, amelyek alapjarssen
kelt fiokdkban alacsony, de mérbg&enRH szint volt detektalhaté a hypotha-
lamusban. Az 1. és 3. napon mért magas LH értékakudalnak, hogy a hy-
pothalamus-hypophysis tengely mar keléskor funkidioA fejlédés soran a
GnRH tartalom szignifikans névekedést mutatott &$.9. nap kozott, ami
egybeesett himekben azdlsydig-féle interstitialis sejtek megjelenéséevel.
GnRH tartalom ezutan nem mutatott valtozast a &ré@onapos életkoraig,
novemberig (Silverin et al., 1996).

FSH

Vanmontfort et al. (1995) vizsgalta kulonlddkhormonok plazma szintjenek
valtozasat keléét ivarérésig hazi tyakban.

Az FSH és az inhibin plazma szintjei a pubertasigitps korrelaciot mutatva
egyforman alacsonyak voltak, majd a pubertas béusdwal negativ korrela-
cio alakult ki a két hormon koz6tt, az FSH szintjgvekedni kezdett. A 18.
hétl az FSH szintjenek csdkkenését az inhibin noveseddsérte. A két
hormon trendvaltasanakdgontja pontosan jelzi az ivari maturacioé kezdetét.
Hasonlo eredményeket kapott Lovell et al. (200ki),7aés 13. hét kozott ala-
csony inhibin szinteket mért hazitydkban, amelyda iéten, a tojasrakas be-
indulasakor kiemelkegen magas csucsot adott. &z iddponttol szintje le-
csOkkent. Az inhibin negativ korrelaciot mutatattFESH-val és pozitiv korre-
laciot mutatott a progeszteronnal. A 13-18. heteigebhzé alacsony FSH
szint, majd az azt kowetnovekedés szoros Osszefliggést mutat a petefészek
tomegének ndvekedeésével és adtljltlisDk hierarchidba rendédésével.
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Japan firjeken végzett kisérlet szerint a pubdeadeti fazisaban a felszaba-
dulé FSH mennyiségét a fénytartam direkt médon &yakza, a fotoperiodus
novelésével ndvekszik az FSH mennyisége is (Fplléal).

LH

A kési infantilis korban pulyka tojokban és csirkékben laH szintje ala-
csony, amely a prepubertasésgdaka alatt novekedni kezd a tesztoszteron
szinttel egyltt. Egészen a pubertast megelidoszakig szintje viszonylag
magas, kozvetlenll a pubertastekzintje lecsokken. Pulykdkban ez a csok-
kenés életkorflugy flggetlen az alkalmazott fénystimulaciokstartamatol
(Yang et al., 1999).

Hazityak esetében Sharp (1975), vizsgalta mindkaat LH szintjének alaku-
laséat a kelést az ivarérésig. A kelést koveelss héten gyors LH szint néve-
kedés volt tapasztalhatdé (maximum: 4,®,6 ng/ml), majd ezt kovéen 1-2
hét alatt az LH szint lecsokkent 2,5-3 ng/ml sanfokozatos névekedés 16-
19 hetes kor koril kezd mutatkozni és ellentétbdalasokkal, jercékben 3
hetes ndvekedeés utan az LH szint lecstkken a pesf@igban mért szintre. Az
elss tojasokat 22-25 hetes korban raktak le a jércédikar az LH szint 1,&

0,3 ng/ml volt, ami alacsonyabb, mint a prepubb&daasmért szint (2, 0,3
ng/ml).

Hasonlo eredményt kapott Vanmontfort et al. (1995pz LH szintje jércék-
ben a kelés utani édéten folyamatosan névekedett, majd fluktualnidettz

a 6. és 14. héten szintje alacsony, a 10. és 1h héagas volt.

Wilson et al. (1984) szintén maximalis LH szinte¢rinhazityikban a prepu-
bertas idszakaban , a 17. héten.

A kelés utani magas LH szint lehet az alacsony délaszteroid szint kovet-
keztében kialakult enyhébb negativ feedback eregenéde valosziibb,
hogy a szexual szteroidok gatlé hatasa nem érvahiegs meértékben ebben
az életkorban. Ezt a feltevést tamasztja al&®isanban (6sszehasonlitva a
himivari egyedekkel), a féfiés 6sszes fazisaban mért alacsonyabb LH érték,
amely a magasabb 6sztrogén szint kovetkezménye.

A tojasrakas éiti LH szint cs6kkenését tamasztotta ala tobb niésgalat is.
Természetes fényviszonyok kozétt, a 15. hét kaaitpjasrakas beindulasa
elétt 4-8 hettel egy LH csucs alakul ki, amit az LHn$zsokkenése kovet. Az
alacsony LH szint a fejtlé tusdk altal termelt ovarialis szteroidok, éfor-
ban a megemelkéd 0sztrogén szint kovetkezménye, amely csokkenti a
hypophysis szenzitivitasat a GnRH-ra (Wilson etE.75a, Sharp, 1975, Wil-
liams et al., 1977).

A legkorabbi idpont, amikor a jérce szignifikans LH szint novekestd vala-
szol a hosszUnappalos megvilagitasra a 42 naposié&dtb. 63 napos korban
éri el fotoszenzitivitasanak csucsat és a legkaraldipont a kb. 200 napos
kor, amikor spontan moédon, fényprogramtdl fiiggeildeindul a tojasterme-
lés (Lewis et al., 1994).
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Ellentétben az erdstkre vonatkozé gazdag szakirodalommal, madarakban
csak tojo pulykdkban tanulmanyoztak részletesen LBz felszabadulas
pulzativ mintdzatat a szaporodasi ciklust mézfelidészakban, majd a
fotostimulaciot kovet maturalédas idszakaban (Chapman et al.,, 1994).
Fotoszenzitiv madarakban (6L:18D) az LH szekrécalagsony alapérték és
jol definialhatd LH csucsok jellendek. Az LH pulzéaciéja alacsony frekven-
ciaju, magas amplittdoju. A fotostimulacié (14L:10marmadik napjan, ami-
kor mar éé folliculusok talalhatok a petefészken, az ovasiliteroidok hata-
sara megemelkedik az LH szint alapérteke és saksgyovid ideig tarto, ala-
csony amplitidéju LH csucs alakul ki. Az LH pulzaldintazatanak megval-
tozasa maga utan vonja a plazma triglicerid és@geh szintjenek megemel-
kedését (Bacon et al., 1980). A fotostimulalt tdjak a sotét napszakban LH
alapértéke meghaladja a nappal mért megemelkddp#reeket is. A pubertas
idészakara tehat pulzaciét alig mutaté, megemelkedettszint jellemz
pulykakban (Bacon, 2001). Az LH szekrécio pulzab@saaz ovulacio koze-
ledte okoz Ujabb valtozast. A fotostimulacio 25.-2@pjan, magas, a meg-
emelkedett LH alapértéket meghalado, elnyujtottdsidlcsok alakulnak ki.

A hazityuk egyedfefidése soran az LH felszabadulas napi ritmusa alégvet
nem valtozik, mindig a sotét fazis elejére esiklfdh et al., 1984).

3.4.2 A petefészek endokrin niikbdése a maturacio idején

Az 6sztrogénela kelést kovét elss hetekben alacsony, 25-40 pg/ml koncent-
racioban vannak jelen csirkében, #dls, 10-16 hetes korban lassu emelkedés
mutatkozik 50-100 pg/ml-es koncentraciéval (Seni&74).

A juvenilis kor madarakban is kritikus jelésgdi az ivarspecifikus magatar-
tasformak kialakuldsa szempontjabdl. Ebben &zzdkban sajatitjak el a hi-
mek tanulas révén édebb fajtarsaiktol az énekmintazatokat, ekkor tikté
meg a szexudlis imprinting is, amely a fitkori parvalasztast és parzasi ma-
gatartast hatarozza meg. Ezek a folyamatok szesaiétoid fuggek és di-
morfizmust mutatnak (Adkins-Regan et al., 1990).

A fotostimulacié 2. hetében megkérik a masodlagos ivari jelleg kiféjlié-

se, a majban megindul a szik prekurzor anyagaigakézise, a medullaris
alloméany kialakuldsa. Ezzel egyloen megemelkedik a plazma kalcium kon-
centraciéja és megindul a petevézaifferencidlodasa.

Az els preovulacids tigzmegjelenésével az 6sztradiol szint lecsokken, ami
lehetivé teszi a hypothalamo-hypophysis komplexum részgéogy vissza-
nyerje reakcidkészseégeét; azaz a progeszteron esposovulacios LH csucs-
csal valaszoljon (Knight et al., 1985). Hazi tyukbdechman et al. (2000) 6
nappal az elstojas lerakasa étt észlelt edteljes E2 szint csokkenést, amely
6 nappal az etstojas utan 116;018,2 pg/ml értéket érte el a csucs 219,4
+17,9 pg/ml-6l.

A plazmaprogeszterorszintje a kelé$t a 18. hetes korig §k hatarok kozott
mozog (120-250 pg/ml). Ezt koven a Pszint folyamatosan novekszik és
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maximumat a tojasrakas beindulasaval egyidgj éri el. Hazi tyukban a P
szintje az el tojas lerakasat medgetd 12 nappal kezd el emelkedni, és 3
nappal az etsovulacio ebtt szintje csucserteket mutat (2012 ng/ml) majd
koncentracioja a plazmaban alig valtozik (Sechntaal.e2000). A 18. heait

a 22. hétig a P szint emelkedése és a peteféspmgtyarapodasa pozitiv
korrelaciot mutatkozik (Tanabe et al., 1979, 1981).

A plazmatesztoszteroszintje a prepubertas él&zisaban magasabb, mint az
0sztrogének koncentraciéja. Hazi tydkban a mataréoran 4 héttel az éls
tojas lerakasa éft a tesztoszteron szint 2&®,79 pg/ml értéldl 133,3t20,9
pa/ml értékre emelkedik meg és 2 héten keresziiglyjabdl ezt a szintet tart-
va joval meghaladja az dsztrogén szintjét (Sechenhah, 2000). Az etsovu-
lacio ebtti 18. naptdl szintje folyamatosan csokken a Qigg46,14,88
pg/ml), ahonnan egy Ujabb névekedés mutatkozik waualaoid napjaig
(118,8:21,13 pg/ml). Etil kissé eltéd idopontban, 1 héttel a tojasrakas kez-
dete ebtt talalt magas T szintet Muray et al. (1980) hAa#itmaturacioja so-
ran, amely aztan fokozatosan csokkent a tojastedzdetéig.

Az E2/T hanyados az éldojas lerakasat megel 2 hétben volt a legmaga-
sabb, csucsértéket adva a 6. napor@ld értékkel (Sechman et al., 2000).

3.4.2.1Az ivarérest befolyasolo egyéb ténglez

A korai, prepubertas idejéen alkalmazott fotostincidékoévet) LH szint nove-
kedés, amit csak tobb hetes eltolodassal kbvetagrés beinduldsa az ivar-
szervi és/vagyszomatikus kiszobértéklentségére hivja fel a figyelmet,
amelynek hianyaban csak az LH szint nbvekedése @gdimaa nem képes be-
inditani a maturaciét. Az elméletet Dunn és munisatia(1990) is alatdmaszt-
jak, akik megfigyelték, hogy a test zsirtartalmamaggnovekedése, illetve a
keringd lipidek mennyiségének megnovekedése fokozta a vezer
fotostimulacio altal kivaltott neuroendokrin readoészseget.

Madarak esetébenreeuropeptid Y-rol (NPY) feltételezik, hogy ez a polipep-
tid fontos szerepet jatszik a pubertas beinditasalkarai ivarérés csirkék-
ben a hypothalamus nucleus paraventricularisabsi)Phasonléan az emi-
nentia medianahoz szignifikAnsan magasabb NPYeizmtltak, mint a nor-
mal ivarérés egyedekben, amely arra utal, hogy a PVN a pulidttavetle-
nul megebzé idészakban rendkivil aktiv idegi struktira, amely spet jat-
szik a GnRH rendszer maturaciojaban (Fraley ei883).

Az ivarérés, tehat az él&koltés idpontja fllgg a madé&gjatol is. A madarak
tulnyomo tébbsége kb. 12 honapos korban, a ketéwittjat koved tavaszon
éri el ivarérettségét és csak néhany faj (néhanydalamb, papagaj faj) ké-
pes arra, hogy még a kelés évében koltson. Egjaata tartozé egyedek 2-
3 éves korukban valnak ivaréretté, vagy mégohis 9-17 éves korukban,
mint pl. a nagy albatrosz, vagy a kondor kes¢Rollett, 1991).
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Szezonalisan kdtmadarak esetében, meérsékelt éghajlati viszonyakitkéz
ivaréres idzitésében etsorban dotoperiodusdominal.

Fontos faktor a test mérete és a tollazat allapainmagukban nem elegen-
dok az ivaréréshez (McNaughton et al., 1992).

Az ivarérés kivaltasaban egyes fajok eset&iiariogiai és szocialis tényike

is szerepet jatszhatnak, aéhiCoulson és munkatarsai (1982) szamoltak be a
Larus argentatusesetében, amikor a kélelyi populacio megritkulasa az
atlagos 6,2 éves ivarérésbtdt,3 évre csokkentette.

Meghatarozo jeleitédi az ivarérésre kelés idpontjaban uralkodd nappal-
hossz amely a fiokara hat a névekedédsdakaban. Az évente egyszer &olt
madarfajok csak a kelést kogetvben valnak ivaréretté, a stimulalé hosszu-
nappalos fotoperiédus ellenére is inaktivak markdszaporodasbiologiali
szempontbdl, holott fetittkori kifejlett testtomegiket hetek alatt elérki-
sérletek azt bizonyitjak, hogy a jelenség 6sszefsiggn van a kelésdgdont-
jaban uralkod6 fényviszonyokkal. Az ivarérédaitéseében a fotorefrakteritas
jatszik szerepet, a hosszunappalos megvilagitéanugy keépes fotorefrakte-
ritdst -juvenilis fotorefrakteritast - kivaltani fadkakban, mint a kot mada-
rakban, amelynek célja, hogy megakadalyozza atsikerkoltés lehéségeét.

A juvenilis fotorefrakteritas nagyon hasonlo a tkori, a reprodukcios fa-
zist lezar¢ fotorefrakteritashoz: a gonadok méretelkivil kicsi, a plazma és
a hypophysis gonadotrop szintje, valamint a hydathas GnRH tartalma ala-
csony. A juvenilis fotorefrakteritas is hasonloképpmegsziinteth@tfény-
megvonassal, amire bizonyiték az a kisérlet, ameelyividnappalos megvi-
lagitast koveten ivarérés indult be tavaszi kdléfoglyoknal (Creighton,
1988, Dawson et al., 1992).

A két fotorefrakteritds azonos jellegére utal apagirigy kulcsszerepe mind-
két esetben. Ezt |0l igazolta az a kisérlet, anealyd 7 napos korban tiroidek-
tomizalt hosszunappalos keléseregélyeknél 6 héttel kiksh az ivarérés jelei
mutatkoztak (Dawson et al., 1987).

3.4.3 A petevezed maturacioja, fejlodésének hormonalis hattere

A petevezdi fejlédése szteroid hormonfugdolyamatok sorozatabdl all, e-
zért a morfoldgiai és szteroid szintek kozotti @gggést a célsejtekben be-
kovetke®d receptor expresszalodason keresztul mutatjuk hEetévezét ma-
turacioja két egymast kovefazisra oszthatd, egy lassu proliferacios és egy
gyors differencialddasi szakaszra. Japan furjbpetavezet a fejlbdés bein-
duldsatél szamitott 20 napon belll alkalmassa tifjasrakasra (Pageaux et
al., 1984).

A petevezet tdmeggyarapodasat Gilbert (1971) vizsgalta haklign, 6ssze-
flggésben a petefészek tomeggyarapodasaval. Aoisikigenezis beindula-
saval (16 hetes életkornal) az addig megkddetitazonos Utethtdmeggya-
rapodast mutaté petefészek és petevee8 g és 0,2 g) fdjési uteme ket-
tévalik, a petevezéttomeggyarapodasa felgyorsul és a 18. héten a-09 g
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petefészekhez mar 3,4 g-os peteweéieg tartozik. A 20. héten, a tikz
maturalodasakor még mindig a petevézémeggyarapodasa intenzivebb (1,7
g-os petefészek, 12,1 g-os petevége ket szerv tomege a tojasrakas kezde-
tekor lesz azonos (petefészek 37,7 g, petetv&&:6 Q).

Hasonlo tendenciat figyelt meg Thapliyal et al.q1PPloceus philippinsen,

a prepubertas &zakaban, amikor egy rovid, atmenetirel a petevezétto-
meggyarapodasa megel a petefészek tomeggyarapodasat, majd a két szerv
tobmeggyarapodasanak Uteme megvaltozik, a petefégrakggyarapodasa
gyorsabb lesz a vitellogeneziistakaban.

Hazi tydkban a tojasrakas kezdetét mégf@n, 8 hét alatt zajlik le a peteve-
zeb fejlodése 0,5 g-rol 45-60 g tomigg, a legintenzivebb sejtgyarapodast a
magnumban lehetett észlelni (Yu et al., 1974). HE®n nagymérték pete-
vezeb gyarapodast észleltek kacsanal, a magnum szak&82a-os noveke-
dést mutatott a maturacié soran (Sharma et al9)198

A petevezet fejlodése madarakban is a petefészek 6sztrogén (E)|éséne
nek hatasara indul be. Az E hatasa rendkivil gyars: kezelést kovéer24
oran belil megindul a nyalkahartya hamjadfela mirigyham sejtek
proliferaciéja a stromaba. Tovabbi 1-4 napos E dratéelgyorsul a differen-
cialédas, a mirigyham sejtekben fokozott mitotilaksivitas észlelhét a mi-
rigy végkamrak egyre melyebben nyomulnak be a sit@naz epithel sejte-
ken beindul a ciliogenezis, felismerbigté valnak a kehelysejtek. A mirigy-
hamsejtekben mar 2-3 napos folyamatos E kezelésmggjelennek a lizozim
és ovalbumin szemcseék, de a peteverdjes fejlettségét kb. 10 napos E ha-
tasra éri el (Oka et al., 1969).

Az Osztrogen emellett @ékésziti a célszbveteket a progeszteron szamara azal
tal, hogy progeszteron receptorok (nuklearis pnete) szintézisét indukalja a
sejtekben. Megjelennek a progeszteron receptotak@mazd mesenchyma-
lis sejtek és elarasztjak a nyalkahartya subeptiserétegeit. A mesenchyma-
hamsejt interakcié a hamsejtek differencialodasatiményezi (Tuohimaa et
al.,, 1989). Szovettanilag ez azt jelenti, hogy BzZiet alkoté strukturak
(lumindlis hamsejtek) a stromaba nyomulnak, invagiok jonnek létre, ami-
nek kbévetkeztében az Gsztrogén receptorok a fetdatty a mélyebben fekv
mirigyham sejtekben is megjelennek.

A petevezet fejlodésének kezdeti szakaszabéként az alapstruktirak fej-
l6dnek, a kdiszoveti elemek gyarapodnak, a vaszkularizacio folikz En-
nek megfelélen az inaktiv petevezigtek szinte minden sejtje (hamsejtek,
mesothelidlis sejtek, stromalis sejtek, simaizontekp tartalmaz 6sztrogén
receptorokat, ugyanakkor az aktiv petevélzeh mar csak a mirigyhamban
figyelhe®® meg 6sztrogén receptor expresszalodas, ahol sfebgxjek — li-
zozim, conalbumin, ovomucoid és az ovalbumin —tgzise torténik (Joensuu
et al., 1989).

A mirigyhamsejtek proliferaciojanak kezdete a plazmprogeszteronszint
csOkkenésével esik egybe és maximalis intenzitasatntovabbi csokkenéesét
koveben, egyidej dsztrogén szint novekedést mellett.



45

Hasonloan az 6sztrogén receptorokhoz, az inaktavpeebben is kimutatha-
tOk progeszteron receptorok a hamsejtekben és eggssthelialis sejtben
(peritonealis ham). Ennek alapjan a hamsejtekeiil két szubpopulacio ki-
|6nithet el, a konstitutiv expresszaldédast mutatdé populacio epithel sejtjei
inaktiv allapotban is, 6sztrogén hianyaban is llmdazak a progeszteron re-
ceptorokat, mig amduktiv expresszalodast mutato epithel sejtekben csak a
maturacié soran detektalhatdé progeszteron recepieltételezik, hogy az
elébbiek leszarmazottai a mirigyham sejtek populacigygg az utobbiaké a
csillés és kehely sejtek (Pageaux et al., 1989).

A progeszteron receptorok nem csak a szekrécidskben detektalhatok,
hanem a mesotheliumban, a simaizom sejtekben, ualanstromalis sejtek-
ben, amelyekben a legintenzivebb festést adtakcepterok (Gasc et al.,
1984). Ezt afsitették meg masok is, akik a tyukoknal a tojassak@zdete
elétt 4 héttel a stromalis sejtek progeszteron recegtpresszidjat figyelték
meg a nyalkahartya rékben, illetve a nyalkahartyaban. Ezt kbvette a-mir
gyek kialakulasa, a jelefd petevezét gyarapodas. A vizsgalatok szerint a
stromalis sejtek progeszteron receptor expresstdigtele az epithelium dif-
ferencialodasanak (Joensuu, 1990). A luminaliekbgn progeszteron hata-
sara ciliogenezis indult be. (Pageaux et al., 1986haturalodott petevezit
ben (18 hetes korban) az 6sszes stromalis sejepztayon receptort tartalma-
zott (induktiv progeszteron receptorok), amely amged kodvetkeztetni, hogy
az Osztrogén és progeszteron direkt hatasat a &isosejtek kodzvetitik a
propria mirigyek kialakulasakor, a petevézabvekedésekor (Ylikomi et al.,
1988).

A progeszteron névekvplazmaszintjét szekrécios granulumok akkumulalo-
dasa kiséri az epithelium és a mirigyham sejtjeiben

A progeszteron a hamsejtek mitozisat gatolja, gos®iferacio néveks pro-
geszteron szint hatasara féjdik be, amellyel egyidéjeg megindul a tojas-
fehérjék (avidin) szintézise (Pageaux et al., 1984)

A petefészek altal szintetizalt androgének 6nmagnkbhem rendelkeznek
gizmusban aktivan kozrejatszanak a petevetgtodésében, etsorban a
stroma sejtjeinek differencialodaséara, széveti\sz@désére hatnak. Recep-
toraik kimutathatok a stromalis sejtekben, a vdremedotheliumaban, sima-
izom sejtjeiben, valamint a féfiés kési fazisaban a mirigyhamsejtekben is
(Joensuu et al., 1992).

A szaporodasi ciklus végen, illetvedgltoj0 madaraknal a degradalodo pete-
vezebben (magnumban) &eljesen lecsbkken a sejtmagokban az dsztrogén
receptorok szama, valamint a progeszteron recdpsxéma a cytosolban, a
petevezdt dsztrogén refrakter allapotba kertl (Okulicz et 5#985).
Szovettanilag a szteroid szint csokkenéseét Kolegipilés els jele az epithe-
lidlis sejtek magassaganak és meretének csokkemgsepria mirigyek eti-
nése. A szoveti regresszid a sejthalal két tipasarr valésul meg, a sejtek
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eliminalasa apoptosis és autolizis révén tortéhileépilés korai stadiumaban
az apoptosis a meghatarozo, migokdsa lizoszomalis eredesavanyl fosz-
fatdz réven az autolizis veszi atésZerepet a szovet tormelékek eltakaritasa-
ban, aminek végeredményeként a degradalédo petévez@évettanilag alig
fog kulonbozni az inaktiv petevedeimikroszkdpos képét (Eroschenko et
al., 1974).

3.5. Az ovulacios ciklus endokrin hattere

Hazityukban az ovulacios ciklus klasszikus értelésdézn ovipozic6tél ovipo-
zicibig terjed. Tagabb értelmezésben, valojabartiégg hierarchiaba tortén
belépése, sarga, majd-€s tusévé tortérd fejlodése, illetve ovulacidja te-
kinthet egy ovulacios ciklusnak, ami 7-10 nappal hosszdbtartamot jelent
a klasszikus ovulaciés ciklusnal. Ennek alapjaneegyni, hogy baromfiak
esetében tobb, egymast atieavulacios ciklus létezik egyidédeg, amelyben
elté fejlodési stddiumban Iévtiszk vesznek részt.

Gyakorlati szempontbdl az ovulacids ciklus hazityak a tojasrakasi sorozat-
tal jellemezhat. A sorozat azoknak az egymast kdvebpoknak a szamat
tartalmazza, amelyeken tojasrakas torténik. A saabztojasrakas nélkuli
sziunnap €lzi meg és zérja le.

Madarakndal a sorozatok hossza fajra jellemezért rendkivil valtozatos le-
het, 1-2 tojastdl akar 200 darabig is terjedhetdndadarakndal a sorozattal na-
gyon gyakran a tojasrakasi ciklus be is fégik, ugyanakkor a tojastermelés-
re szelektalt intenziv tojovonalak frissen terme&kendilt, kb. 20 hetes tojoi
rendkivll hosszu sorozatokat képesek lerakni.

A tojétyukoknal altalanosan alkalmazott fényprogoknesetében (14 L:10 D)
a sorozat els ovipozicioja a kora reggeli érakra esik. A sorokavetkez
tojasai a rakovetkéz napon egyre kébbi idépontban kerllnek lerakasra
(id6pontja naponta 1-1,5 Oraval tolodik el adzél tojashoz képest, mert a
tojasrakast 15-45 perccel k&b kdveti az ovulacié), mindaddig, amig a tojas-
rakas idpontja nem csuszik at a délutanba, ekkor szinnegptké sorozatot.

A sorozatot befejezpiherbnap alatt regeneralédik a mechanizmus, igy a ko-
vetked sorozat el ovulacidja ismét a fajra jelleiznapszakra, a nyitott,
‘open’ periodusra esik, ami hazityak esetében gpakjdészak els fele.

A tojasrakas csak fényprogramok alkalmazasa esaién sorozatokat, fo-
lyamatos megvilagitas esetén a tojasrakas randodoma@ nap barmely sza-
kaban torténhet 24-26 6ras intervallumokkal. Az lauid id5zitésében nem
csak a sotét-vildgos fazisok valtakozasa jatsztexepet, hanem mas kornye-
zeti tényedk is, pl. tomérséklet, etetési éd(Cunningham et al., 1984).

3.5.1. Az ovulacié

Az ovulaciés események hormonalis hattere meg mdjesén ismert, mert a
gonadotropinok és a szexual szteroidok kozti femoklmechanizmusok kiér-
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tékelését nagyon megneheziti a kuloritbdzereti tisdk egyideji jelenléte,
aminek kovetkeztében a két egymast kévevulacio kozott mért szteroid
plazma koncentracié az dsszes tiszteroid produkciodjat reprezentalja.

A nehézségek ellenére is egyerté@d valt, hogy az ovulaciés mechanizmus
motorja a szexual szteroidok trigger hatasara kiefgen fokozodo LH szek-
récid. A szexual szteroidok kozil &®rban a progeszteron rendelkezik a
GnRH release-re stimulald hatassal. Az LH preovatacsucseérteke, amely
az alapszint 2-3-szorosa, hazi tydkban 4-6 orgephn furjben 3-6 oraval,
hazi kacsaban 4-7 oOraval, pulykaban pedig 8 orélai meg az ovulaciot
(Péczely, 1987).

Az LH csucs utan megkozdlieg 4-6 oraval, a tojasrakas utan 15-45 perccel
torténik az ovulacié. Etches et al. (1981) egy rkégbbi LH csucsot is ész-
leltek 14-11 6raval az ovulaciost, amelynek még nem tisztazott a jetent
sége.

Az ovulaciot megéizé LH csucs hatasara kovetkezik be a csirakorongban a
el meiotikus osztddas, majd ezt kose az ovulacio. A felrepedés helye, a
stigma régié anatomialilag Iényegesen kilonbozikiss tobbi részéil. A
stigma teriiletén az epithelium, a theca exterriarna és a granulosa rétegek
talalhatok meg. A dominalé theca externa fibrolukat és extracellularis
matrixba agyazott kollagén rostokat tartalmaz. 2sgalatok szerint a stigma
tertletén megfigyelhétalacsonyabb szakitoszilardsag a stigma hossztenge-
lyével parhuzamosan fut6, kétegekbe reiddéit kollagén rostoknak kdszon-
he®, mert egyébkent a tigzstigman kivili terlletein a kollagén rostok dssze-
fonddva helyezkednek el a theca-ban. Az ovulacegetizéen a stigma teru-
lete szélesedni kezd és egyre attiibe valik. A kollagén tartalom csokken, a
kollagén rostok a kotegekben elemi szalakra esradt 8s kozottik az
intercellularis rés egyre tagabba valik, de nematmatk degenerativ folyama-
tokra utald jeleket. Ezek a strukturalis valtozassak a stigma terlletére
szoritkoznak (Jackson et al., 1991).

A szerkezeti leépulésben jeléatszerepet jatszanak a proteolitikus enzimek,
amelyeket az Ftuszkben a megemelkedett progeszteron koncentracié akti
val. A kollagenaz aktivitas a ti&znaturaciojaval aranyosan fokozodik (Aoki
et al., 1985). A tud#al simaizom kontrakciojat befolyasolja a preovidéc
tuszben megnovekedett prosztaglandin koncentracio, gnineekedett Eés

Foq aktivitas. A prosztaglandinoknak tobbiranyl leaetzerepiik az ovulacio-
ban, az 6sszehlizo6do6 simaizmobsebitik a pete kiloddését, masrészt éfsz
kit hatasuk révén felgyorsitjak az atrophias folyakett@a leépid stigma
tertletén, ill. csbkkentik a tusepedest kisérvérzest.

A preovulacios idszakban grogeszterontermelésnek két épontban van
maximuma a legnagyobb sarga ttldzen, az els valamivel megéizi, vagy
egybeesik az LH csuccsal, tehat 6-4 oraval az ciuktt észlelhet, a ma-
sodik 2-3 6ra mulva kéveti ezt (Sharp et al., 198%ak esetben a két csucs
nem kuloéntl el élesen egymastol. A magas plazmiazifrl tlisék szekréci-

0s aktivitasat tukrozi.
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A tesztoszterod0-6 oraval, aba-dihidrotestoszterofDHT) 6 oraval az ovu-
laciot megebzéen ad csucs értéket a plazmaban, egytittes szmtjilgy leg-
nagyobb preovulacios tiézszekrécios kapacitasat tukrozi. Szerepiuk nem tel-
jesen tisztazott, mivel ovulacié preovulacios agéro csucs hianyaban is be
tud kovetkezni (Johnson PA et al., 1984b). A pets$& tlsék granulosa és
theca sejtjeiben androgén receptorok expresszaddpslhet meg, az and-
rogének szerepet jatszanak a szteroid szintézes glszminogén aktivator
mukodésének szabalyozasaban (Tilly et al., 1987 eted, 1990).

Az 17(3-0sztradiolés azdsztron6-4 6raval az ovulacio ét éri el legmaga-
sabb szintjét a plazmaban, amit mégeégy kisebb 0sztrogén csucs 23-18
oraval az ovulaciot meg&t6 idészakban. Az dsztradiol plazma csucsot az F3
es F4 tusék termelése adja, de ezzel egylitt az 6sztrogéngk nésze a pre-
hierarchikus tusikbol szarmazik. Az dsztrogén a progeszteronnal egyutt
hypothalamus és hypophysis érzékenyitésében jasgaiepet, hogy a pro-
geszteron csucs LH felszabadulast tudjon kivalfahison et al., 1976b).

A kortikoszteronokszezonalis névekedést mutatnak sok vadmadar fagban
koltési idbszakban, szintjuk diurnalis ritmusban valtozik, &ien a csucsok
az ovipozicibhoz kapcsolodnak. Szerepik ellentmeosia Wilson et al.
(1980) feltételezik, hogy az LH csuc$ritéseben jatszanak szerepet.

3.5.1.1.Az ovulacio neuro-endokrin szabalyozasa

Sharp et al. (1990) eredményei szerint az ovuldzabalyozasaban csak az
LH-RH | jatszik szerepet az LH szekrécid szabalgdpnakeresztil, az ovula-
ciora kifejtett direkt hatasa ez idaig nem ismert.

Az ovulaciét megeizé progeszteron csucs az LH csuccsal egyitt poaAdd-f
back hatast gyakorol a hypothalamusra. A progesatezceptorok kimutata-
saval megallapitottak, hogy az ovulacié létrejatél supraopticus és a para-
ventricularis magcsoportok jatszanak kulcsszerep@smennyisél pro-
geszteronnak a preopticus teriletre injektalaséidakhozott ovulaciot lehet
kivaltani. Progeszteron receptorokat mutatott kividahima et al. (1979) a hy-
pophysisben is, amelyek mennyisége a hypothalapueptorokkal egyutt 18
és 8 oraval az ovulaciéat adott csucs koncentraciot. A hypothalamus csak
az ovaridlis szteroidok (0sztrogén és progesztetardkenyit hatasat kove-
téen képes reagalni a progeszteronra. A progeszteatdssal van mind a
tonikus, mind az akut LH szekréciora. Az dsztroginembsokkel ellentét-
ben nem jatszik szerepet a preovulacios LH csindltksaban, szerepe in-
kabb a hypothalamus szenzitizacidjaban és a tqjasééésben van.

Toj6é pulykakban is a preovulacios LH csucsokat peateron csucsok kisé-
rik, amelyek az LH csucstol abban kilonb6dznek, htmyabb, tébb éran ke-
resztll figyelhatk meg. Az 6rankeént vett vérmintdkban az LH szintéko-
zasa nem mutatott napi ritmust kdzvetelenll a& wlgs lerakasa étti ido6-
szakban, nem lehetett LH csucsot megfigyelni at stpszakban a hazi tyak-
hoz hasonloéan (Bacon, 2001).
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Egyes vizsgalatokban tanulmanyoztak a keriR§H hatasat is és megallapi-
tottak, hogy az ovulaciot medgeb 14-15. 6raban az FSH szintje megemelke-
dik (Scanes et al., 1977). Feltételezik az FSHptrek alapjan, hogy az FSH
a tusdk szelekciojaban és féflésében jatszik szerepet. Vanmontfort et al.
(1994) vizsgalatai szerint az FSH plazma szint@ hdikban a pre- és poszt-
ovulacio 28 oras itszakaban kismeértékben fluktuald volt kiugré értéelésk
valtozasok nélkul (1,69,08 ng/ml és 2,68),19 ng/ml kozott). Ugyanez a
munkacsoport vizsgalta az inhibin plazma szintjevedkozasait is. A mérések
egy szignifikans plazma inhibin csdkkenést mutatadk csucsot mededd 6.
oradban, majd ezt kougn szintje folyamatosan névekedést mutatott, amely
nem volt szignifikans. Az eredmények azt mutatjdzgy az inhibin fontos
szerepet t6lt be a madarakban is az FSH gatlaga,réde nem jatszik kiemelt
szerepet az ovulacio mechanizmusaban.

Madarakban az adrenalin és a noradrenalin menmyigégaval a provulacios
LH csucsot megékéen megnovekszik az anterior hypothalamusban (Sétarp
al., 1989a). Hasonlé eredmeényt kapott Millam et(B#84) is, megallapitotta,
hogy mind a noradrenalin, mind az adrenalin GnRIdz&badulast eredme-
nyezettin vitro japan firj hypothalamusabdl.

Madarakra vonatkozéan a dopamin gatldo hatasardghaizébe Hibbs et al.
(1977) és MacNamee et al. (1989). A dopamin szisgégatolt a preovulacios
LH csucs idszakaban (Sharp et al., 1989b), mig szintje a esktojaster-
melést mutato tyukokban megnoévekszik, a dopamint €8 a reprodukciés
aktivitas kozotti 6sszefliggés forditottan arany®isafp et al., 1984, El Hala-
wani et al., 1976). A gatlas legvalosiit helye a GnRH axonok preszinap-
tikus végddése az eminentia medianaban, ahol szinaptikuss&kgiokat lo-
kalizaltak a GnRH és a dopaminerg neuronok kozéit tyakban (Contijoch

et al., 1992).

A prolaktin szintje csucsot ad a plazmaban az ovulaciot Megdl0. éraban

és a legalacsonyabb a 6. 6raban, de még ezek tak ag¢an adnak egyértelim

bizonyitékot arra, hogy a prolaktin szabalyoz6 eget tolt be az ovulaciéban.
Ugyanakkor kimutattak, hogy a prolaktin a sztersaihtetizalé enzimek gén
expresszidjanak gatlasan keresztil inhibitor hdggiski a petefészek szteroid
szintézisére (Tabibzadeh et al., 1995).

A prolaktinnak az ovulacioban bet6ltott szerepétanak azok az eredme-
nyek, amelyek szerint GnRH-val indukalt ovulaciéggétolhatd prolaktinnal,

mivel prolaktin hatasara csékken a GnRH szintjgj@othalamusban (Rozen-
boim et al., 1993c).

A fentiekben mar utaltunk arra, hogy ha a toj6 tKiklyan tartasi kérilmé-
nyek kozott termelnek, amelyben semmiféle ritmusihdes nincs az ovu-
lacio befolyasolasara (folyamatos megvilagitasydolatos taplalékellatas,
egyenletes émérséklet), akkor a tojasrakas bekovetkezhet eoaapely sza-
kaban, majd egy tutan szabalyos ovulacios ciklus alakul ki, 24-28sdin-
tervallummal. Ez a 24 éranal hosszabb ciklus megdskbn szokatlan, mert a
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legtbbb bioldgiai ritmus 22 és 26 ora kozott 24sééavalik, ha megfelkélrit-
musszabalyozot kap. A jelenség még magyarazatra var

3.6. Az ovipozici6é szabalyozasa

Az ovulaciét kdveden 24-26 6ra mulva a petevadten befejeddik a tojas-
képadés és a madar jellegzetes viselkedési formakaituaumegtojik.

Az ovulaciot kisés neuro-endokrin valtozasok a tojasrakassal is fisggés-
ben allnak, mert megfigyelések szerint a preovakiés a postovulacios tigsz
lekdtésekor nem kovetkezik be tojasrakas és intlukéirehozott ovulacio
esetén a tojasrakas i®idlstti lesz. Ures petevezetsetén (az ovulaciot nem
elé6zi meg tojasrakas) az ovulacidteruterinalis kontrakciok kisérik. A tojas-
rakds szabalyozasdnak pontos mechanizmusa nemn,ipnesztaglandinok (a
prosztaglandinok E csoportjaba tartoz6 R@& PGE valamint PGE,) és ar-
ginin vazotocin (AVT) jatszanak benne fontos szetemint potencialis sima-
izom Osszehuzodast indukald vegyiletek (Shimad&@9)19A prosztaglan-
dinokat a preovulacios tisgranulosa sejtjei termelik az ovulaciét meégét
en 1 oOraval, de a posztovulaciés tisz jelentsen hozzajarul a tojasrakas
idépontjdban mért magas prosztaglandin plazma szinson és Hertelen-
dy (1981) szerint az ovipoziciéddontja korul a PGJg.bol szarmazo metabo-
litok megemelkedett plazma koncentraciojat mértgé tyakban. A proszta-
glandin szintézist a preovulaciés LH csuccsal dssgg folyamatok serken-
tik.

Olson megéllapitasaval ellentétben Kelly et al9()%szerint, akik tojotyuko-
kon a clutch utolso, befejéavipozicidjat vizsgéltak (amelyet nem kovetett
ovulacid) az I és k tusdk hatasa az ovipoziciora fuggetlen a preovulacios
endokrin valtozasoktol, tehat az ovipoziciot éowazlacidt szabalyozo életta-
ni mechanizmusok fliggetlenek egymastol.

A neurohypophysish felszabadul6 AVT hasonléan az é®bk oxytocinja-
hoz, kontrakciét valt ki az uterusban. Az uterusazomzatanak egyre éer
sebb dsszehluzbdasai eredményekérdiiiki a tojas a petevezdiol.

A hormondlis szabalyozas vizsgalata mellett kutk&slytak az ovipozicio
mechanizmusaban szerepet jatsz6 neurotranszmitterekagy
neuromodulatorok meghatarozasara is. A legujabldnesayek szerint a
galanin, ez a 29 aminosavbal allg, a béltraktustmaz agyban is &brduld
peptid jatssza kulcsszerepet az ovipozicid idejét ak uterindlis és vaginalis
kontrakcidk kivaltasaban (Li et al., 1996)

3.7. Az ovulacios ciklus szezonalitdsa

A madarak tdbbsége éves szinten csak bizonyos n@ghatt iddszakban
kolt, amely idszakot a rendelkezésre allo taplalékmennyiség dmtareg,
amely az utdédok taplalasahoz és kitollasodasahiakséges. A 30-nal na-
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gyobb északi és déli szélessegi korokdon a madae#oralis kbltése egybe-
esik a tavasszal, illetve a nyarral, amikor a végétnovekedését gerinctelen
és gerinces taplalékforras-novekedés kiseéri.

Ennek megfelédlen a mérsékelt égov alatbahadarak szaporodasa nagymeér-
tékben szabalyozott, élsorban a nappalhosszusag, a fénytartam altal.afz al
az egész éves, annualis nappalhosszisag valtorasoliak, amelyek
ciklicitasat a madar érzékeli, tehat a tavaszi aissz névekedeés beinditja
az ivarszervek fejidését. A legtobb mérseékelt éghajlatoé eladar szaporo-
dasi idbszaka viszonylag szimmetrikus a nyari napéj edggsg idpontjara.

A szezonalis szaporodasi ciklus kialakulasabasseldan a fénynek van sza-
balyozo6 szerepe (a fotostimulacié kiiszobértekenkagat valtozik) és azoknak
az endogén ritmusszabalyozo oszcillatoroknak, askety bel§, meghataro-
zott frekvencigju ritmusokat (fényérzékenység, glmtipinok, prolaktin,
kortikoszteron elvalasztas) 6sszehangoljak a s&fkénytartammal.

A mérseékelt éghajlati szélességi koron kattadarak esetében nagyszamu
tanulmany foglalkozik a fotoperidédus altal iranyitezaporodasbioldgiai fo-
lyamatokkal (Sharp, 1993, Sharp, 1996).

A fény kulcs szerepe mellett a szezonalis koltéstvitlentl hatd faktorok
komplexuma valtja ki, amelyeket Wingfielkezd eldrejelzs (initial
predictive) lényeges kiegésdit (essential supplementary)zinkronizald
(synchronizinglesmaédositd (modifyingiategoriakba sorolt (Wingfield, 1980,
1983).

Az egyenlittsl tavolabb kold madarak szamara az évszakok nappalhossz
valtozasa adja meg a kézdh maturaciot indito élejelzést, amihez még to-
vabbi, lényeges kiegéséies szinkronizalo informaciok is sztikségesek, hogy
szaporodasra kész allapotba keriljon a szervelyen Iényeges kiegésiit
informacio a tavaszi nappalhossz-novekedes, agi@mlgte, a fészkéhely,
vagy a kolbterritorium és a tojasrakas beindulasahoz eleg¢dyplalékmeny-
nyiség. A szinkronizalé informaciok az ellentétessm kolté parral tortéd
interakciokbol szarmaznak, amelyek a rées#vezerepbk szaporodasbiologiai
allapotat hivatottak szinkronizalni, hogy parza8pointjaban érett ivarsejttel
(pete, spermium) rendelkezzen mindkeét fél (Wingfiet al., 1988). A kdzvet-
len moédositd faktorokhoz tartoznak a kedten idsjarasi tényedk, a fé-
szek, illetve a fészekalj elvesztése (Wingfieldlgt1993).

Elfogadott az a nézet, hogy az éves koltési cikias az azt megé&té évben
indul, kezdetészre, a csokkénnappalhosszu periodusra, illetve a téli, rovid-
nappalos periodusra esik. Egidlatt a nyari, hosszUnappalos periédus alatt
kialakult gatld hatas, azaz a fotorefrakter allafudiozatosan megénik. A
biologiai 6ra érzékeli a rovid nappalt, de nem lgitvsem stimulalé, sem gat-
|6 informaciét a GnRH-I neuronok felé, hatasuk né&lig. A révidnappalos
id6szakon belil a GnRH-I neuronok "bekapcsolasanatd-fgsint) idbpontjat
nem lehet dlre jelezni, mert ez nagymértékben fligg a madatdiaja
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Tavasszal é€s nyaron, a novékwappalhossz eléri a madar genotipusara jel-
lemz kritikus nappalhosszt, amelynél aktivalédnak a GrRheuronok. A
stimulalo input altal kivaltott GnRH szekrécié meke fiigg a genotipus altal
determindlt "bekapcsolasi” déhonttdl a rovidnappalos periodus alatt. A
fotoperidodusos informacio altal kivaltott stimuldtatassal egyidéieg a feny
gatlo hatasat is kozvetit a GnRH-I neuronok fel@galas efssége és aranya
a stimulalé hatashoz képest, amelynél mar domidandbk, szintén genoti-
pusfig@. A fotoperiodus soran akkor alakul ki abszolutofefrakteritas a
reprodukcio teljes megsaéesével, amikor a fotostimulacio hatasat elfediagy
fény altal kivaltott efteljesebb inhibitor hatas.

A fotoperiddus altal kivaltott gatlo hatas enyhdsetben észrevéetlen marad-
hat, minden lathato, szaporodast keddentl befolyasolo jel nélkul addig,
amig a nappalok hossza cstkkenni nem kezd a ngarepegyerdséget ko-
vetben. A csokked fénytartam hatasara a GnRH-I neuronokra haté &ithu
hatas mértéke is csokkenni kezd, amelyet gyordad altulsulyba keralgat-

|6 hatds. Ebben az esetben alakul ki a relatiwéhtakteritas, az ivarszervek
regressziogjatol kisérve. Ha ebben az allapotbaadanaknak névekvmegvi-
lagitast biztositunk, akkor erre a stimulaléo hatasprodukcios aktivitassal
reagalnak, mig az abszolut fotorefrakter madarakeal kapunk ilyen reakci-
ot.

Amikor 6sszel a nappalhossz a kritikus érték ala csokkeéan@RH-1 neuro-
nokra stimulalélag hato input azonnal mdgsk, azonban a gatlo hatas atme-
neti idére tovabb perzisztal.

A nyari nap-¢j egyefibég utan alkalmazott rovidnappalos kezelés hatasara
hosszunappalos gatlo hatast meg lehet szintetranadadhl (Sharp, 1996).

A fény altal szabalyozott szezonalis ritmus melhetighatarozé szepet jatsza-
nak a kdrnyezeti hatasoktol fliggetlen endogén sokus, amelyek az évsza-
kos ritmusokat alakitjak ki (Péczely, 1987).

3.7.1. A szaporodasi ciklus lezarasa

A madarak szaporodasi ciklusa fotorefrakteritassad/éssel és/vagy kotlassal
zarul.

3.7.1.1.Fotorefrakteritas

Tagabb értelemben fotorefrakteritds alatt azt attaxi allapotot értjuk, a-
melyben a névekiynappalhossz elveszti stimulalé hatasat a hypathadehy-
pophysis-gonad tengelyre, az ivarmirigyek regrdésizéak és szaporodasbio-
|6giai szempontbdl inaktivva valik az egyed. Ez&lapot természetes adap-
tacios jelenségként szezonalis szaporodasu maddregy hosszabb fotosti-
mulaciés periédust kovéen alakul ki, amely még a stimulacios (novékv
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nappalhosszusagu) fényperiodugszbkaban lezarja a madarak szaporodasi
ciklusat, megakadalyozva annak kedsteen elhtuzédasat.

Altalanossagban érvényes minden madarfajra a foadteritas kialakulasa-
nal, hogy az ivarszervek inaktivitasanak kezdeipa@htjaban a nappalhossz
tartama a gonadfégiés beinditasdhoz szilkséges nappalhosgaridmanal
hosszabb. A masik jellegzetesség, hogy minél hbbsaafotoszenzitiv it
szakban a nappalhossz, annal gyorsabban, rovid#blalatt alakul ki a
refrakter allapot.

A vizsgéalatok azt mutatjak, hogy a fény, azaz aek@¥ nappalhossz két, el-
lentétes iranyl hatassal rendelkezik azoknak &rajo a szaporodasara, ame-
lyekben fotorefrakter allapot alakul ki; a féeny ezkleti fazisban stimulalja az
0sszes, a reprodukcios folyamatokban szerepebjétsyesd ‘bekapcsolasat’,
amit szikségszéen egy teljes ‘kikapcsolas’ kbévet a szaporodasiopes
végen. A szaporodasi ciklust lezard fotorefrakéerijele a drasztikusan le-
csOkkerd, majd teljesen megsémé tojastermelés és az azt kiséredlés, de
ezek a jelenségek mar csak azoknak a folyamatoknedgeredményei, ame-
lyek valojaban mar a fotostimulacioval egyidleg indultak el. A néveky
nappalhosszra kialakulo fotorefrakteritas tobbaiétt alakul ki, azaz a szapo-
rodasban szerepet jatsz0 neuro-endokrin, endokearvek csak fokozatosan
‘kapcsolnak ki’ (Follet et al., 1991).

Feltételezik, hogy a fajra jellezfénymennyiség érzékelését kase a
GnRH sejtek inaktivva valnak, meghatarozva ezzells@bb endokrin szintek
mukodését is. Ennek élsjeleként csokken a hypothalamus GnRH teémel
képessége és a hypophysis GnRH-ra mutatott érze&gays alacsony szintet
mutat. A gonad regresszidjaval parhuzamosan a hgfahus GnRH tartalma
tizedére, a GnRH neuronok terilete a felére csoksesiz eminentia mediana
tertletédl eltinnek az immuncitokémiai szempontbdl reaktiv GnRbrarok
(Goldsmith et al., 1989, Foster et al., 1987, Hahal., 1995).

Sokaig tartotta magat az a nézet, hogy a hypotheammypophysis szinten
fellépd inaktivitas a szexual szteroid produkcié gatlcdtesck hatasara alakul
ki. Jelenlegi ismereteink szerint a fotorefraktesitak csak kiséfjelensége és
nem oka a magas szteroid szint altal kivaltott gotr@p hormon inhibicio.
Ezt alatamasztja az a megfigyelés is, hogy kaszin@ldarak is képesek
fotorefrakterré valni hosszunappalos kezelést K@are{(Wilson et al., 1974,
Mattocks et al., 1976).

Bizonyitott, hogy a fotostimulacioval egyidégg fokozdodik a pajzsmirigy
hormonok szekrécidja is, amelyek direkt gatld Hatéejtenek ki a
hypothalamus-hypophysis-gonad tengelyre. A GnRHhtézis gatlasan ke-
resztil a tiroxin gatolja a gonadotrop hormonolkaklsztasat is, ezért a szapo-
rodasi ciklus vége felé talsulyba kertlésésebiti a fotorefrakter allapot ki-
alakulasat (Dawson, 1984, Klandorf et al., 198rSlet al., 1981).
Fotorefrakteritast csak pajzsmirigy hormonokkal netret kivaltani, de azok
a folyamatok, amelyek a fotostimulaciora bektévetkierorefrakteritas kiala-
kuldsahoz vezetnek csak tiroxin jelenlétében veszadetiiket.
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A szaporodasi ciklus a koltéssel és az utédok Veliésével zarul le. Ebben az
idészakban a legmagasabb plazmaszintet a prolaktiatjmutigy tinik, hogy

a szezonalis, illetve a fotopriédus altal induksiiekréciot, amely a foto-
refrakteritas kialakulasat stimulalja a neuralitasak (kontaktus a tojasokkal,
fiokakkal, vizualis és hang ingerek, stb.) még mblbelebsitik (a szibi ma-
gatartasformak éhivasanak ékegitésére). A szezonalis ciklusok vizsgalata
azt mutatja, hogy az emelk&diroxin szinttel egyitt ndvekszik a prolaktin
szintje is, amit az a kisérlet is bizonyit, amelylpajzsmirigy irtdssal megaka-
dalyozhato volt a prolaktin szint emelkedése éstaréfrakteritas kialakulasa
seregélyben (Goldsmith et al., 1984b). A fotoretieakasban bet6ltott szerepe
fokéent, mint kdzismerten antigonadotrop hatasu hormeorhypothalamus
GnRH szekréci6janak gatlasan keresztll érvéenyesiil.

4. ANYAG ES MODSZER

4.1. Allatok és tartasi koriilmények

Kisérleteinket Godolin, a Godoli Agrartudomanyi Egyetem Allattenyészté-
si Intézetének Szaporodasbiologiai Tanszékén viakgearz 19874l 1993-ig
tarto idsszakban.

A néivarl landes-i fajtaju ludakat a Babati Ludnentedilomas bocsatotta a
rendelkezésiinkre, amelyeket természetes megvaégikdfutos olakban he-
lyeztliink el. Az ivovizet atfolyé rendszerben folyaiwmsan biztositottuk a ma-
darak részére. A takarmany az allatok mindenkeiolbgiai allapotanak meg-
felelé (nbvendeék, tojo, stb.) granulalt tap volt, adtlion.

4.2. Fénymikroszkopos szévettani vizsgalatok

4.2.1. Fejlédé tuszok

A petefészekben féjtlé tisk maturaciojanak nyomonkovetéséhez folyama-
tosan tortént a mintavétel, a téli, szexualisarktinafazistél (1987. februar
11-©l) egészen a tojasrakas csucsaig (1987. apriligR8A vizsgalathoz 2
eves, atlagosan 5 kg testtormidgjo ludakat hasznaltunk fel. Az allatok kifu-
toval rendelke& olakban, természetes megvilagitasban voltak edaed, ad
libitum takarmany (11% nyersfehérje tartalom) &seliatassal.

A madarak (15 db) elvéreztetését kdest megnyitottuk a hasireget, kiemel-
tik a petefészket és a petefésékkevalasztottuk a fefido (fehér és sarga)
tuszket, megmertik atméjiket (mm), majd megfeleztiikket. Az egyik
tuszfelet Bouin oldatban fixaltuk, majd Péterfi szeriketios (metilbenzoat-
paraffin) beagyazast alkalmaztunk (Krutsay, 198®ichert mikrotom segit-
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ségével 5um vastag metszeteket készitettiink, amelyet haerhatemsin
festekkel festettiink meg. A metszeteket Reichetbaan fotomikroszkoppal
fényképeztik le.

4.2.2. Degradalodo tussk

A kisérlet elrendezése és a mintavétel menete ryegety az €lz6 kisér-
letével, tehat azonos kisérleti korilmények kdzémonos fajtaju allatokon
tortént, azzal a kilénbséggel, hogy a mintavétedraggradalodo tiusk kiva-
lasztasanal Gilbert (1985) altal meghatarozott gmemok érvényesiiltek, azaz
a kulsleg jol lathat6 elvaltozasok — kis tifézesetében a mattsarga szin, na-
gyobb tls#k esetében a torz forma, petyhidt tapintat, felsktti véromle-
nyek, zsugorodott, rancos felszin — jelentettékimtanételi kritériumokat. A
levalasztott atretikus tiéket lemértiik. A mérések adatai 1-2 mm-es eltérés-
sel csak megkozetitpontossadguak a szabalytalan formak miatt. A leszhdrt
tiszket szintén megfeleztik és a az egyik fellket fékgoszkopos vizsgalat
céljara Bouin oldatban (pikrinsav) fixaltuk, majéterfi szerinti ketis (metil-
benzoat-paraffin) beagyazast alkalmaztunk (Krutd®80). Reichert mikro-
tom segitségével pm vastag metszeteket készitettlink, amelyet haeitiatox
eosin festékkel festettink meg. A mikroszképoskstmdkat Erpino (1973)
szerint kategorizaltuk, majd a kivalasztott metsiet Reichert Zetopan
fotomikroszkoppal fényképeztik le.

4.2.3. Petevezeai

A petevezet maturaciojanak nyomonkovetéséhez folyamatosaérta min-
tavétel, a téli, szexualisan inaktiv fazistol (19g®uar 294l) egészen a sza-
porodasi ciklus lezéarulasaig (1989. junius 18-#y)vizsgalathoz 3 éves, at-
lagosan 5 kg testtomédojo ludakat (14 db) hasznaltunk fel. Az allatakuk
toval rendelke& olakban, természetes megvilagitasban voltak edaed; ad
libitum takarmany (11% nyersfehérje tartalom) &seliatassal.

Az madarak (14 db) elvéreztetéset kéeet megnyitottuk a hasureget, kiemel-
tik a petevezét és az egyes szakaszoknak megdelelkis darabokat vag-
tunk ki beblik a csoves struktira megtartasa mellett. A miat&ouin oldat-
ban (pikrinsav) fixaltuk, majd Péterfi szerinti K&t (metilbenzoat-paraffin)
bedgyazast alkalmaztunk (Krutsay, 1980). Reiche@inlsamikrotom segit-
ségével 5um vastag metszeteket készitettiink, amelyet haerhatemsin
festekkel festettiink meg. A metszeteket Reichetbaan fotomikroszkoppal
fényképeztik le.

4.3. Transzmisszios elektronmikroszkopos vizsgalat
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A vizsgalathoz 11 db 2 éves, atlagosan 5 kg testtfinojoludbdl tortéent
mintavétel: 1991-ben februartol aprilisig és oktdélenovemberig. A kiemelt
petefészekil levalasztottuk a tligket, fiziologias vizzel atitatott fzdpapirra
helyezvesket megmeértiik az atmigiiket (mm) és a kuésjegyeik alapjan (for-
ma, szin, tapintat) ép vagy atretikus csoportbal&de be 6ket. A vizsgalat
soran 37 normal (1 mndit25 mm-ig) és 63 atretikus titgzdolgoztunk fel.

A levalasztott tus#ol kis darabot metszettiink ki fixalasra. Erre a zér
1,5% glutaraldehidet, 1% formaldehidet és 1% sztki@talmazo 0,1 M-os
kakodilat puffer (pH 7) valt be a legjobban. 2 dérégzitési id utan a minta-
kat 0,1 M-os kakodilat pufferben mostuk at, majd ©%Q-et tartalmazo
kakodilat pufferrel posztfixaltuk. A festést 1% nilaacetattal végeztik el.
Emelked koncentraciéju etanol sorban viztelenitettik atékat, amelyek
ezutan aralditos beagyazasra keriltek (Durcuparkalrl A metszésnél a met-
szeési szoget a tusk strukturgjanak megfelétn allitottuk be agy, hogy a ti-
sz6fal minden rétege a metszetre keriljon. A metsastekanil acetattal s
olom citrattal kontrasztoztuk meg.

A vizsgalatokat Tesla BS 500 és JEOL 100 CXII tiptranszmisszios elekt-
ronmikroszkoppal végeztik el.

4.4, Szexual szteroidok mennyiségi meghatarozasa H %.RIA mod-
szerrel

4.4.1. Meghatérozas plazmabdl, mintavétel

A szexual szteroidokat a vizsgalatbpbntokban divaru haziludak szarnyve-
najabdl (vena brachialis) vett 5 ml mennyigégrmintakbdl hataroztuk meg.
A vért heparinozott csévekbe vettik, majd az alademeket centrifugalassal
(5000/min fordulatszam) szeparaltuk a plazmatopldzmat felhasznalasig -
20 °C-on taroltuk.

4.4.2. Meghatéarozas tlsakbél (normal, atretikus), mintavétel

Az izolalt tisdk méretének meghatarozaséat kdeet a tlisékbol a tussfal
megnyitdsa utan a sziktartalmat eltavolitottuk, aggha szikanyag szteroid
tartalma a mérések eredményeit médositsa. Kisetktiesetében elegetd
volt a sziket enyhe nyomassal kipréselni adbékz Nagyobb tisék esetében
(sarga tusik), fecskendvel, enyhe nyomast alkalmazva fiziologids NacCl ol-
datos atmosast alkalmaztunk, vigyazva arra, neleoglyeca réteghez lazan
kapcsol6do granulosa hamot az @bbitdat kisodorja. A szteroid meghataro-
zasra elkllonitett tiskelet 4°C-on fiziologias NaCl oldat hozzaadasaval ol-
l6val felaproztuk, majd teflon-lveg homogenizatortszuszpenzié finomsa-
gura homogenizaltuk. A szuszpenzidb@szbr a progeszteron extrahalasat
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vegeztik el petroléterrel, majd ezt kéiet a tesztoszteron és a [i-bsztra-
diolét dietil éterrel.

*H-RIA

A progeszteron (P) meghatarozasat Abraham (197 tlspede szerint 200l,

a tesztoszteron (T) meghatarozasat Jallageas (XZésint 300ul, a 173-
Osztradiolét (E2) szintén 3Q0 plazma extraktumbol, Mikhail (1970) szerint
vegeztik el.

Anyagok:

1. Antiszérumok:

A P4 antiszérumot BSA-11-OH-progeszteron-hemisndtal szemben
(Sharp PJ, Roslin, U.K.), a T antiszérumot BSA{eszteron-3-hemiszukci-
nattal szemben (Sharp PJ, Roslin, U.K.), aaiitiszérumot BSA-1F06sztra-
diol-hemiszukcinattal szemben (Sharp PJ, RosliK, JAllitottak eb.

2. Kotbanyagok:

P4: 20 ml puffer

100pl H3-progeszteron higitas:

100ul P4 antitest 5.000x

T:. 20 ml puffer

100pl H3-tesztoszteron higités:

33ul T antitest 6.000x

E,: 20 ml puffer

100pl H3-8sztradiol higitas:

50 ul E, antitest 20.000x

3. Szcintillacidés koktél :

0,3 g POPOP (2,2’-p-fenilen bis(5-feniloxazol)

79 PPO (2,5-difenil-oxazol)

1 toluol

500 ml triton-X 100

4. Aktiv szén (Charcoal) oldat

1 | foszfat puffer (pH 7,4)

0,2 g dextran T-70

2 g Norit-A

Modszer:

A felolvasztott plazmabdl dietiléteres extrakciégeztiink mindharom sztero-
id esetében. Az extrakcios visszanyerést a plazmatott 2000 cpm sztero-
iddal ellerdriztik.

Extrahalas:

2000 cpm H-P4, -T, -B alkoholos oldatanak kipos csovekbe mérése, beparo-
las 37°C-on.

200l plazma bemérése P4, 300-340r és E esetében, vortex.

5 ml dietiléter hozzaadasa, gépi razas 3 percig.
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A mintak -20°C-on tarolasa 2 oran at.

A felliliszo extraktum ledntése.

Az extraktum beparlasa 3TC-on.

Radioimmuno-assay (RIA):

A bepérolt extraktumhoz a bemért plazmaval megegyeznnyiség etilal-
kohol (P4:20Qul, T és &:300pul) hozzaadasa, vortex.

A mintadbol 50ul, a szcintillacios koktélbdl 5 ml 6sszemérése kihma -
recovery.

P4 esetében 10, a T és Eesetében pedig 2Q0 minta RIA csévekbe meé-
rése, majd beparlas 3C-on.

A RIA csovekben beparolt mintakhoz szteroidokkéd gl kétéanyag beme-
rése, vortex.

Téarolas 4£C-on, kb. 14 éran keresztul.

Charcoal-os elvalasztas:

500ul aktiv szénoldat hozzamérése a RIA mintakhoz exort

8 perces inkubalas“LC-on.

Centrifugalas 3500 1/min fordulatszamon 20 percig.

A fellliszo leszivasa, 5001 minta + 5 ml szcintillaciés koktél kiivettakba
merése.

Méres:

A lagy B sugarzas indukalta beltésszamot LKB-Wallack siléicibs szam-
lal6 felhasznalasaval mertik.

Standard sorok keészitése:

Az 1 pgll koncentracioju szteroid alkoholos oldatabdl RIgoeekbe meér-
tink mindharom hormon esetében 0, 25, 50, 100, 260pul-t, majd 37°C-
on beparoltuk.

Hormonspecif ikus k@bldat hozzdadasa (2Q0), vortex, inkubalas 4C-on
14 6ran keresztul.

A Charcoal-os elvalasztas a méréndintakkal egyutt, azokkal megegyez
maodon.

A szteroid visszanyerés a direkt éteres extrakti@b® volt.
Az intraassay CV% értéke 6-11%, az interassay Cxéke 8-14% volt.

4.5, Enzimbiokémia vizsgalat lizoszomalis enzimek Kimutatasara

A vizsgalat soran a lizoszomalis marker enzimekva&sat mértik tus#al
homogenizatumbdl, amelyet a szteroid meghatarok&sindmdodon kaptunk.
A kategorizalt tusék falat 4°C-on fiziologias NaCl oldat hozzdadasaval ollo-
val felapréztuk, majd teflon-Uveg homogenizatorbanszpenzié finomsagura
homogenizaltuk. Mérésig a mintdkat —ZD-on taroltuk.

A savanyu foszfataz assay-t Barrett (1972) szergeztik el. A reakcid ol-
datot, amely 80Ql 0,2 M Na-citrat puffert (pH 4.8), 100l 5x10° mM p-
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nitrofenilfoszfatot és 100 ml homogenizatumot tantzott, 60 percig 39C-

on inkubaltuk. A reakciot 2 ml TRIS-SDS oldat hoadasaval allitottuk le.
Az oldat centrifugalasat kovin 410 nm-en mértik a szupernatans etnyel
képességét. Standardnak a p-nitrofenol higitasi $msznaltuk.

A B-galaktozidaz aktivitasat Barrett (1972) szerint@haztuk meg. A reakcio
oldatot, amely 80Qul 0,2 M Na-citrat puffert (pH 4.3), 100l 5x10° mM nit-
rofenil-3-galaktopiranozidot és 100 homogenizatumot tartalmazott, 60 per-
cig 39°C-on inkubaltuk. A reakciét 2 ml TRIS-SDS oldat haéadasaval alli-
tottuk le. Standardnak a p-nitrofenol higitasi stwasznaltuk.

A B-glukuronidaz assay-t Barrett (1972) szerint védjeal. A reakcio olda-
tot, amely 80Qul 0,2 M Na-citrat puffert (pH 5.0), 100l 5x10° mM nitro-
fenil-B-glukuronidot és 10Qul homogenizatumot tartalmazott, 60 percig 39
°C-on inkubdaltuk. A reakciot 2 ml TRIS-SDS oldat hédadasaval allitottuk
le. Az oldat centrifugalasat kowemn 405 nm-en mértik a szupernatans elnye-
|6képessegeét.

A katepszin-D aktivitasat modositva, Barrett (19328rint hataroztuk meg. A
reakcio oldatot, amely 500 0,2 M Na-citrat puffert (pH 4.0), 400l 8%-0s
haemoglobint és 10Ql homogenizatumot tartalmazott, 90 percig €3-on
inkubaltuk. A reakciét 1 ml 10%-os triklor ecetdavzzaadasaval allitottuk le.
Az oldatot 30 percig 4C-on Hit6ttik, majd centrifugaltuk és 1 ml szuperna-
tanst hasznaltunk fel az oldott peptidek meghatwmém fehérje-festék assay
felhasznalasaval. Egységnek a haemoglobinbdl 1 gdatt 1ug triklor ecet-
sav hatasara felszabaduld enzimet vettik.

A nyers homogenizatumbdl téri@rfehérje meghatarozast Bradford (1976)
szerint végeztik el, ahol standardnak szarvasmezéeum albuminjanak V
frakciéjat hasznaltuk.

4.6. Palpaciés modszer a petevezet 6 tagassaganak mérésére

Az 1991. december 27-én indult vizsgalatban 15klarajusi kelés, termé-
szetes fényviszonyok kdzott felnevelt, landes-iajgj tojo ivaréréset, peteve-
zeBjuk palpaciés modszerrel kitapinthatd morfologi@igassagi) valtozasait
kovettik nyomon aprilis 13-ig.

A klodkan keresztil elvégzett kitapintassal 4 élygatevezét allapotot detek-
taltunk a jobb kéz mutatéujjnak hegyével. Anndkrgre, hogy a moédszer
eléggé szubjektiv, a hibaleliséget csokkenti, ha a vizsgalatokat mindig
ugyanaz a szemely veégzi.

A kategoriak jellemzése:

Szik: A petevezdt ceruzahegy vékonysagu, tomor tapintatl hengengetké
amely a medence csontos alapjan elmozditva tapinteak ki. Szjadéka
nem érzékelhét a kloaka sik és tapados.

Kdzepes: A petevezet ceruza vastagsagu, vagy attdl kissé szélesebb,
szajadékaba egy atlago& mutatdujj 1-2 mm-re bevezetltet
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Tag: A petevezétakar kétujjnyi szélességs lehet, tapintata petyhudt, a mu-
tatoujj a vaginaba minden akadaly nélkil bevezéthetcloaca tag és sikosan
nedves.

Tojast tartalmazo6: Kemény- vagy lagyhéju tojas ridatd ki a cloacan ke-
resztul.
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5. EREDMENYEK

5.1. A néivard hazildd petefészek m Gkodésének morfologiai és
funkcionalis véltozasai a szaporodasi ciklus soran

5.1.1. Fénymikroszképos morfoldgiai valtozasok a peteféskben a tlis#érés
soran

A primer, 50-10Qum méreti tisz felépitése a legegyssdb (6. 4bra). A pe-
tefészek kéregallomanyaban, a stromaba agyazolietyezked folliculus
magjat kismennyisdgszikallomany és egyrétégkdbham jelle§ granulosa
veszi koril. A theca réteg még nem kifejezett, ket a stromaban a petesejt
korul egy rétegben elhelyezkitibroblastok jelzik.

6. abra
A petefészek stromdajaba agyazott kortikalis dlisz
A kismennyiség szikanyagba (2) agyazott nucleusban (3) jél |éthatkro-
moszomak. A granulosa egyrélied ). Fibroblaszt jellef sejtek a stromaban

(4).
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A legkisebb fehér tugknél (500-1000um), amelyek mar kiemelkednek a
petefészek felszinélt megjelenik a theca interna és externa (7. alAa).
externa réetegében fészekdrzeelrendeddésben glandularis jellég ugy-
nevezett "fészkes” sejtek helyezkednek el, amedleken elkilontlnek a ko-
toszoveti sejtekdl. A fészkeken belil ezek a sejtek szorosan egyorastk-
szenek, sejtmagjuk altalaban kerek, vagy ovaligoéslkulonib, feltin
nucleolussal rendelkeznek. A citoplazma allomanyagusszifi, gyakran
habos szerkezigtamely egyérteliien a szovettani beagyazas soran, a szerves
oldészer altal kioldott lipidek nyomaira utal.

7. 4bra

Kis fehér tisé (500-100Qum)

A szikanyagot (1) kérulvey granulosa tdbbmagsoros (2), a theca interna (3)
kotészovet jelled, a theca externa (4) megvastagodott és jgdemiennyiséd)
mirigy jellegi fészkes elrendédédi sejtet (5) tartalmaz.
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A legnagyobb fehér tiékben (9-10 mm) a tisham egyrétey amelyben a
sejtmagok tbbbsoros réteget alkotnak. A thecanatesejtjeinek k@iszoveti
jellege elmosodotta valik, a sejtek lekerekedeétak, duzzadtak, citoplaz-
majuk vilagos, kerek sejtmagot tartalmaznak szetméenucleolussal. A
theca externa készoveti sejtejei kozott csak elvétve latni "fésZkeajteket
(8. 4bra).

X400

8. dbra

Nagy fehér tisz (8 mm, F)

Szik (1). A granulosa tobbréetegtobb magsorral (2), a theca interna (3)
glandularis jellege szemligd, hiperplasztikus. A theca externa (4) d<#0-
veti sejtejei k6zott nem lathatd mirigyes-fészkejs. s
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X400

9. &bra

Nagy fehér tisz (10 mm, F)

A granulosa hamsejtek (1) tébbmagsoros jellege ledtidni, a theca interna
rétegében (2) a glandularis jelleg csokken (a glEmt sejtek sejtmagvai kis-
sebbé valtak, alakjuk megnyult). A theca externak@Boszoveti sejtejei ko-
z06tt csak elvétve lelhétfel egy-egy mirigyes-fészkes sejt (4).

Szinbeli valtozas a 10-11 mm-es tiis&retnél jelentkezik, a sarga szikanya-
gok beépilésével megjelenik a kis sargadkigi1-18 mm) el§ generacioja.

A granulosa egyreétégoszlopham, a sejtmagok is kezdenek egy réteget-alk
ni. A hamsejtek k6zott sttétebben tekt, bazofil citoplazmaju sejteket lehet
megfigyelni (regenerativ tartalék sejtek). A thedarna tovabbra is glandula-
ris jelleget mutat. A theca externaban a "fészkastek szama csokkén9.
abra).
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A kOzepes mérétsarga tisikben (19-24 mm = 4 a theca interna hiper-
plasztikus jellege csokkénFeliin a réteg gazdag erezettsége. A dgm
tipikus kdbham (10. abra).

X400

10. abra

Fejlodo sarga tusz (23 mm, k)

A granulosa (1) k6bham jelléga theca interna (3) ké#zovet jelleg, benne
fejlédé kapillarisok (2). A theca externa megvastagodaty, vénas erekkel,
lacunékkal (5).

A nagy sarga tugkben (25-33 mm = - 34-44 mm = F3) a theca rétegek vas-
tagsaga ételjesen csokken, a theca interna sejteléddiiveti jelleget mutat-
nak, kozottik csak ritkan lathaté egy-két duzzadltajpandularis jelleg sejt.

A tuszfal vér és nyirok erekben gazdag. A téisam kébham.
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A legnagyobb séarga tisizben (45-49 mm = F2, 50-53 mm = F1) a theca
interna vékony réteggé valik, amely alig elkiloefthaz alatta fekd réteg
fibroblastjaitol. A tuséfal gazdagon erezett. A granulosa hamsejtjei ismét
enyhén megnyaultta valtak, oszlopham jelleget matgtamelyekben a magok

a sejt felszinéhez kozel helyezkednek el. Citopfgakban bazofil granula-
tumok figyelhetk meg (11. abra).

X400

11. abra

Preovulaciés tigz(52 mm, k)

A zona radiata megvastagodott (1), a granulosan@as hengerham, a ma-
gok a hamsejtekben apikalisan heBjgzek el. A theca interna (3) gazdagon
erezett (5). Theca externa (4).
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5.1.2. Elektronmikroszk6pos morfolégiai valtozasok a petfszekben a tlisé-
érés soran

A klsmereﬁ 1 2 mm atméjj tUsztSk tusHhamjat alacsony, két rétegbe ren-

; | deZSd('jtt, szorosan egymashoz simu-
| 16 kobhamsejtek alkotjak. Magjuk
ovalis, jél ebtiind nucleolussal. A
citoplazma bazdlis régiojaban jele-
nt6és mennyiséd, a szemcses endo-
plasmaticus reticulummal (RER)
O0sszeflg§ cisterna, valamint sza-
bad riboszéméak csoportjai figyelhe-
tok meg. A mitochondriumok a sej-
teken belll jellegzetes médon a mag
alatti tertileteken, mig a Golgi-appa-
ratusok supranucleéarisan helyezked-
nek el. A citoplazmaban mikrotubu-
lusok és a bazalis terlleten mikrofi-
lamentumok alkotta fejlett hal6zat
figyelhet® meg. Mar ebben a féfl
dési fazisban jelen vannak a cito-
plazmaban a transosomak a lateralis
plazmamembran alatt, vagy apikali-
san, a sejtfelszin kozelében. A pete-
sejt feszinét alkotd6 mikrobolyhok
kozo6tt granulosanyalvanyok figyel-
hettk meg. A két sejt kozoétt a peri-
vitellinalis rétegben fibrillumok lat-
hatéak (12. 4bra).

Mérévonal: 0.5um

12. abra
Granulosa hamsejt apikalis része egy 1 mm &jinéiiszbol.
A sejthataron tobb transosoma (T) is lathatd, valarmosszu, lapos Golgi
apparatus (G) és elektrondenz szekréciés granulu(®k A membrana
pervitellina-ba (P) a petesejt mikrobolyhai (M) imak be.
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13. abra

Komplett struktaraja transosomak és prekurzorjailiag) egy 2 mm atméyi tu-
sz6 granulosa hamsejtjéb

X59 000

Mérévonal: 0,25um

A novekedésnek indult, 3-6 mm atrégr tisdkben a granulosa sejtek kez-
denek megnyulni, de magjuk valtozatlan marad. Adogaomak szama meg-
szaporodik, eldsorban a lateralisan és apikalisan, kdzel a plazandm
ranhoz. A transosomak felépitése egységes, a rekeneegy félkor alaku,
erosen elektrondenz lemezként jelenik meg, amelynéss dellletéhez veé-
kony rétegben riboszémas#erapré elektrondenz szemcsék tapadnak. (13.
abra).

A transosoma kidsrétege nincs kapcsolatban a plazmamembrannalaAlta
ban a sejteknek azon teruletén fordulnakrelgyobb szamban, ahol a sejt ujj-
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szefi képletek formajaban nyulvanyokat bocsajt a szodwz&ejtek, vagy a
petesejt felé. Egyes esetekben a transosomak aiekinz testekbe zart kép-
letként tinnek fel. A sejtek apikalis részében olyan képleseknegfigyelhe-
tok, amelyek feltehéen a transosomak alkotéelemeit fogjak képezni, mint
amilyenek azok az elektrondenz lemezek, amelyeketlk@t oldalrdl ribo-
szomaszer szemcsék boritanak.

A szemcses endoplasmatikus retikulum jol fejletkésspecifikus jellegzetes-
séggel rendelkezik, amelyek kozil az egyik a szémesndoplasmatikus reti-
kulum membranjaval kapcsolatban allé annulalti(ty) lemezes struktara
(14. abra), a masik pedig azok a fenestralt texkijeamelyek sima fellilét
cisternak és csovecskék finom, egymassal koztekedibzatat foglaljak ma-
gukban.

14. abra



70

Gyiiriis (annulalt) lemezek és prekurzorok (nyil) egyrd atmédéjii tisz granulosa
sejtjélbl.

X37 000

Mérévonal: 0.5um

A tubulusok kozoétti terekben elektrondenz maggaldetked granulumok
felhalmozddasa figyelhétmeg. A bel§ elektrondenz rész ismeretlen erdget
egynenti, gdmbokbe vagy kotegekbe tomorilt anyagbdl 48.,(16. abra) A
fenestralt terllet korul elhelyezk&®RER cisternai sugaras elrenddést mu-
tatnak (15. abra).

15. abra
Sugaras elrendédédi szemcsés endoplazmas retikulum (RER) ciszternakepc
pontjukban elektrondenz granulum (nyil) felhalmoaedT is# atmes: 7 mm.
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X29 000,
Mérévonal: 0.5um

16. abra

Citoplazmaban elhelyéds elektrondenz granulumok, amelyek szoros kapcsatatb
allnak a RER ciszternakkal kdzlekedsdvecskék rendszerével.

Tus® atméb: 14 mm.

X48 500
Mérévonal: 0.3um

Az elektrondenz maggal rendelketestek csak a tigaam sejtjeire jellent

ek, a theca sejtekben nem fordulnak & Golgi-apparatus a szomszédsaga-
ban elhelyezketl elektrondenz maggal rendelketestekkel a citoplasma api-
kalis részeben helyezkedik el. A basalis terlletagy mennyiségben mito-
chondriumok lathatok mikrofilamentumokir§ halozata altal kortlvéeve. A
perivitellinalis réteg hasonlatos a kis fehér tkehez.

A 8 mm-nél nagyobb tiigkben (kis €s kdzepes sarga tildzen) a granulosa
egyréteg, oszlopos jellegg ham, nagymértékben hasonlo felépitéssel, mint a
kis tisdkben, azzal a kilénbséggel, hogy a transosomakaseéiven a fej-

dési stadiumban lényegesen kevesebb és mar csatiesejbe nyuld sejtfal-
nyulvanyok hegyén lelhétfel (17. abra). Egyes felvételeken felismeéhat
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petesejt szikcseppjeibe inkorporalt transosomakathamya. A granulosa
sejtek kozott gyakran szeéles intercellularis teigigelhetbk meg, amelyeket
szamos hosszu, lateralis sejtnyulvany hidal atématkes fellleteket tipikus
desmosomak rogzitik. A kbzepes mérstrga tusik perivitellinalis rétegé-
ben elektrondenz durva rostok
koncentralédasa lathato.

17. abra

Tusz hamsejt jol fejlett szem-
csés endoplazmas retikulummal.
Szamos kisebb vezikulum fi-
gyelhett meg a Golgi apparatus
koral. A mélyen benyuld citop-
lazma nyudlvanyban transosoma
figyelhe®® meg (nyil). A masik
. transosoma (T) egy perivitelli-
nalis  allomanyba  benyulo
apikalis sejtnydlvanyban he-
lyezkedik el. Elektrondenz test




(D) transosoma-széstrukturat tartalmaz. TU§zAatmeén: 9 mm.

X18 000,
Mérévonal: 1um

73
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5.1.3. A funkcionalis valtozasok a fejbdé tiiszok szexudl szteroid tartalmaban

A legmagasabb P értéket a legnagyobb sargékfiem (R, F,) és a legkisebb
sarga tusikben (k) mértik. A P értékek alacsonyabbak a kozepes théret
sarga tusikben (R, F; Fs) és alacsonyak a kis fehér folliculusokbag, (f,
F10).

Az E, tartalom nem mutat jelefg valtozasokat a kilonbézanéreti tlisdk
esetében, de szintje a kis fehér tikken a legalacsonyabbg(f).

A T értéke alacsony a sarga és a nagy fehébktisn, de magas a kis fehér
tuszkben.

A fejl 6d6 tusz 6k szexudl szteroid koncentracidja

600

500 -
400 -
o b
S 300 bl =74
= ==dr=TEST
200
100 1
— 1 It
0 T T T T
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Folliculus tipusok, F10-1
18. abra
Fejlodo tisdk szexual szteroid tartalma
2.tblazat
A szexual szteroid értékek variancia analizisémekraényei
F1 F2 F3 F4 F5 F6 F7 F8 F9
F1
F2 P
p<0.01
F3
F4 P
p<0.01
F5
F6 P
p<0.01
F7
F8 T T T T T T T
p<0.01 |p<0.01 |p<0.01 |p<0.01 |p<0.01 |p<0.01 |p<0.01
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5.1.4. Fénymikroszkdépos morfologiai valtozasok a peteféskben a tlisséatrézia
soran

A tisz atrézidnak hét tipusat tudtuk elkiloniteni egysjtek jelenléte, hia-
nya, dominancigja illetve a szikallomany elheljgzse alapjan.

Eredményeimet 85z6r egy dsszefoglalo, tipizald grafikus dbran rauabe:

1. tipusu atrézia

proliferal6dé granulosa,
theca interna,
theca externa elvaltozasok nélkul

2. tipusu atrézia

proliferal6dé granulosa,

proliferal6do hiperplasztikus theca interna
glandularis sejtek,

theca externaban egy-két ,fészkes” glan-
dularis sejt

3. tipusu atrézia

proliferal6dé granulosa,

proliferalod6 hiperplasztikus theca in-
terna galnduléris sejtek,

proliferdlod6 theca externa glandularis
sejtek
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4. tipusu atrézia
Killoszen kotoszovetes rostok

mentén proliferalédo theca
glandularis elemek.

5. tipusu atrézia
Szik  és proliferalodo stromalis

glandularis sejtek a a titfal kotszove-
tes rostjai kozott.

6. tipusu atrézia

Proliferalodo, aktiv stromalis sejtek do-
minanciaja a volt tugiteriletén.
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7. tipusu atrézia

Zsiros degeneracio jeleit mutaté stro-
malis glandularis tertlet a degradalo-
dott tiisdben.

Az 1. tipusba tartoznak a korai stadiumu atrettkisgk (19. abra).

A theca réteg épnekiriik, a granulosa elveszti egyrétggllegét és élénk pro-
liferacio jeleit mutatva, tobb rétegben belem szik allomanyaba. Ebbe a ti-
pusba tartoznak még azok a tilszs, amelyek ennek a folyamatnak ma¥-el
rehaladottabb stadiumaban van-
nak, ahol a szikallomanyt mar
teljesen elarasztottdk a burjanzo
~ granulosa eredetsejtek, kozottik
kis és kbzepes szamban
macrophagokkal. A sejtek gyak-
ran dezintegraltak, vagy csak laza
kapcsolatban allnak egymassal a
sejthalmazokon belldl. Alakjuk
= gyakran szabalytalan, enyhén puf-
' fadtak és gyakran piknotikus a
sejtmagjuk. Citoplazmajuk ,lyu-
kacsos” a kioldodott lipidcseppek
kovetkezteben, amely lipid jellég
anyagok szintézisére és tarolasara
utal.

Makroszképosan ezek a tidgzép
kis fehér tiisé benyomasat keltik,
a degradacios folyamatok beindu-
lasara csak egy-két apré jel utal.
Szinuk fehér, de mattabb, tom-
pabb fényi, mint az ép tudkeé ées

| tapintatuk puhabb.

X100

19. abra
1. tipusu atrézia
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A granulosa ham (1) elvesztette egyrétegabalyos strukturajat, burjanzé
hamsejtek szaporodnak be a szikallomanyba. A thétegében (2) a
glandularis sejtek hianyzanak, jellegeds#ovetes.

A 2. tipusba azokat az atretikus téiszt soroltuk, amelyekben a theca interna
kotészoveti elemei glandularis tipusuva alakulnak és éyperplasiat mutat-
nak. Ezek a sejtek a granulosa réteg alatti lamasalis kdiszoveti elemei és
a theca externa kozatti teriiletet szorosan, 3egb&n elhelyezkedve toltik ki.
A sejtek citoplazmaja kismértékben vakuolizaltire@gjukban szembi@té a
nucleolus. A sejtréteget egyes helyeken sugarir&iyiszoveti sejtcsoportok
szabdaljak fel. Megfigyeléseink alapjan a granulpsaiferaciéja és a theca
interna sejtek transzformacioja egyuttesen fordukié. Szorvanyosan, a the-
ca externaban fészkes sejteket is meg lehet figi@n abra).
Makroszképosan a 2. tipusu atréziat nem lehet @hki@ni rendkivil hetero-
gén megjelenési formai miatt.

X250
20. abra
2. tipusu atrézia

A toébbréted, burjanzé granulosa ham sejtjei (1) a degenejjated mutatjak,
egyes hamsejtek magja piknotikus, a citoplazma elidalt. A theca interna
(2) glandularis sejtjei (3) hipertrofizaltak.
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A 3. tipus hasonl6 a 2. tipushoz, a kilonbsége¢ea externaban nagy szam-
ban megjeled fészkes sejtek adjak. Ezek a sejtcsoportékoedulhatnak az
500 um-es folliculustél a 9-10 mm-ig, ké&sbi stddiumban mar csak szérva-
nyos a jelenlétik a theca externaban. A glandulgmisu sejtek a theca exter-
na sugaras elrend@resi kotoszoveti rostjai altal hatarolt "fészkeiben” he-
lyezkednek el szorosan egymashoz illeszkedve. faapajuk vilagos szii
habos szerkezi(ez valdszifileg a beagyazas soran kioldott lipidek jelenlété-
re utal), a sejtmagok kerek, vagy ovalis formajaalszembénsen kifejezett
nucleolust tartalmaznak. A 3. tipusban tehat 3 dli&, eltéé eredei sejtti-
pus lelhed fel, amelyek ajteljes proliferacio jeleit mutatjak, amelyet a gio
lazma gyakori vakuolizacioja kisér. A kioldodotpidek valoszifileg akku-
mulalt prekurzor koleszterol észterek, amelyek w@rem szintézis kiindulo
vegyuletei (21. abra).

Az atrézia 3. tipusu, @ehaladottabb fazisaban a theca internaddiiveti
elemei tulndvik a glandularis sejteket, a granulssigek elarasztjak az egész
szik allomanyt és a theca externaban a fészkekétsetd rostok megvasta-
godnak,a theca externa "elkérzOvetesedik”. Brehaladottabb allapotban a
tisz helyét stromaba sillyedt hegszovet jelzi.

X250
21. abra
3. tipusu atrézia
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Piknotikus magvu, burjanzo, puffedt granulosa hjiek€l) az ooplazmaban.
A theca interna glandularis sejtjei (2) jol elkiihetk, a theca externa
~feszkei” nagymennyiségglandularis sejttel (3) vannak kitbltve.

A 4. tipusba csak a 0,5-1,00 mm-nél kisebb atrsttkisdket tudtuk besorol-
ni. A petefészek felszinébkiemelked tlistknél ez az atrézia tipus nem for-
dul eb. Jellegzetessége, hogy a theca externa glandskjtjsi a kilbszefi
kotészoveti rostok menten, fészkes elreridigsben élénk proliferacio jeleit
mutatjak. A sejtszaporodas a petesejt kozéppoalgahaladva gyakran tulno-
vi a glanduléris theca interna sejteket és a dpikényt kitolt granulosa sej-
teket. Ennél az atrézia tipusnal nem figyglhmieg koncentrikus készoveti
rétegek kialakulasa (22. abra).

X70
22. abra
4. tipusu atrézia

Szembdiné a theca externa megvastagott rétege, amelybenésekds-
glandularis” sejtek (2) sugariranyu kérovetes vaz (3) mentén hel§dmek
el. A szikallomanyt dezintegralt granulosa hamgeijkitek be (1).

Az 5. tipus mint ‘bursting’ atrézia ismert, amelyaétiisbfal teljesen, vagy
részlegesen atszakad a degenerativ folyamatok érg@ieppen és a szik-
anyag voros vérsejtek és plazma kiséretében utat k6t6szoveti rostok ko-
zé, vagy a haslregbe (23. abra). Jelen esetbesakiaz el$ valtozatot vizs-
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galtuk. A rostok kozé jutott szikanyag korul mindigoma sejtek figyelhék
meg, mintegy azt sugallva, hogy megjelenésiiketkarsaukalja.

A stroma sejtek alakja rendkivil polimorf, jol el@itlnek a kornyezetet al-
kotd kotszoveti sejtekdl. Sejtmagjuk nagy kerek, vagy ovalis, a nucleolus
kifejezett. Citoplazmajuk gyengén fédd, gyakran vakuolizalt, néhany eset-
ben fagocitalt szikszemcsét tartalmaz. Az 5. tipasézia kezdeti stadiuma-
ban a stroma sejteken degenerativ elvaltozasok meéy figyelhetk meg,
ellentétben a tu$z alkoto tobbi sejttipussal. A granulosa egyréfetg a ham-
rétegben nagy szamban talalhatok leépiissham sejtek (sotéten fésk
citoplazma, piknotikus mag), a tidal atszakadasanak helyén a ham folyto-
nossagi hianyt mutat.

A folyamatert felebs lizoszomalis hidrolaz tipusu enzimek aktivitasaesed-
ményeként a tu$tal egyes rétegeinek szoros kapcsolata meglazalrépe-
dést koveten szik jelenik meg a granulosa és a lamina basalgganulosa
sejtek és a theca interna sejtek k6zott. Az attbhedgel kiindulva a szik fo-
kozatosan elarasztja az érintett terlleteket. Antgpgellatasi problémak csak
felgyorsitjak a mar folyamatbanléwdegenerativ folyamatok.

Ennél az atrézia tipusnal csak a stroma sejteketieezhek glandularis, lipid
szintetizalasra utalé morfologiai jelletkkel.

Ennek az atrézia tipus makroszképosan is elkulégitikivulrél lathato jelei
vannak a tusial felrepedésének és a szik megjelenésénekd@m4dieti ros-
tok kozott. A tusék felszine dudorzatos, hullamzo tapintatd, ugyanakk
koézponti része inkabb tomor gumilabdahoz hasohlitekony theca rostokon
€s a serosan attik a "kifolyt” szik sarga szine, és szemh#iek a felrepedést
kisé veromlenyek is. A stigma megvastagodott, mattfésetlesen elhataro-
l6dik a kdrnyezetél.

Az 5. tipusu atréziat csak 19 mme-es timeig tudtuk megfigyelni, mert
az ennél nagyobb tigznél az egész fal atszakad és a szikanyag a hasiireg
omlik.
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X250

23.4bra

5. tipusu atrézia

~Bursting” atrézia a degradalddott tii§Zala, a theca rétegek (2) atszakadtak
és a szik, valamint az elfajult granulosa sejtekazabb kaiszoveti rétegek
lacundiba, vagy a hasuregbe folynak ki. A granutésag maradvanya (1).

X400

24. abra

5. tipusu ,bursting” atrézia

A képen jol nyomon kovethéta kotszoveti sejtek (1) transzformacioja
stromalis glandularis elemekké (2). Inkorporalkszemcsék (3).



6. tipusu atrézia
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A 6. tipusu atréziara a lipid szintetizald
stroma sejtek invazioja a jellezA tlisz
eredeti felépitésére mar csak egy-két sejt-
csoport utal, a theca rétege szakadozott,

¥ kisebb szigeteket képez a dominalo stroma

sejtek kozott.

% A sziket és stroma sejteket is tartalmazo

atretikus tusékben nagy szamban for-
dulnak eb heterofil  granulocytak,
lymphocytak és voros versejtek.

Ez a tipusu atrézia @brdulhat barmely
méreti tisdnél, de makroszképosan csak
6-7 mm-es méretig lehet beazonositani, az
ennél nagyobb 6. tipusu atretikus tilsz

s megjelenési formaja mar tal heterogen. 7
' mm-ig egységesen a tigkz szine sotét

mattsarga, felinéen vastag, fehér stigma-
val, alakjuk ovalis, tapintatuk petyhudt,
felszinlk a ké&bbiek folyaman rancossa

A stromalis glandularis szovet kialakulasa. Csinal4). Fibroblasztok (2),
stromalis glandularis sejtek (3), valamint szik (4)
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X100

26. abra
6. tipusu atrézia

Stromalis glandularis sejtek (3) a szikkel (4) atatott tertleteken. Készo6-
veti stroma (2). Csiraham (1).

A 7. tipus az atretikus folyamatok utolsé stadiukégviseli. Ennél a tipusnal
mar nem lathatéak aktiv stroma sejtek, mert dlddibbséguk atalakult univa-
kuolaris vagy plurivakuolaris, a zsiros degenergeiéit mutato zsirszovette.
Gyakori, hogy ez az atrézia nem csak adkisz korlatozodik, hanem egész
petefészek lebenyekre terjed ki (27. abra).

Makroszképosan a 7. tipusu atrézia nem mutat phes kepet.

A leépllési folyamatok végsstadium a petefészek allomanyaban figy€élhet
meg, amelynek eredményeként a kialakult hegsztd@skoveti rostjai Ujra
beolvadnak a stromaba.

t}sh"“' E*u &3
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27. ébra
7. tipusu atrézia

A stromalis glandularis sejtek tulnyomo tébbségeosselfajulas képét mutat-
ja. Kotszoveti rostok maradvanya a sejtek kozott.

X600
28. abra

7. tipusu atrézia

A stromdlis sejtek univakuolaris (1)
és plurivakuolaris (2) zsiros degene-
racio jeleit mutatjak. Aktiv stromalis
sejtek (3).

5.1.5 Elektronmikroszk6pos morfo-
|6giai valtozasok a tis# granulosa
sejtjeiben a tisBatrézia soran

Atretikus tisdminta minden méret-
nél és fejpdési fazisnal éfordult és

a vizsgalatok szerint a leépulési fo-
lyamatok sordn nem volt semmilyen
fazisspecifikus morfolégiai jellensz
megallapithaté .

A tuszfejlédés zavarara utalo leg-
korabbi jel a transosomak @ttése a
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tusz sejtek citoplazmajabdl, amelyek normalisan a saploranokhoz kozel,

a sejtek apikalis és lateralis régiojaban fordulelik Ezeket olyan sejtekben
is megfigyeltiik, amelyek struktarajukban egyébkétesen intaktnakintek.

A masik leggyakoribb kisérjelenség a lipidcsepp felhalmozodas. A cseppe-
ket gyakran sima fellilétmembranok veszik kortl és néha kapcsolat figyelhe-
t6 meg a szemcseés endoplazmatikus retikulum és pelsépzott (30. abra).

29. abra
Korai stadiumu atrézia

A citoplazmaban lipid cseppek és nagy tomegbentrelettenz testek (nyil-
hegy) felhalmozodasa figyellietneg. A transosomak és precurzoraikirgiek
a granulosa sejih, a Golgi ciszternak (G) enyhén duzzadtak. Eggdosoma
maradvanya (nyil). Tigzatmét: 1 mm.

X21000

Mérévonal: 0,75um

X25500
30. abra

Granulosa sejt egy atretikus tabél (szirkés szii, puha tapintatd). Lipid
csepp sima falu ciszternaban. Figyelemre méltora $is szemcseés fellletek
atmenete (nyil). Tugatméb: 5 mm. Mébvonal: 0,5um
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¢ A leépllés direhaladottabb fazisa-
ban a sejt alkotérészek integracioja
megs#nik, a szemcsés endoplaz-
matikus retikulum Gregei kitagul-
** nak, elektrondenz, ismeretlen erede-
|t anyagot tartalmaz6 vakuolumok
halmozodnak fel a citoplazmaban, a
mitochondriumok felpuffadnak és
allomanyukban pelyhes jelléga-
nyag kondenzacio figyelh&meg.

31. abra

3 mm atmébji atretikus tlis& gra-
nulosa sejtie. A lipid cseppeket ri-
boszomaktol mentes membranok
veszik korul. A mitochondriumok
{ kilonbo® sirtisedi anyagokat tar-

- talmaznak.

Mérévonal: 0,75um

x18 000

A degradalédas soran csak ritkan lathaté autof&gatlam. Az elektrondenz
granulumokat a leépilési folyamatok nem érintikgnag atrofia vedsfazi-
saban is j0l felismerhéta struktirajuk a citoplazmaban (29. abra, 33.)abra
A sejtmagokon mély invaginaciok alakulnak ki, a imagya mentén egyes
esetekben kromatin kondenzéacio figyetheteg. A bazalis lamina szakado-
zotta valik, az apikalis és lateralis sejtnydlvénitinnek, megsmik a sej-
tek kozotti kapcsolat és a granulosa réteg szeét8sijatsagos, hogy ugyana-
zon a vizsgalati mintan belil szinte teljesen égldgosan degradalodott sej-
tek fordulhatnak &l egymas mellett, ami arra utal, hogy a leépiilélyaina-
tok szinkron nélkll zajlanak.
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x9500
32. abra
Elérehaladottan atretikus granulosa sejt atnézeti.képe

Mérévonal: 1um

Egyes atretikus tuskben tipikus apoptotikus sejteket is megfigyelhaitii
amelyek szétszoértan, elkulonilten fordulnak, elitoplazmajuk denz anyagot
tartalmaz, amelybe lipid cseppek, duzzadt mitochontbk és meglefen j6
allapotban 1é§ szemcsés endoplazmas retikulum vezikulumok varirek
agyazva. A sejt magja alig felismerbiekromatin allomanya csomokban, a
maghartya mentén helyezkedik el (33. abra).



X15000
33. abra
Dezintegralodott apoptotikus sejt intenziv citopt@zkondenzacio jeleit mu-

tatja. A mitochondriumok duzzadtak. A csillag a ku&lddott elektrondenz
granulumokat jelzi.

Mérévonal: Jum
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5.1.6.Valtozasok a degradalodo tiusik hormontartalmaban

Az atretikus tus@k szteroid tartalmét tipusonként mértik a tavasgraduk-
cios ciklus soran (34. abra).

Hazilud atretikus tlisz 6inek szexual szteroid tartalma
35

3 _
3
S 2.5
>, mP4
o 2
S HE2
o 1.5
S k)
= 1
(@]
05 |

1 2 3 4 5 6 7
Atrézia tipus

34. abra

A P4 tartalom mutatja a legmarkansabb valtozasigratlalodo tlisikben. A
legtbbb tipusban értéke 200-400 pg/100 mg kozdtbziét, kiveve a 6. tipust,
ahol kiemelkeden magas értéket mutat, 2000 pg/100 mg.

A 17-6sztradiol szintén a 6. tipusu atretikus &ksen a legmagasabb (279
pg/100 mg). Az ezt kévétmasodik legmagasabb értéket (203 pg/100 mg) az
1. tipusban meértik, mig a tobbi tipusban nem matatk lenyeges kilénbség.

A T értéke a 3. tipusban a legmagasabb (220 pgfif)Dés a legalacsonyabb
a2.ésa’.tipusban (26 pg/100 mg és 25 pg/100 mg

A szteroid értékek valtozasat nem csak atréziastipként, hanem étben is
vizsgaltuk, a szaporodasi ciklussethaladtaval (35. abra). A vizsgalattid
szakot harom szakaszra osztottuk (februarsl2a-ig - csucstermelés, marci-
us 4-61 marcius 18-ig - a degradacios fazis kezdeteligxitol aprilis 28-ig -

a szaporodasi ciklus befejezése) és a szakaszakihwizsgaltuk a harom
szteroid hormon atlagos értékeit.

Megallapithaté, hogy a P4 tartalom az atretikuszdkizen a ciklus
elérehaladtaval jeleds mértékben medin mig a T csokken, az E2 pedig at-
meneti csokkenés utan emelkaedndenciat mutat.
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Az atretikus tiisz 6k szexudl szteroid tartalmanak
valtozdsa a szaporodasi ciklus soran

e
N B~ O
L

mP4
mE2

i L

jan febr 11-20 mar 4-18 apr 6-28
Vizsgalt idészakok
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35. abra

A fejl6do és degradalodo tislz méretének €s hormontartalmanak ismereté-
ben dsszehasonlitast végeztink kozottik 18 mmredriatagysagig (36. ab-
ra), ennél nagyobb degradalodo tiisa ,bursting” effektus miatt nem volt
modunkban feldolgozni. (A nagyméiiettretikus, ,felrobbant” tisk vizsga-
latat akadalyozta, hogy a hasuregben, a kifolyk &bvetkeztében beindult
enzimatikus folyamatok miatt az ilyen tidgkza mintavételkor mar ésen ma-
ceralodott allapotban voltak.)

Az 1-2 mm-es nagysagu tigzesetében az atretikus takzZP tartalma majd-
nem hatszorosa a féglé tiskének. A 3-5 mm-es nagysagu téiszél a P
tartalom négyszerese, a 6-8 mm-esdkisgl pedig 6tsz6rose volt a 1&glo tu-
szokének. 18 mm-ig a P tartalom csOokkgrndenciat mutat a degradalodo tu-
sz6kben, de még igy is meghaladja add{l tiskben mért értékeket.

Az E, egyes meéreteknél (1-2 mm, 9-10 mm, 11-18 mm) ata@bb a degra-
dalodo tusékben, mint az épekben, de két kategoriaban (3-5 6i61,mm)
ertéeke meghaladja a féglo tiszket.

A T értéke az 1-2 mm-es kategoriaban mintegy kéésee a legmagasabb, az
ep tusdkének. El a méretbl felfelé a T hanyados érteke csokken 6-8 mm-
ig, majd a 18 mm-es méretig Ujra ndvekszik.
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Az atretikus és fejl 6d6 tisz 6k szteroid tartalmanak
0sszehasonlitasa, AF/F

7
¥°
B O mP4
84
S HE2
g 3 mT
g2

0 T T

Imm-2mm 3mm-5mm emm-8mm  9mm-10mm 11mm-18mm
Atmérs, mm
36. abra

5.1.7 Lizoszomalis enzimaktivitasi vizsgalatok degradalod tiszkben, 6sszeha-
sonlitva a fejlodé tliszokével

3. tablazat
Lizoszémalis enzimaktivitasi vizsgalatok eredménggradalédo tliskben,
0sszehasonlitva a féfo tisdkével

Atmé- | savanyu foszfataz B-galaktozidaz B-glukuronidaz katepszin D

ré I.U./mg/protein I.U./mg/protein I.U./mg/protein I.U./mg/protein
AF F | AF/IF| AF F | AFIF| AF F | AF/H AF F | AF/K

(F9) n=9 | n=4 n=9 | n=4 n=9 | n=3 n=9 | n=4

3-5 05 |008| 62 | 078 0,13| 52 | 0,42|0,106| 39 | 7,2 | 248 | 29

mm +0,4 | £0,05 +0,71| £0,08 +0,3 | £0,04 +5,6 | +0,88

(F8) n=4 | n=3 n=4 | n=3 n=4 | n=4 n=4 | n=3

6-8 04 | 013} 31 |063| 03| 21 |034|014| 24 | 51 | 263 19

mm 10,2 | £0,02 +0,52| +0,1 +0,14| £0,04 +1.96| £0,45

(F7) n=7 n=7 n=7 n=7

9-10 0,14 0,26 0,145 2,39

mm +0,05 0,1 +0,07 +0,4

(F6) n=6 | n=2 n=6 | n=2 n=6 | n=2 n=6 | n=2

11-18 | 0,67 | 0,33 | 2,0 | 1,31 | 0,75| 1,7 | 0,61| 043 | 14 | 106 | 542 | 19

mm +0,3 | 0,23 +0,7 | +0,63 +0,4 | +0,38 16,6 | 4,27

(F5) n=2 n=2 n=6 | n=2 n=2

19-24 0,4 0,78 061 045| 1,4 5,83

mm +0,02 +0,11 +0,4 | +0,11 +2,58

AF= atretikus follikulus
F=fejlodo follikulus

AF/F=hanyados érték
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Els6 lépésben a fgjdo tlisdk lizoszomalis enzim aktivitasat mértik meg F
t6l F1-ig mind a négy enzimre (savanyu foszfafgkgalaktozidaz3-glukuro-
nidaz, katepszin-D). Az eredmények azt mutattagyHa-tél F,-ig az enzim-
aktivitas egyontdéien alacsony, majd;Hél F,-ig aktivitasnovekedés mutatko-
zott, amely E-nél érte el maximumat (37. abra). A legnagyobladkisen (k-
tol F1-ig) az enzim aktivitas alacsony szintet mutat, lgmeegegyezik a legki-
sebb tusék értékeivel.

Lizoszomalis enzimaktivitasi értekek fejl 6dé
tlisz 6kben
1 7
0.8 + I I |6
s 7 - .5 ¢ [ sav.foszfataz
S 06 | L4 §C |mmmmb-galaktoridaz
g 041 = - _ 3 § % I:Ib-glukuronidéz
S . 2 5 § katepszin D
- 02+ 1 =
3-5 6-8 9-10 11-18 19-24
Tlsz6 atmérsé, mm
37. abra

A degradalédo tusikben két szempont alapjan vizsgaltuk a lizoszéneilis
zimaktivitast.

Az elsben a fénymikroszképos szovettani kép alapjan, atkgios tipusok
szerint csoportositottuk a tiket. Az eredmények alapjan nem mutatkozott
lényeges enzim aktivitasbeli killbnbség az egyestl kdzott (38. abra).

Lizoszomalis enzimaktivitasi értékek atrézia tipuso  nkeént
25
[&]
- 20 §
3 § [ sav.foszfataz
g (15 2 I b id4
s c -galaktozidaz
£ | 10 & |==b-glukuronidaz
2 > katepszin D
5 £
>
-0
1 2 3 4 5 6 7
atrézia tipusok

38. abra
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A vizsgalati eredményeket méret szerint is kiéftéke(3 mm-6l 18 mm-ig,
amely megfelel az 4§ Fs, F; €és i méretnek) és megallapitottuk, hogy méret
alapjan sincs jelefis aktivitasbeli kilénbseg, de ezek az értékek lgesen
magasabbak, mint az ép téikhen, el§sorban a 3-5 mm-es méretnél (39. ab-
ra).

Lizoszomalis enzimek aktivitasi hanyadosa
(atretikus/fejl 6d06)

8

7 a

6 1 Osav. foszfataz
L\Lt Z: B b-galaktozidaz
< Ob-glukuronidaz

3 .
2 - [il’l‘ Ijil‘l‘ Dkatepszin D
3 i
0 ‘ ‘ ‘
3-5 6-8

9-10 11-18 19-24
Folliculus atméré (mm)

39. abra

Osszefoglalva megallapithatjuk, hogy a degradatéd@kben nincs Iényeges
enzimaktivitasbeli kilénbség sem a morfologiai kalppjan, sem a méret
alapjan, de a mért értékek joval meghaladjak aziggpkben mértekét.
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5.2. Valtozasok a petevezet 6ben a szaporodasi ciklus ideje alatt

5.2.1.A petevezedé tomegvaltozasa a petefészek tbmegvaltozasanak @faggé-
sében

Az 1992. januar 13-an indult kisérletbefszior idsrendi sorrend alapjan vizs-
galtuk 40 tojélud petefészkének és petevgeatk tomegvaltozasait. Az
eredmények szemhlgen tikroztek a hazilidnak azt a faji sajatossagagy
szaporodasbiologiai szempontbdl még azonos cikldsdil is eés szorast
mutat (korai, illetve k&8 ivarérés, valtozo perzisztencia). Ezt a januaea5
levagott tojo adatai is jOl tikrozik, amely ebbeniddpontban kdzvetlendl a
tojasrakas ékt allt, mig csoporttarsainal alig indult be a nratio folyamata
(40. abra).

A petefészek és a petevezet 6 tdbmegének valtozasa 1992. jan. 13-tdl jul. 2-ig

—— Petefészek
—A— Petevezetd

apr. 29.

40. abra

A petefészek és a petevez&imegének valtozasa egy szaporodasi cikluson
belll, egyedenként

Vizsgaltuk a petevezéttbmegvaltozasat csoportonként, a petefészek tdmeg-
valtozasanak flggvényében is, mivel a szezonapsodekcios valtozasok
hatterében a petefészek triggerhatasa a meghatarozo

A tojékbadl csoportokat képeztiink a petefészekdkiszzlete (fehér, fehér és
kis sarga, nagy sarga, nagy sarga é€s calixokilats@¢es tomege alapjan, tehéat
azonos csoporton bellil megkézélkg azonos szaporodasbioldgiai allapotu
madarak voltak, vagy a fazison belll valamelysiégisi allapotot képviselték.

Az adott kritériumok alapjan tortércsoportositas megengedi, hogy egyedi ér-

tekek alapjan altalanosithassuk eredményeinketelnidndenciak vizsgalata
volt szandékunk.
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Inaktiv csoport:
A petefészek és a petevezet 6 tomegvaltozasa a
prepubertas id északaban
r=0,8972
16

@ 14 y =0.1174x + 0.683
il
£
o]
o y =0.1x + 0.7
@
N
()
>
(4]}
3]
o 0! Petefészek

;HL\HHH(\\\!\H(\Y;HL!\HHH\H;:HH\:!\HH\HHHHH(HD-\HHH,lHHH’\\\-H;)\HL Pete\ezet(’j

S ~° D ©co~ @ o Lineéris (Petevezett)

Petefészek tomeg, g |
Linearis (Petefészek)
41. abra

Az inaktiv csoportba a 0,8 g és 9,6 g kozotti peteék mintakat soroltuk,
amelyeken csak 10 mm atriiy voltak fehér tisik. A grafikonon feltlinte-
tett trendvonalak j6I mutatjak (r=0,9), hogy a kettdejlédési szakaszban a
petefészek tomeggyarapodasanak Utemét nem sokkalededzi a peteveze-
t6 tdbmeggyarapodasanak tteme a vizsgalt mintak 69%-&dl. abra).

Prematurus csoport:

Ebben a csoportban a kis sarga dpspulacié megjelenésével a petefészek
tomeggyarapodasa felgyorsul (r = 0,9) és két egétddtével a petefészek to-
mege mutat magasabb értékeket (42. abra). Ennékesktnek koszonlien

a petevezéttomegvaltozasanak trendje kis mértékben, de madjsah pete-
fészek tdmegvaltozdsanak trendjét.

A petefészek és a petevezet 6 tomegvaltozasa a
pubertas id 6szakaban
r=0,9078

35
(@)
o 30 1
g 25 y = 0.1948x + 7.7857
Q 20 |
ye) y =0.1012x + 11.5
o 15
N
2 10
@ »
@ 5
o 0 Petefészek
© < m o ~ o« |—m— Petevezetd
A S et o o . 3
- I Petefészek N A Linearis (Petefészek)
etefészek tome S .
S Linearis (Petevezetd)

42. abra
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Maturdl 6dé csoport:
A petefészek és a petevezet 6 tdomege a maturacio
id dszakaban
r=0,8364
2 200 |
2 y = 0.9964x + 27.325
£ 150
E
0 100 .
o y = 0.4657x + 34.411
o 50
[0
E 0 L R RN R RN AR RN RN RN RN AR AR R RN R AR Petefészek
5 % % E % § —m— Petewezetd
Petefészektomeg.g | Linearis (Petevezetd)
Linearis (Petefészek)
43. abra

A maturalédd csoportba azokat a tojokat soroltukameelyeknél a petefész-
ken mar nagy szamban jelentek meg sargakiigbztik nagyméréek is (43
mm-ig), de még nem tojtak (calix nem volt észlelrepetefészken).

A petefészek tomeggyarapodasa a vizsgalt tojokmaheadar kivételével in-
tenzivebb, mint a petevesét(43. abra).

A petefészek és a petevezet 6 tdmege a tojasrakas
id 6szakaban
r=-0,48046
300
(2]
> 250 y = 0.9788x + 161.51
;S 200 -
% 150 y = -0.2956x + 129.65
§ 100 —o— Petefészek
L2 5o
2 —m— Petevezet6
0 TTITTIT T I T T T T T I T I T T T T T T T T T T T I T T T T T T T T T T T T T T T T T oTT T
VO 4 o o ™ ™ e Linearis
=8 Ko Jd © © N Petevezet
S S £ 23 N Q (Lineéris )
Petefészek tdmeg, g (Petefészek)

44. abra



98
Toj6 csoport:

Ebbe a csoportba az aktiv tojo madarak keriltekrit&riumokat a nagy sarga
preovulacios tugy, calixok a petefészken, vagy petesejt, tojas aveeebben
képeztek. A grafikonon csak a petevéziimegeket abrazoljuk a peteveézet
tojas tartalmanak témege nélkil, amelyek két esetld® g és 130 g-os tbme-
get képviseltek. A témegvaltozas trendje jOl tukréxeét ivarszerv rikodeé-
sének eltéf jellegét (44. abra). Mig a termelés csucsan a¢mtek ndveksy
kapacitassal tkodik, azaz egyre tobb tisandul fejlédésnek, addig a pete-
vezeb tdmegeben nincs jelgi® mérték valtozas, mivel totmege maximalis
aktivitas esetén is limitalt (egydten csak egy tojas termelésére képes).

A petefészek és a petevezet 6 tbmege a szaporodasi
ciklus lezarédasanak kezdetén
r=0,4686
o 200
2
£ 107 y = -0.9995x + 168.98
Ne) |
@ 100 g y = -0.3013x + 90.768
S 50
o
0- 0 LR RN RN IR R L RN IR IR R NI RN RN RN AR RN AR PetEfészek
°§| N 5 — = Petevezetd
Petefészek témeg,g | Lineéris (Petevezett)
Linearis (Petefészek)
45, abra
A tojésrakast befejez6 csoport:

Ebbe a csoportba degradalodo tiket tartalmazo petefészekkel keriltek be a
tojok. Az atretikus tisik mérete rendkivil valtozatos volt, a 40-50 mm atmé
rétél a 10-3 mm méretig. Egy-két petefészken tobb, Epifre kis fehér tlis

is fellelhet volt.

Az aktiv ciklust lezaré szakaszban a petefészelegiistikkenésének iUteme

megebzi a petevezéttomegcsokkenésének tutemét (45. abra).

Ciklusvégi csoport:

Ebben a csoportban a tojok petefészkén mar csakéiggprdé mérdt atreti-

kus follikulus figyelhed meg. A petefészek tdmegcsokkenését a petdvezet
csak faziskéséssel koveti (46. abra).
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A petefészek és a petevezet 6 tdmege a szaporodasi
ciklus végén
r=0,84095

w b
[$) ]

N W
(6) @]
L

y =-0.2837x + 28.215

Petevezetd tomeg, g
N
o

15 -

10 - y = -0.1025x + 10.382

5 D\

0 HHH\HHH\HH\HHHHHHH\HH\HHHHHHHHHHHHHHHHHHH\HHH? Petefészek
g g g g 2 2 : —m— Petevezetd

= Linearis (Petevezetd)

Petefészek tdmeg, g

Linearis (Petefészek)

46. abra

A tdbmegvaltozas Uteme nem egyenletes sem a peatkfésem a petevedete-
setében, a prepubertas és pubertdsz@kdban hol az egyik, hol a masik képvisel
nagyobb témeget, de tendencidjaban a petevézigidése gyorsabb.

A maturacio idszakadban a mintdk nagyobb homogenitast mutatnédend meg-
valtozik, a petefészek féliése felgyorsul, amit a petevazébhmeggyarapodasa csak
lassabb utemben tud kovetni.

Hasonlo képet mutat az aktivogzak is, ahol azonban a petevézetetében a ma-
ximalis 132,6 g-os tdmeg elérését kdert nem észlelhéttovabbi tomeggyarapo-
das.

A ciklus végén a petefészek tdmegcsokkenésénekelilregyadzi a petevezétto-
megcsokkenésének Utemét, kozvetlenll a tojasraiéds idoszakban tendenciaja-
ban, majd a védgsidészakban a mért tomeg értékek szerint is.
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5.2.2 A petevezeb maturaciéjanak és leépulésének szovettana

Az ivarérést megékéen és annak kezdetén a peteweézstalkahartyajaban
intenziv proliferacio figyelhét meg, amely kiterjed mind a stratum epithelia-
léra, mind pedig a nyalkahartya propria rétegémekEa valtozasok tébbé-ke-
vésbé azonos moédon zajlanak le a peteveagyes szakaszaiban.

I nfundibulum

Prepubertas madarakban az infundibulumra (a petéveédmege: 6,2 g )
makroszkdposan a nyalkahartya dledegyszeit struktirja a jellemg a lu-
menbe beemelkédchosszanti lefutasu rék alacsonyak (47. abra).

10x10

47. &bra
Inaktiv infundibulum: propria — lazarostos &8tovet (2), nyalkahartya hamja
(3), simaizomszovet (4), mesothelium (5)

A stratum epitheliale tbbmagsoros csillos hengarnétege csilloktél men-
tes, a propriaban mirigy végkamra kiveéxet) kezdemények vannak (2), de
végkamrakat nem lehet megfigyelni (48. abra).
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6,3x63
48. abra
Inaktiv infundibulum. Szorosan egymasnak simulé $&jtak, amelyeket szin-
te teljes egészében a sejtmag tolti ki (1).

10x10

49. abra

A tojasraké ludakban (153 g-os petevéyetz infundibulumban a nyalkahar-
tya redk tobbszorosen lebenyezetté valnak (49. abra).
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10x40
50. abra

Aktiv infundibulum nyalkahartyaja
Az aktiv infundibulum (50. 4bra) nyalkahartya hatdbbmagsoros csillangos
hengerham kehelysejtekkel, amelyben a magok sdakersa sejtekben bazali-
san helyezkednek el a citoplazméban talalhaté neggpgiséd valadék gra-
nulum miatt (1). A propria bogyds mirigy végkamjali fejlettek, a mirigyek
€s a kivezét csbvek ham sejteiben a magok egy rétegben, bagdislye#d-
nek el (2). A propriaban stromalis sejtek (differiétatlan mezenchimalis
sejtek) latszanak (3).

10x40

51. 4bra
Degradalodo petevezeinfundibulum szakasza.
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A leéplub petevezédiben (tdmege: 35 g) az infundibulum propria mirigy
teriletén jellem& a végkamrak szamanak csokkenése (51. abra). Aamegk
rakat alkoté mirigy hamsejtek @tidben vannak, magjaik piknotikusak, a
veégkamrakat kortlvevlamina basalis dlht, korulottik mar csak makrofagok
és granulocitak (1). Lumen nélkili, szerkezetébey rfelismerhet mirigy-
végkamra (2).

Magnum
Az inaktiv magnum (52. abra) stratum epithelial¢jszonylag kis meérdt

alacsony hengerham sejtéklall. A réteget egy-egy inaktiv propria mirigy
kivezet) csOve tori at (1).

6,3x40

52. abra
Inaktiv petefészek magnum szakasza

A fejlédésnek indult (56 g-os peteve@etagnumban (53. abra) a proliferal6-
do hamréteg fél megindul a propria mirigyek fejtlése (1), ugyanakkor a
stromalis sejtek invazioja is megfigyelbet submucosa felé (2).
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6,3x40
53. 4bra

A funkcional6 petevezét (tbmege:
153 g) magnum szakaszdban a
stratum epitheliale és a propria is
hypertrophiat mutat (54. abra). A
hamrétegben jellenéza sejtek meg-
nagyobbodasa és kiszélesedése. A
propriat hatalmasra duzzadt elagazé
mirigy végkamrak toltik ki, a sejtek
alig felismerheik a felhalmozddott
valadék granulumoktol (1),
stromalis szovet alig latszik. A két
réteg kozott duzzadt kapillarisok
vannak (2).

6,3x63
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54. abra

6,3x40
55. abra
A leéplb petevezdihoz (tomege: 35 g) tartozé6 magnumban a mirigyvégkam
rak feldaraboldédasa ésieratrophiaja figyelhétmeg (1), a mirigyham szerke-
zete eltinbben van, a propria stroma allomanya dominanssk (&Bi. abra).

| sthmus

6,3x40

56. abra
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Az inaktiv (petevezéttdomege: 6,2 g) isthmusban, a propriaban mirigyvég-
kamrakat megfigyelni nem lehet, a magas hengerhjtekbé& allé stratum
epithelialét nehany kivez&tss kezdemeény (1) jarja at. A hamsejtjek keske-
nyek és viszonylag magasak, rajtuk csillok mégsebb nagyitassal sem fi-
gyelhetk meg (56. abra).

6,3x40
57. abra

A maturalddo isthmusban (petevezé&imege: 56 g) a propria mirigyek kive-
zeb csoveildl indul meg a bogyos végkamrak ,sarjadzasa” (57agllellem-
z6 a stratum epitheliale magasabba valasa, a nagyodinG kehelysejt és a
stromalis sejtek megjelenése a mirigyvégkamrak &{zJ.

Az aktiv isthmusban (peteve#etbmege: 150 g) a stratum epitheliale sejtjei
kiszélesednek, a sejtmagok a sejtekben bazalietiadgnek el, nyalkahartya
hamrétege alatt &teljes kapillaris halozat latszik. A propriat taljegészében
kitoltik az elagazé mirigyek, melyek lumene nensidit, mert telitve vannak
valadékkal (58. abra).



107

6,3x40
58. abra

A leépub petevezét (tomege: 35 g) isthmusaban t@lé a propria mirigyek
feldarabolédasa. A mirigyhamsejtek magjai piknasikk, toredezettek (1), a
veégkamrakbol zommel a kivedetshdz kapcsolédo elemek maradnak meg.
A stratum epitheliale és a propria hataran nyirjieke makrofagok és granu-
lociték (2) talalhatok (59. abra).

6,3x63

59. abra
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Uterus

6,3x40
60. abra

A prematurus petevezet(petevezet tomege: 6,2 g) uterusadban a stratum
epitheliale viszonylag kis sejtjei kozott kevéstdszelapitott kehelysejt talal-
hato (1). A réteget néhany mirigy kiveGetss jarja at. A propridban mirigy-
végkamrak nem lathatok (60. abra).

10x40

61. abra

A maturacio soran (peteveddgthimege: 56 g) az uterusban (61. 4bra) a str. epi-
theliale magasabba valik, nagyszamu kehelysepijelmeg és megfigyelhét
a mirigy kivezed csovekidl meginduldo mirigyvégkamra differencialodas (1).
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A propria mirigyek kesziyujjszefien tiremkednek be a Kézovetbe, s ko-
rulottik stroma sejtek lathatok (2).
y AL LN Rt

i } L i

6,3x40

62. abra
A differencialédas érehaladottabb stadiumaban a mirigyham sejtek nédir el
ték a stroma mélyebb rétegeit (62. abra). Jol ththa stromalis sejtek a kive-
zet csovek és a végkamrak kornyezetében (1), amelystegy mutatjak az
utat, szinte ,felvezetik” a propriaba nyomulo mynggkamrakat.

6,3x40

63. abra
Az aktiv (petevezéttomege: 153 g) tojo uterusara jelléinmind a str. epi-
theliale, mind a propria mirigyek tertletén a meggl@dett szekrécids teve-
kenység. A hamréteg sejtjei kiszélesednek, csiliokidettek, k6zottik nagy-
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szamu kehely sejt van (1). A propriat teljes méyagkkitolti a duzzadt sejtek-
bol allé elagazo mirigy allomany (63. abra).

6,3x40

64. abra

Leépub uterus nyalkahartya lebenyének atnézeti képe. Wgynvégkamrak
strukturaja alig felismerhét a lazarostos készovet elemei k6zott nagyszam-
ban figyelhebk meg vorosversejtek, alakos elemek (64. abra).

Uterovaginalis szakasz

A maturacio eltt (petevezdt tomeg: 6,2 g) is megfigyelhik a propriaba
beagyzott spermiumtarold cstvecskék (1). Az ezdldeb hamsejtek vi-
szonylag alacsonyak és keskenyek. A kriptak lunsik, vagy nem latszik
(65. abra).
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10x40
65. abra

A novekw petevezdt (tomege: 56 g) uterovagindlis szakaszdban megyasta
szik a stratum epitheliale és megindul a propridBaé csovecskék fejidése

is (66. abra). A submucosaban jol lathatéak a myalktlya hamsejtjeinek
bazalis részéhez beé&dbtt stromalis sejtek (1).

6,3x40
66. abra

Az aktiv (petevezét tomege: 153 g) tojokban az uterovagindlis junctio
stratum epitheliale-ja vastag és két magsorbarrdmiti rétegzettséget mutat.
A lamina basalis kifejezett (1). A propria kapildokban gazdag, a kiszove-

ti elemek kdzott kulonbdzfehérvérsejt tipusok talalhatok (67. abra).
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6,3x40

10x40

68. abra
A spermium tarolo csévecskeék sejtjei magas hengeoh&épeznek, a tobbé-
kevésbé tag lumenben gyakran lathatunk spermiungtkat

A szaporodasi ifszak utan ezen a terileten csak kismértédtozasok fi-
gyelhebk meg, ami joforman csak a str. epitheliale vastggs mérseékeli, a
propria €s a benne helyezkeidrol6 mirigyek mérete alig valtozik, bar ekkor
ezek a mirigyek Uresek. A regresszio fazisabatajbhtdéak a submucosa alatt

7

tomorub ,takaritd” sejtek (69. abra).
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10x40

69. abra

Vagina

6,3x40

70. abra
A maturacié eitt (pv: 6,2 g) a huvely str. epitheliale-ja visztaty vékony, a ham-
sejtek kismérdiek és alacsonyak (70. abra). Figyelemre mélté sosaualatt szaba-
lyos sorban elhelyezkéd,ugrasra kész” stromalis sejtek populacioja (1).

10x10

71. abra
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A szexudlis differencialodas soran (petevézétmege: 56 g) a nyalkahartya
redszottsége fokozodik (71. abra).

10x63

72. abra

A stratum epithelialét felégitsejtek mennyisége megii72. abra). A szexua-
lisan aktiv madarban (petevezebmege: 153 g) a vagina stratum epitheliale
rétegét valadéekkal telt kehelysejtek (1) jellemzik.

A degradalédd petevedden (35 g) a stratum epitheliale elvékonyodasa, a
masodlagos nyalkahartya rddvisszafejpdése és a propriaban nagyszamu
lymphocyta megjelenése lesz jellednz
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5.2.3.0sszefliggések a petevesehiivelyméret valtozasai és a szexual szteroid
plazmaszintek k6zott

15 tojélud palpéacios kategoériainak megoszlasa atav  aszi szaporodasi
ciklusban
16
14 [ ] [
12 []
2 107 mSzik
%' 8 B Kozepes
2 6l O Aktiv
4
2 4
0 : : : .
XI.27. 1.6, 114 122, .5 .19, 1.4 118 1.3l IV.13.
datum
73. ébra

Az 1991. december 27-én indult és 1992. prilisgl@ytott kisérlet ilszaka
alatti palpacios vagina kategoriakat a 73. abrazsgalt idhszak szexual szte-
roid hormon értékeit a 74. abra mutatja be.

Szexual szteroid plazma szintek hazilid tojok
maturacioja soran
i
1400 | 350
1200 i 300
< 1000 T : - 250
2 oo T ; - 200 €
£ 6001 | L 150 2
= 400 : 100
200 i - 50
0 —_— 0
28 418 410 -2' 0 12 27 39 54 67 71 P
L ol =V
Napok a tojasrakas kezdetéhez viszonyitva ——T
74. bra

Megallapitottuk, hogy a $§k vaginaméret a szaporodasi ciklust mégelés
az azt lezaro iszakra jellemé. A szik hivelymérei madarakban a P4 mind
a ciklus ebtt, mind a ciklus utan egyforman alacsony szintatatott, az E2
kozepes szifit ugyanakkor a T plazma szintje magas a korai emer-
januar eleje — iészakban, a prepubertasisdaka alatt, és szintje noveéka
ciklust lezaré idszakban (75. abra).
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Szexudl szteroid plazma szintek tojokban, sz (ik vagina
meérettel
600
500 - T T
- 400 - mP4
S, 300 - WE2
o
200 - aT
100 -
0 i
XI.27. 1.6 1. 14. 1. 22. 1. 5. 1. 19. . 4. 1.18. 1I.31. [IV.13.
Datum
75. ébra

A kbzepes huvelyméneéimadarakban a pubertas soran magas E2 és kdzepesen
magas P4 plazmaszint volt észlethetsokkewd T plazma szintek mellett.
Ugyanez a kategoria a ciklus befejeztével nagyansainy T és alacsony P4

szintet mutatott, az E2 szintek a marcius 31-ikétt&ivéve magasak (76. ab-
ra).

Szexual szteroid plazma szintek tojokban, kdzepes
vagina mérettel

800
700
600 -

500 mP4

400 - mE2
300 | T

200 -
100 -

pg/ml

XI.27. L6 .14, 122 Il.5. I.19. 4. Wm.18. W31 V.13.

Datum

76. abra
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Szexual szteroid plazma szint tojokban, tag vaginav  al

1800
1600 -
1400 -
=
1 i
800 - mE2
600 - mT
400 -
200
O |

pg/ml

XI.27. 16. L.14. 122, W15 I.19. N4 L.18. .31 V.13

Datum

77. abra

Tag méret esetén a P4 szint kozepesen magas, ag & szintek alacso-

nyak, kbzvetlenil a tojasrakas$elallo tojokban azonban kifejezett P4 domi-
nancia eszlelhét(77. abra).

Szexudl szteroid plazma szint tojokban, tojassal

1400
1200 1
1000 1
P4
800 H
mE2
600
mT
400 1
200 |

pg/ml

XI.27. 1. 6. .14, 122, W15 119, .4, W.18. . 31. V.13

Datum

78. abra

Azokban a madarakban, amelyek peteugeben tojas volt a vizsgalatde
pontjdban, a P4 plazma szintek magasak voltak anmadig termelés i@pont-
jaban, a ciklus vége felé a P4 szintje csokkewit. A termelés csokkenésével

(lll. 18.) az E2 szintek értekének megemelkedésdetett megfigyelni. A T
szint alacsony (78. abra).
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Vizsgaltuk az egyes szexudl szteroidok szintjenlekudasat a szaporodasi
ciklus soran egyedekre, azaz palpacios kategoriakedontva.

A P_szint érdekes médon nem a toj6 madarakbanaatitgmagasabb értéke-
ket, hanem a tag, éppen tojasraké#t @ll6 madarakban (79. abra).

A T szint magas volt a 8k tojokban, de csak a prepubertagszhkaban. A
ciklus végeén szintén magasabb T szint figyélhmeg a sik tojokban, de ez
nem éri el a ciklus eleji szinteket (80. abra).

Az E2 szintje a tojasrakas kezdetétieh legmagasabb a kdzepes métet
jokban, szintje megemelkedik a tojastermelés catdg@vel. A ciklus végén a
kozepes kategoriakra jelleha megemelkedett E2 szint (81. abra).

P plazma szint valtozasa tojokban a maturacié soran
2000
1500 -

O Szik
€ W Kozepes
£ 1000 - ozep
o OTag

ETojas

500 -
0 i
XI.27. 1.6. .14 .22 1.5 1.19. 1.4, 1. 18. IlIl.31. IV.13.
Datum
79. abra
T plazma szint valtozasa tojokban a maturéacié soran
250
200 ,I I
150 - OSzik
E WKozepes
2 OTéag
100 4 ETojas
50 ﬁ ’I‘
0 ‘ ‘ ; ; ‘ ‘
XI.27. 1.6. 1. 14. 1.22. 1. 5. 1.19. 1. 4. 111.18. 1. 31. IV.13.
Datum

80. abra
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E2 plazma szint tojokban a maturécio soran
350
300 A
18
250 1 @ Szik
E 200 W Kdzepes
g 150 - OTag
100 - HTojas
50 - |I|
0 - ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
XI.27. 1.6, 1.14. 1.22. L5 1.19. N4 1I.18. IIl.31. IV.13.
Datum
81. abra

A progeszteron szint és a tojastermel és dsszefliggése (82. abra):

A P4 egyenletesen alacsony (500 pg/ml) szintet touitagy hdnapon keresz-
tll a tojociklus kezdete &t (december 276t januar 14-ig). Januar 22-én kis-
sé megemelkedett P4 szintet tudtunk meérni (700 Ppgami ebre jelezte a
januar 24-én megtojt distojast. A beindult tojastermelés ekkor még csak
szOrvanyos volt és csak 19 nap utan (februar 1keénijt az allomany repro-
dukciés szempontbdl azonos allapotba, kezdett etlem tojé tojni. Etil az
idéponttdl a tojastermelés fokozatosan novekedettlésiér 19-én érte el ma-
ximumat (73%-os termelést). Ez a szint ezt kéeptkissé lecsokkent és mar-
cius 22-ig 60%-o0s szinten folytatddott. A P4 értékmjastermelés névekede-
sét kdvetve szintén februar 19-én, a csucsternmapgn érte el maximumat
(1000 pg/ml).

Tojastermelés és P4 szint
15 - 1200
pg/ml
137 L 1000
11
I 800
8 91 ——P1
g F 600 Tojasok, db
9 77
I 400
5 -
3 I 200
1 0
NS 2
§' - Datum

82. abra
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Az ezt kbved idészakban, még 60%-o0s termelés mellett a P4 szwljarha-
tosan €s meredeken csokken marcius 18-ig. Mardusitan a tojastermelés
rendszertelenné valik és egy-két séségies termelési nap utan marcius 31-ig
40%-o0s szintre all be. Ekkor a P4 értéke kissé mefjeedett, de ez a ndve-
kedés nem volt szignifikans. Aprilis elejére a teléis 20%-ra, a P4 szint 495
pg/ml-re csokkent, ami megegyezik a prepubertggndmért ertekekkel; de-
cember 27., januar 14.

4. tablazat
A P4 plazma értékek variancia analizise

Dec.12 | Jan.6 Jan.14 Jan.22 Febn.5 Febr.19 Mdrcarc.R8Marc.31

Jan.6 NS

Jan.14 NS NS

Jan.22 NS NS | <0.01

Febr.5 | <0.001| <0.001|<0.001| NS

Febr.19 | <0.001| <0.001| <0.001| NS NS

Marc.4 | <0.01 | <0.01 | <0.001| NS NS NS

Marc.28| NS NS |<0.001| NS |<0.001|<0.001| <0.05

Marc.31| NS NS |<0.001| NS <0.01 | <0.001| <0.05 NS

Apr.13 NS NS | <0.001| NS |<0.001|<0.001| <0.01 NS NS

A tesztoszteron szint és a tojastermel és dsszefliggése (83. dbra):

A T szint mozgasa ellentétes iranyu volt a tojobxsiélis aktivitasaval, illetve
a tojastermelés alakulasaval. A T december 27-tnetrcsucsertekét, majd
fokozatosan csokkent februar 19-ig. A legalacsohyéaliéket ado itszak
(28,14 pg/ml) egybe esett a maximalis tojastermigl@sontjaval. A tojaster-
melés csokkenését a T szintjének enyhe emelkedgédeka kisérlet ttbza-
kanak végeéig, amikor szintje a 63,3 pg/mi-t érteEal a ndvekedés a legala-
csonyabb februar 19-i ertékhez viszonyitva szigaifs volt 5%-0s szinten.

Tojastermelés és T plazma szint ngind
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5. tblazat
A T plazma értékek variancia analizise

Dec.12 | Jan.6 | Jan.14 Jan.22 Febi5 Febr.19 Mgrcarc.R8Marc.31
Jan.6 NS
Jan.14 | <0.05 NS
Jan.22 | <0.001| <0.001| <0.05
Febr.5 | <0.001|<0.001| <0.001| NS
Febr.19 | <0.001| <0.001| <0.001| <0.05 NS
Mérc.4 | <0.001| <0.001| <0.001| NS NS NS
Méarc.28| <0.001| <0.001| <0.001| NS NS NS NS
Méarc.31| <0.001| <0.001| <0.001| NS NS NS NS NS
Apr.13 | <0.001| <0.01 | <0.01 NS NS | <0.05 NS NS NS

A 17-B-6sztradiol szint és a tojastermel és dsszefiiggese (84. abra):

A prepubertas idszakaban az E2 plazma szintje nem mutatott jédevdlto-
zasokat, alig volt eltérés a december 27-i és ja@u&zintek kozott (166.3 és
165.8 pg/ml). Januar 14-én kismeériedmelkedést észleltink (183.6 pg/ml),
ezt kdvebten az E2 szint marcius 4-ig folyamatosan csokkdrp@ml). Mar-
cius 18-an, a tojastermelés csokkenésének kezdletgyielejileg hirtelen és
kiemelked plazmaszint novekedés mutatkozott (254 pg/ml),lametan egy
175 pg/ml-es szintre csokkent marcius 31-én ésiqifpB-an, ami megegyezik
a decemberi és januari E2 értékekkel.

Tojastermelés és E2 plazma szint
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6. tAblazat
Az E2 plazma értékek variancia analizise

Dec.12 | Jan.6 | Jan.14 Jan.22 Febn.5 Febr.19 M3arcarc.R8Marc.31
Jan.6 NS
Jan.14 NS NS
Jan.22 NS NS NS
Febr.5 NS NS NS NS
Febr.19 | <0.01 | <0.001| <0.05 | <0.05 | NS
Marc.4 | <0.001| <0.001| <0.001| <0.01 NS <0.05
Marc.28| <0.01 | <0.001| <0.001| <0.01 NS | <0.001| <0.001
Marc.31| NS NS |<0.001| NS NS | <0.001| <0.001| <0.01
Apr.13 NS NS | <0.01 | NS NS | <0.01 | <0.01 | <0.01 | NS
A tojastermelés iskszakaban magas P4 és alacsony E2 és T szintek jailta
lemzoek. A termelés csokkenését a P4 szint csbokkenésedki ugyanakkor a
T szint enyhe névekedést mutatott. Az E2 szintjeed@ieti emelkedés utan
szintén lecstkkent. A kisérletiddzak végén, amikor mar csak szOrvanyos
volt a termelés a P4 és az E2 szintje a prepubieliasakanak értékeivel volt
azonos, mig a T szint annal Iényegesen alacsorgrédiet mutatott.

Testtdmeg és tojastermel és (85. dbra):

Jelenésebb testtomeggyarapodas két kulombididszakban volt észlelhiéia
tojoknal. Az el$ fazisban, a prepubertagigtrakaban - november végite-
cember végeig - szignifikans (0,85 kg-os) noveked#s észlelhgi, még a
szaporodasi ciklust megeb rovidnappalos fotoperidodus ideje alatt. A tojas-
termelést megékéen kismérdt testtomegcsokkenés volt észlethet

A masodik, kisebb testtomegnodvekedés a tojasrakadekét kisérte, ahol a
gyarapodas a funkcionalo petevézés gonad novekedésidladodott.

A tojastermelés januar 24-én indult 9 6ra 12 pernaggal hosszusagnal, ma-
ximumat februar 19-én érte el 10 6ra 29 perces aldppsszusagnal. A tojok
atlagos testtbmege a tojastermelés maximumavadl@mgm érte el a legmaga-
sabb értéket (4.82 kg), majd ez az érték folyanaatasokkent és aprilis ko-
zepére elérte a januari "felkészulési” testtomegkét (4.45 kg).

Testtdmeg és tojastermelés
12

10 N + 4.8

o |
8 .
T 44 | __Tojaster.
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85. abra

5.3. UJEREDMENYEK

1. Fénymikroszképos szinten megallapitottam, hobga lud fejbds tuszi-
ben a tlsdfal strukturaja a tuszfejlettsédi éllapotétél flgg.

A granulosa hédm egyrété@ stroméba agyazott kbrai gjiesi fazisban (50-
100 pum), valamint alfeﬁdc's sarga tusikben, 10 mm atmérnagysagtol az
ovulaciés méretig (53 mm), tébbréte§s/vagy tdbbmagsoros a tejb fehér
tuszkben.

A theca interna rétege Kdzovetes jelle a legkisebb fehér, valamint a fej-
16d6 sarga tusikben, ugyanakkor glandularis jelleget mutat a 7rif-es
fehér tisékben.

Hasonloképpen valtozik a theca externa megjeleio@siaja is, amely kot
szovetes jelleget mutat az 6sszestEgki stddiumban, kivéve a legkisebb fe-
hér és a 10 mm-es nagy fehér tiket, ahol a theca externa rétegében ,fész-
kes” glandularis sejtek populaciojanak kialakuldsditet megfigyelni, ame-
lyek a sarga szik beépuilésének kezdetévihedtk. A fejbdo sarga tisikben

a tussfal féenymikroszkdpos szinten egyorien kotszovetes jelleget mutat.

2. Vizsgaltam fepdé tlszdk granulosa rétegének strukturalis valtozasait
transzmissziés elektronmikroszkopos vizsgalati médsl hazi ladban. Meg-
allapitottam, hogy a hazi lud granulosa sejtjeifedkpitése eltér a hazi tyak
granulosa sejtjait egyes sejt organellumok tekintetében, mint amigke az
ismeretlen funkciéju szemcsés endoplazmatikukuletinmal kézleked an-
nulalt lemezek és a citoplazmabawfetduld elektrondenz centralis résszel
rendelke#d granulumok. Megallapitottam, hogy a lad granulosgjtek
transosomai szerkezetilkben megegyeznek mas madéite|.

3. Vizsgaltam a hazilud fe&jtlo tisdinek (Fo-tol Fi-ig; 1 mm-es atmétol 53
mm-es atmdiig) szexual szteroid tartalmat, amelyeknél a hyazkrta vonat-
kozé irodalmi adatoktodl eltéen a legkisebb fehér titdkben progeszteron
tartalmat tudtam meérni, jeleig tesztoszteron szintek kiséretében, alacsony
0sztrogén szint mellett. A progeszteron szintekfggédési stadiumnal adtak
magas értéket, az¥g (10-18 mm) tusiknél és az F; (45-53 mm) tlsik-

nél, mig az 6sztradiol és a tesztoszteron kisebim szignifikans valtozasok-
tol eltekintve egyenletes szintet mutattak a dtejrodés soran.

4. Hazi lud petefészkén az atretikus tikken fénymikroszképos szinten 7
leépullési stadiumot irtam le szdvettani tipusatrirte hazilidban a tisalat
alkotd elemek degradéacidjanak szintjei, illetvenifan megjelet szévettani
elemek alapjan.

Megallapitottam, hogy az atrézia soran adfeztheca rétegek a kigzoveti
elemei (multipotens stromalis sejtek, fibroblasztekldszirileg a kdbszoveti
rostok kozott megjelénszik hatasara glandularis elemekké transzformaldd-
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nak. A glandularis sejtek altal elfoglalt tertletekszaporodasi ciklus végeén
nagy kiterjedésben fordulnakied petefészek stromajaban is.

5. Vizsgaltam a lizoszémalis marker enzimek (saudogzfataz3-galaktozi-
daz, B-glukuronidaz, katepszin-D) aktivitas valtozasaiteg6dé és degrada-
l6d6 tusdkben. A fejbds tiszkben az F5 méretnél (19-24 mm) mértem a
legmagasabb aktivitast. Az atretikus idlgzel nem talaltam O6sszefliggést az
atrézia tipusa, a tidznérete kozott és az enzimaktivitasi szintek k¢ziitaz
enzimek aktivitasa lényegesen magasabb volt aziggpkben mért értékek-
nél.

6. Mérésekkel igazoltam, hogy az atretikus délisSntenziv szteroid szintetiza-

|6 képeséggel rendelkeznek. Megallapitottam, hogyogeszteron tartalom
valtozik a legnagyobb mértékben az atretikus dkisen, el§sorban a
glandularis jellegvé transzformalddott stromalis Kdzoveti elemek rendel-
keznek kiemelkedl progeszteron szintetizald aktivitassal. Megallatpain,
hogy az atretikus ti8k progeszteron tartalma a szaporodasi ciklus végére
jelentbsen megh, elssorban a stromalis glandularis sejttipus dominanssa
valasa miatt.

7. Palpéacios technikat alkalmaztam tojok szapoimdésyiai allapotanak ka-
tegorizalasara (inaktiv, maturalodo, aktiv, regressfazisban 16%) és egyben
feltartam ennek hatterét. Leirtam a cloacan keiiekapinthatd hivelyméret
valtozasainak Osszeflggéseit a plazma szexualogktgerogeszteron, I3
Osztradiol, tesztoszteron) szintjeének valtozasaval.
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6. KOVETKEZTETESEK ES JAVASLATOK

6.1.  Strukturalis és hormonalis valtozasok hazilud tlisz 6fejl 6dése
soran

A fejléds tiszk hormon tartalmardl csak hazityikra vonatkozo akledl
rendelkeziink. Az eredmények tobbsége megegyeziknalhtogy a granulosa
sejtekben a progeszteron, a theca interna sejtekbandrogének (kismerték-
ben néha progeszteron), a theca externa sejtekbész&rogének szintézise
zajlik. A granulosa altal termelt progeszteron éetiunkcioju: egyrészt ,vég-
termék”, mely a vérbe szecernalddik, masrészt parakon atjut a theca re-
tegekbe, s ott az @llitott szteroidok prekurzora ( petefészek szteéterme-
lesének két, ill. harom sejtes modele). A hormom@anyisége a tuézejls-
désével valtozik, a megfetestruktirak valtozasa altal kisérve.

Vizsgalataink soran hazilad legkisebb tdisen (1-8 mm) mértik a legala-
csonyabb progeszteron (P) szintet, ami a 9-10 mpepalacioban indult no-
vekedésnek és egészen a 11-18 mm-es éignélyamatosan, ételjesen
novekedett. Ez az alacsony szint hazityukban lelig, mérhet értékhez ké-
pest igen magas, meghaladja a 200 pg/100 mg értéket

Osszehasonlitas képpen hazi tydkban Tilly et &91) még egy érehaladot-
tabb fejbdési fazisban l&tlisBpopulaciobol sem tudott Iényeges P tartalmat
kimutatni, a 6-8 mm (kis fehér tigzatmebji tiszkbol izolalt granulosa
sejtek csak extrem alacsony P szintet tartalmaZe12 mm-es tusik (kis
sarga tisd) granulosgjaban mar lényegesen magasabb P staltdénk, a
novekedeés a 6-8 mm-es populacio P szintjéhez K&p@szoros volt. Tilly et
al. (1991) eredménye megsiti Robinson et al. (1986) P-ra vonatkozo ered-
ményét, akik a kis fehér ti&@zben nem tudtak P tartalmat kimutatni, csak
Osztradiolt, androszténdiont és dehidroepiandrosteamely utobbi feltehe-
téen szubsztratkeént funkcionalt.

Hazi ladban a kis fehér ti&zben a P szintje nem mutatott valtozast, ugya-
nakkor a kis fehér tigk morfologidjaban jeleds atalakulasok figyelhék
meg, az 1 mmal 10 mm-ig atmésji tisdkben a granulosa fokozatosan el-
veszti tébbmagsoros, tobbrétegellegét, ami a mérések szerint nincs befo-
lyassal a szteroidogenikus aktivitasara.

A hazi ladban mért P eredményeket nagyon nehélm@&zei, ugyanis az iro-
dalmi adatok szerint a granulosa a kis fehérdkisen nem képes Péélllita-
sara a hianyz6 P45Qc enzim kdvetkeztében (Tilly et al., 1991), ugyarakk
ismert, hogy a prehierarchikus td&zgranulosa sejtjei Bhidroxiszteroid
dehidrogenaz (3HSD) aktivitassal rendelkeznek, tehat elvileg lsgbe P
szintézisére. Az irodalom adatai és sajat merédaizbtt mutatkozo eltérés
oka lehet a species kilénbség, ill az a tény, mogitro ésin vivo adatok nem
mindig fedik tokéletesen egymast.
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Hazi ludban a P szint két fédési fazisnal ad csucsot, a kis sargadkigeo:
10-11 mm), valamint az F1 (50-53 mm) és F2 éksa5-49 mm) populacio-
jaban (ez utobbi keitkozott nem szignifikans a kilonbség). Porter et al
(1989) vizsgalata szerint pulyka F5 tégbol szarmazo theca interna sejtek P
szintézisére képesek. Elképzethdiogy hazi ludban az F6 tiignél tapasz-
talt P csucshoz hozzajarultak a th interna segiek i

A fejlédés soran jelefis visszaeseés volt tapasztalhatd a 19-33 mm-eskitsz
tartalmaban, aminek magyarazatara nem talaltulaina adatokat.

Az F1 tusdknek az F2 tuskénél alacsonyabb P tartalma feltételegbita
mintavétel idpontjaval lehet 6sszefliggésben, az F1 dilisz hierachidban
megebzé €s mar ovulaciora kerllt petesejt preovulaciésdsdcsa deszenzi-
tizalhatja, aminek eredményeképpen atmenetilegkesiilet az éppen aktualis
F1 tis® progeszteron termelése. Hasonld jelenséget ta@basan et al.
(1992), akik természetes LH csucsot kéwetoran belul kiemelt preovulacios
tuszknel LH refrakteritast észleltek exogén LH stimudda. Ezt megédisiti
Yoshimura et al. (1995c) is, aki F1, F2, F3 tiksgranulosa sejtjeiben nem
tudott progeszteron receptort izolalni 20 éravabehatd ovulaciot megéts-
en. Ezeknek a receptoroknak az indukci6jaban ajpltszik szerepet és hatas-
sal vannak a progeszteron termelés fokozasara lddgpad folyamatok re-
Vén.

Kato et al. (1995) mérései szerint hazityukbansziRt az F1 és F2 ti&izben
volt a legmagasabb, mas faksi fazisban nem irtak le olyan csucsot, mint
amilyet méréseink alapjan talaltunk hazilidbanjsasiarga tisikben. Ezek-
nek a csucsoknak fénymikroszképos szinten, morfai@apokon nem tud-
juk magyarazatat adni.

Hazityukban egybehangzéak a tesztoszteronra (Tgtkomd megallapitasok a
preovulacios tusket illetben. Kato et al. (1995), szerint a T az F2-F4 dlkisz
ben volt a legmagasabb egyidlenagas E szinttel a theca internaban (amely
valésziriileg theca externa eredeE diffuzié eredménye) a P45@, enzim
MRNS-ével egytitt. Velazquez et al. (1991) eredménaxint is a tesztoszte-
ron szekrécio az F3 tidkz thecajaban volt a legmagasabb, majd csdkkent az
F2-ben és az F1l-ben mar nem volt méhetennyiséf. Ezzel egyezik
Marrone et al. (1985) mérési eredménye is, amadyirdiza maturacio soran a
tuszk androszténdion termtekapacitasa cstkken.

Hazilidban a hazi tydkban mért T szintekkel elldbvdd nem a nagy sarga
tuszkben, hanem a kis fehér tidgkben figyelhetiink meg néve&vl szintet,
amely az F8 tuszméretben ad csucsot. A tyakon leirt hormon-stmakiap-
csolatnak (T-theca interna szteroid terénskjtek) megfelélen hazilidban
ebben a fefldési szakaszban a szdOvettani képet nagymeértékigamdularis
jellega th interna sejtek uraljak, amelyek megjelenésikbeEmtsen elternek

a hazitydkban leirt th interna sejték{Hernandez-Vertiz et al., 1993).
Hazilidban a T szint a legkisebb, 1 mm attjiétisknél még nem volt je-
lents, ezekben a tiskben a theca internadsen kobdszoveti jelleget mutat,
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a fibrocitak alakja nyujtott, a sejtek semmifélaesaidtermed jelleget nem
mutatnak fénymikroszkopos szinten, ami megegyezikhaaitydk theca
internajanak mikroszképos képével, ahol a sztetertheb theca internat
fibroblastok vékony rétege megnevezéssel jelolikleEes modon hazi tyik-
ban ez a kép nem valtozik a téidejlédése soran, ugyanakkor hazilidban mar
az F8 (8-9 mm) tugikben a theca interna sejtek markans valtozason ekenn
keresztll, teljesen elveszitik k8zovetes jelleguiket, glandularis jelieg
valnak, nagy, vilagos, kissé habos jelleifoplazmajukat szinte teljesen kitol-
tik a magok, amelyekben gyakran nucleolusok lathatétheca interna rétege
tobb sejtrétej, megvastagodott, a theca externa sejtjei is inkabb
fibroblasztokra emlékeztetnek. Ezt a struktUrawz@gd magas T tartalom kise-
ri, amely az F8-as tu8kben észlelt szteroid tartalom 64%-at képezte.

Az nagy fehér (F7= 10 mm) ti8koen a theca interna vastagsaga is, valamint
a réteget alkotd sejtek meérete csokken, a sejdskbbak lesznek, magjuk
megnyult, elvesztik kifejezett glandularis jellegitkamit a T szint szignifi-
kans csOkkenése is jelez. Ez az alacsony T sziRRaméretig nem valtozik, a
preovulacios tisihen szintje mar alig mérlietAz ezt kisés szbvettani keé-
pek is azt mutatjak, hogy a theca interna csak éig¥rkben mutatja a klasszi-
kus szteroid szintetizal6 sejtek jellegzetességét.

Ugy tiinik, hogy a theca interna T szintetizal6 képessge kizarolagos, F1-
F5 tisdkben Nitta et al. (1991) a theca externan bellisawert szteroid szin-
tetizalo sejt populacio mellett olyan interstitgaés fibroblast sejteket is tudott
immuncitokémiai modszerekkel lokalizalni, amelyekmunreaktiv P45Q¢¢
P450¢,7 enzimkeészlettel rendelkeztek a theca externalehiat képesek P-bol
androgének szintéziseére.

A theca interna sejtek glanduléaris valtozasa &ltsért intenziv T szintézisét
tamasztja ala megfigyelésem, hogy tojokban a prepab idszakaban a
gonad fejbdését magas T plazmaszint vezeti be (Forgd e1@6a), amely-

nek forrasat a meérések szerint a kis fehérsKipopulacioja adja.

Hazi ludban az dsztrogén (E2) szint a legkisebbetnét (1 mm) viszonylag
magas, ezutan fokozatosan cstkken és nagyjabdbszzinten mozog, sehol
sem mutatva szignifikans valtozast a ti&s2s soran. Az E2 szintet kigér
morfologiai kép ,fészkes” sejtek jelenlédétaniskodik a theca externaban.
Ezek a fészkes sejtek jol elkiloniulnek ds#ovetes kornyezetitkt 3-6 sejt
képez egy fészket, amelyet bazalis membran vedd.Kéren belll a sejtek
szorosan egymasnak fekszenek, sejtmagjuk kerel, aradgis, citoplazmajuk
nagy, vilagos, habos szerkie? leiras alapjan a fészkes sejtek megjelenésuk-
ben nagymértékben eltérnek azoktol a differendalaheca externa sejtékt
amelyeket hazi tydkban irtak le kis sarga dlistheca externajaban és ame-
lyekrél azt igazoltak, hogy az E2 szintézisében jatszazakepet (Velazquez
et al., 1991). I@beni megjelenésiik hazityukban a kis sargacki$z-10 mm)
stadiumahoz kothét Ezt igazolta Lee et al. (1994) is, akik hazityik tis-
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inek (kis fehér, kis sarga) E2 tartalmat vizsggleéakegmagasabb E2 szintet a
kis sarga follikulusokban mérték. Ezt tamasztja ld&nandez-Vertiz et al.
(1993) vizsgalata is, mely szerint a theca extalifferencialatlan sejtjeinek
szama a maximumot érte el kis sarga ddsheca externajaban, majd a tfisz
novekedésével szamuk csokkent és az FLligsr mar nem voltak fellelhe-
tok.

A morfologiai kilonbségek ellenére azonban a viglamnmagas E2 szint lud
legkisebb fehér tigiben azt tamasztja ala, hogy ezek a glandularisgiel
sejtek megfelelhetnek a hazityukban leirt E2 teéntieéca externa sejteknek.
Valosziri, hogy késbb, a tiséfejlodés soran ezek a sejtek a tifatat alkotd
kotoszOvetes sejtszaporodas, illetve a noveetesejt feszit hatasanak ko-
vetkeztében ellaposodnak és beleolvadnak a kortijdze

Hazi tyikban a preovulacios tiggdn belil a legmagasabb E2 szintet az F4,
F3 tusdk th externa sejtjeiben detektaltak a P45 mMRNS-nek egytttes
kimutatasaval (Kato et al., 1995). Velazquez e{1#891) hasonlé eredményre
jutott, a 1 PB-Osztradiol szintézis az F5 tigsméretig novekedett, az F4 méret-
nél mar csokkent és alig volt detektalhaté az 23,1 méretnél.

Hazi ladon az F2 tugzmeéretnél észleltink enyhe E2 emelkedést, ami nem
volt szignifikans.

Az irodalmi adatokkal tortént Osszehasonlitas alapggyeértely, hogy
hazilidban a fefld6 tisdk szteroid tartalma jelebs mértékben eltér a hazi
tydkban mert szintekt, ami tovabbi vizsgalatok sziikségességét vetilfal,
igazolni akarjuk az eltérések fajspecifikus jelledézt, hogy a tisik szteroid
szintézisében vannak faji specificitasok alatanjasxsem et al. (1985) vizs-
galata, amely szerint a P metabolizmus sajatos saah mutat japan firj
theca sejtjeiben.

Az a tény mindenképpen elgondolkoztatd, hogy hdaifejlodo sarga tlisa-
ben 400-szoros nagyitassal mar nem tudtunkéef@legi sejtcsoportokat
elktloniteni az egyontéen kobszovetes jelleget mutatd tigdalban, de ez
nem jelenti azt, hogy ezek strukturak nincsenelésthem rendelkeznek szte-
roid szintetizalo aktivitassal.

Valosziri, hogy nagyobb felbontasu technikaval jobban betl@hazonosita-
ni a finomabb struktarakat, amire bizonyiték HememVertiz et al. (1993)
szOvettani vizsgalata, amely szerint hazi tyukb&d0iszoros nagyitassal egé-
szen a preovulacios stadiumig megfigyedked theca internaban a szteroid
szintetizalo sejtek.

A jbvore vonatkozoan javasoljuk a vizsgalatok folytatézah morfologiai
modszerek kiBvitését a szteroid bioszintézis enzimek immuncnaégaval,
amely nagymeértékben hozzajarulna a szteroid szatétsejtekin situ lokali-
zalasahoz a tuétejlédés soran, térben is eslen is.



129

6.2. Morfologiai és hormonalis valtozasok haziluid t  lUszéiben az
atrézia soran

A petefészekben a tisnek korilbelll 99%-a sohasem kerll ovulaciora; sor
sa a leépllés lesz, amelyre a Kepelet a granulosa sejtjeiben beinduléd fo-
lyamatok adjak meg. A fiziol6gias sejtpusztulas gméeveken apoptosis,
programozott sejt halal, aktiv sejt halal, vagyldmai sejt halal) mechaniz-
musa biztositja azt, hogy a petefészek minden slikln termékeny petesejtet
ovulaljon a megtermékenyitéshez. A teljes folyamag nem ismert, de valo6-
sziri, hogy egyes sejtek genetikailag mar eleve pusatldannak itélve. Az
irreverzibilis folyamatok sorozatét feltetien hormondlis valtozasok inditjak
el, amelyeket aztan apoptotikus proteineket kod@idek vesznek at és foly-
tatnak.

Az apoptosis soran a ,hibas” sejtek eliminalasaanszédos sejtek, kdrnyez
strukturak nikodésének megzavarasa nélkil zajlik le, a sejtgeszém valt
ki immunreakciét a szervezéib Az apoptotikus folyamatok meghatarozott
sorrendben zajlanak le, jellegzetes morfologiaakbzasokat mutatva. A hal-
doklo sejt citoplazmajanak mérete jelesen cstkken, a mag DNS alloma-
nyanak fragmentalédasa kovetkeztében a mag pikieotédsz. Ezt kovéen a
sejtalkotérészek membrannal korllvett vezikulumokktinnek fel, mint
apoptotikus citoplazma testek, amelyeket makrofag@gy a szomszédos
sejtek fagocitalnak.

Ezzel szemben a patolégias sejthalal, a nekréamliminagyobb, dsszefiig-
gobb sejtkapcsolatokat érint, ahol helyi szoveti pédks jelentkezik (Tilly,
1996).

A tisz atrézia jelensége a madar egyedfigkse soran tobb dgontban for-
dul eb halmozottan: a maturacioé soran, amikor megindejlads tisdk be-
|épése a hierarchidba, a szaporodasi ciklus béfdtgzel, amikor a kotlast,
illetve vedlést kiséri nagyszamu leéptiis®, valamint a korosodassal figyel-
heth meg fokozott mértéktlis® atrézia.

Héazityakban a prehierarchikus tidgzszelekcidja 9 mm alatti tiéatmebnél
figyelhe®o meg (Gilbert et al., 1983). Az atrézia folyamatahainditdsaban
valésziriileg hormonalis hatasok is kdzrejatszanak. Ezt tatfigksala entls
adatok, patkanyban az endonukledzok aktivitdsa@tjgaaz 6sztrogén, mig a
tesztoszteron dsztrogén antagonista hatasanal foguaza az apoptozisél
fordulasét (Billig et al., 1993).

Vizsgalatunk a hazi lad egész reprodukcioésihkara kiterjedt, a mintakat
morfologiai szempontbdl és szteroid hormon tartabdapjan tipizaltuk a ti-
szok alapstruktirajanak megvaltozasa szerint. Szavilta 7 tipust tudtunk
megallapitani, ami a jelenlegi ismereteink szenmkabb a leépllés, azaz a
szoveti atépilés 7 stadiumanak felel meg. Ezt tatjaaala Gupta et al. (1988)
eredménye, akik a ti8atrézianak csak két formajat kilonitették el (bngs
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€s non-bursting) annak alapjan, hogy a leépulédnsatszakad-e a tiigal
vagy sem, ami nagymertekben a tuezéretédl is flgg.

A tisz atrézia el§ jele a granulosa sejtekben figyelhaeneg (Johnson,
2000a). Ezt thmasztjak ala sajat eredményeinikKavdcs et al.,, 1992), a-
mennyiben elektronmikroszképos szintefisebr a transosomak @tteseét fi-
gyeltik meg teljesen épnek granulosa sejtekben.

A granulosa rétegben a sejtpusztulasnak tobb farnsagtfordulhat parhu-
zamosan, az apoptosis mellett jetsnszamban tudtak olyan sejteket megfi-
gyelni, amelyeknél a citoplasma extenziv autofaga@a kisérte a mag le-
épulési folyamatat, valamint olyan nekrotikus degte amelyek elveszették
kapcsolatukat a szomszédos granulosa sejtekkelggiknkromatin alloma-
nya kilonbo# nagysagu rogokké kondenzalddott (D’'Herde et &96). A
granulosa rétegben az apoptosis folyamata megsdretaszinkron a sejtek
kozott, nem terjed ki egységesen minden granulefaes(D'Herde et al.,
1994).

Sajat megfigyeléseink szerint, hazi lGdban az sdeknbikroszlopos vizsgala-
tok soran a granulosa rétegében nem annyira azagmpmint inkabb a nek-
rozis volt dominans (Kovacs et al., 1992).

A legkorabbi fénymikroszkopos szovettani képek granulosa rétegben tor-
tént valtozasokat ésitik meg hazilidban, a granulosa sejtek elvesatédgri-
tasukat és intenziv proliferacio jeleit mutatjakzk allomanyaba. A tovabbi
fazisokban a theca rétegek proliferacioja és glemduhiperplaziaja figyelhe-
t6 meg atipikus szteroid szintek mellett. A kis felaéretikus tlisGkben mert
eredmeénytinket ésiti meg Armstrong (1985) is, aki aromataz aktstitdauta-
tott ki hazi tyak hasonlo tisépopulaciojaban.

Jelenés valtozas akkor figyelhétmeg mind szévettanilag, mind hormonalis
szempontbdl, amikor a lizoszomalis enzimaktivitésdtkeztében a tustal
részlegesen atszakad és a szik a csirahAmmaltbémizarostos készovet
lacunai kozé folyik be. A szik jelenléte valosdag olyan stimulust jelent a
kotoszoveti stroma sejtek (fibroblastok) szamara, aneMyhatasara egy
glandularis jelle§ transzformalédasi folyamat jeleit lehet fénymikaodpo-
san megfigyelni. A hosszukas alaku, nydjtott mag@ktoblast sejtek lekere-
kednek, magjuk nagy, kerek, citoplazmajuk vilago®is kissé habos jellég
felteheten lipid tartalmuk miatt, a citoplazmaban gyakragdcitalt szik
szemcseket lehet megfigyelni.

A transzforméacio képessége differencidlatlan medzemais jelledi sejtek
sajatossaga, amelyek néeigték multipotens tulajdonsagukat és ingerek (pl.
toxinok) hatasara béliik a sziukségletnek megfeletejtek alakulhatnak ki. A
fibrocitdkhoz hasonl6, vagy azoknal kisebb sejteésorban a kapillarisok
szomszedsagaban talalhatok (Vigh et al., 1984)k Bzkotszoveti eredéit
6ssejtek jelerits szerepet toltenek be a sejt differencialédasayabasaban,
a szOveti reparacioban, sebgyogyulasban, szovgetteditésben (Young et
al., 1993).

A sziukségleteknek megfeteltranszformacio jelensédirszamol be hazi
tydkban Nili et al. (1996), akik bursting tipusuéaiaban a lacunacat béiel
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sejtek, valamint a peritoneum sejtjeinek makrofagokorterd atalakulasat
figyelték meg a kifolyt szik stimulalo hatasara.

Sajat megfigyelésiink alapjan transzformalddott dylddris jelled stromalis
sejtek arasztjak el a szik tartalmu tertleteketdziden a mérések szerint in-
tenziv P szintézist folytatnak atmeneti ideig, ugyaa citoplazma lipid tar-
talmanak novekedése a sejtek zsiros elfajulasébwet s ekkor mar szteroid
szintézist nem lehet kimutatni. Hasonld glanduldrenszformaciot irt le
Marshall (1957) hollé atretikus ti&ben, ahol proliferaciot kovéen szintén
fibroblasztok valtak glandularis jellégé.

Vizsgalatunk szerint a stromalis glandularis trémsmacioval egydtt jard
atrézia inkabb a tojociklus végére jelleinamikor a tébb szikanyagot tartal-
maz06 nagyobb tigk atretizalodnak. Ez jOl tikrédik a degradalddo tisk
szexudl szteroid tartalmaban, ahol az aprilisbanhateetikus tiisZ mintakban
magasabb P szintet talaltunk, mint a szaporodisiscelejen vett mintakban.
Eredményunkkel egybevag Liu et al. (2001) eredmésyeaki folyamatos
megvilagitas hatasara kotlasra hajlamos pulykakbametikus és policisztas
tuszdallomanyt tartalmazé ovariumnal, alacsony LH szidllett viszonylag
magas P szintet mért. Hasonlo eredményt adtak Réeizal. (1993) mérései
is, aki fotorefrakter hazilud tojokban junius kdgeptalalt magas P szintet a
plazmaban.

Feltételezhét, hogy a megemelkedett P szintnek egyrészt lokaksanulalo
hatasa van a degradaciot kisénzimek aktivitasara, hasonléan az ovulacios
felrepedési mechanizmushoz, masrészt szisztémasespst jatszhat a szapo-
rodasi ciklust lezaro vedlés folyamataban (PécZ€19R).

Javasoljuk a stromalis glanduléaris sejt populaé@lzatt vizsgalatat elektron-
mikroszkopos szinten a transzformacios folyamatekismerése céljabdl.

6.3. Hazilud fejl 6d6é és atretikus tlisz 6inek enzimbiokémiai vizsgala-
tai

Az altalunk vizsgélt lizoszémalis marker enzimelav@nyl foszfatazf3-
galaktozidaz3-glukuronidaz, katepszin D) vizsgalata azt mutditagy a no-
vekvo tiszkben valamennyi lizoszomalis enzimaktivitas jol hedd szintet
mutatott, de alacsonyabb volt, mint a leépiiistkben. A fejbds tliszkben
mért enzimaktivitas viszonylag magas értéke arag bbgy a differencialodo
follikulusokban olyan szovetatrenda#si folyamatok zajlanak — beleértve a
fokozodo kapillarizaciot is — amelyek a lizoszéredktivitas fokozodasaval
jarnak egyitt. Az egyes tistipusokban észlelt kiulonbségek arra utalnak,
hogy az efteljes nbvekedésnek indult séarga tilden (F7-F4-ig) a leginten-
zivebbek ezek a folyamatok, itt mértik a legmadasatzimaktivitdsokat. Ez
elsssorban a katepszin D enzim aktivitasara vonatkoaikelynek aktivitas
novekedése megfelel a beé&pidlzik ndveked mennyiségének (Elkin et al.,
1995). Az F5-0s tugmmeéretig megfigyelt enzim aktivitasa a nagyobb &lisz
méreteknél mar nem mérlieEzzel analdg jelenség figyellbemneg aSparus
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auratanal is, amelynek petefészkében csak a korai ogelhezis idszakaban
mérhed katepszin D aktivitas, a ti&ejlodés késbbi idészakaban a katep-
szin L veszi at a katepszin D proteolitikus szeréparnevali et al., 1999).

A preovulaciés tusik alacsonyabb lizoszomalis aktivitasa arra utagyha
maximalis méretet elért falaban az enzimatikusaoigitokkal egyuttjaré szo-
veti atépulések kisebb jelésediek.

A degradalodd tugikben nagyobb lizoszomalis enzimaktivitas érték volt
mérhed, mint a noveke tusdkben, el§sorban a kis fehér ti&kz szintjén.
Ezt tamasztja ala Johnson et al., 1997, eredménykik atretikus tlgikben
magasabb proteolitikus hatasu urokindz enzim dzinértek, mint a fefldé
tiszkben.

Ugyanakkor azt is megallapitottuk, hogy a degradtaliisdkben nincs 6sz-
szefliggés az atrézia tipusa és az enzimaktivitaskedése kozott €s ugyan-
csak nem volt kilénbség a kulonldomereti degradalddo tusk kozott. Eb-
bél az a kbvetkeztetés vonhato le, hogy a le@piiszkben mar igen hamar
aktivalodik az a lizoszémalis program, amely veiglua sejt szétesését ered-
ményezi.

Hasonlo megfigyeléseér szamolnak be alap-citolégiai munkak a legkulon-
bozobb szovetféleségek esetében is (Alberts et al9)198

A jovére vonatkozoan érdemes volna kiterjeszteni az enesyalatokat 10-
gos foszfataz aktivitasanak méréseére is, amelytgdebb szerepet tolt be a
szOvetek atépitésében, a differencialédasi folyakmesn (Chapeau et al.,
1996).

6.4. A petevezet 6 morfologiai és funkcionalis valtozasai a szaporo-
dasi ciklus soran haziludban 6sszefliggésben a szexu al szteroid szin-
tekkel

A fotostimulacié hataséara aktivalodé hypothalamygephysis-gonad tengely
hatasara a petefészek prematurus kis fehésittiszekedni kezdenek, az éalta-
luk termelt szteroidok pedig egyre nagyobb menmyjisé keriilnek a sziszté-
mas keringésbe. Az dsztrogén (E2) stimuldlja a ejtiferaciot, a propria
mirigyek kialakulasat, a sejtek differencidlodasatprogeszteron receptorok
szintézisét. A progeszteron (P) fokozza E hatagekén a szekrécio intenzi-
tasat, ugyanakkor gatlé hatassal rendelkezik sggiédm sejtek differencialo-
dasara, proliferaciojara. A két hormon egymashezariyitott aranya hataroz-
za meg a petevezemmorfogenezisének Utemét, a petevézadott fejpdési
allapotat.

Ez vonatkozik magéara a szerv tamasztoszovetéaesis)vet-specifikus struk-
turak fejbdését parhuzamosan kiséri adsaivet sejtjeinek a szaporodasa,
vérerek sarjadzasa, a petevézeyalkahartya retinek fokozodo redzottse-

ge.
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Ezeket a méretvaltozasokat a petevddzen - 6sszefliggésben a petefészek
aktivitasaval - a tdmegvaltozassal tudjuk a leggbszemléltetni.

Fél éves idtartamon keresztll kisértik figyelemmel a kisédétra levagott
tojokbdl szarmazo peteved&tes petefészkek tomegenek alakulasat, ezek a
mintak az dsszes szaporodasi fazist j0l reprezéhtédh két szerv tomegének
gyarapodasa elt@ritemben torténik egy bizonyos fejlettségi szinag, un.
inaktiv fazisban a petevesdetbmeg gyarapodasanak trendje mégeh pete-
fészek tomeg gyarapodasat, de ez hazi ludban skideddb kilonbséggel tor-
ténik, mint hazi tydkban (Gilbert, 1971), ahol nsggrendekkel nagyobb a
petevezdt tomege a petefészeknél. Ez a trend a nagyobb s&##& megje-
lenésével megfordul, a sarga szik fokozott itdmépilésével a petefészek
tobmeg gyarapodasa felgyorsul és egészen az akikaszig meghaladja a pe-
tevezebét. A ciklus végén, a leépulést gyorsabb iepetefészek tOmeg
csOkkenés és lassabb Utepetevezét regresszio jellemzi. Hasonl6 tendenci-
at figyelt meg Thapliyal et al. (199PJoceus philippinden, ahol a hazi ludeé-
hoz hasonloan valtoznak a gonad témegek a regéesézzakaban.

A 10j6 idészakban a petevesetomege aktiv ludakban 89,7 g-t6l 153,1 g-ig
valtozhat az ovulacioés ciklustél fuggn, az inaktiv iiszakban mért tomeghez
képest 170%-0s a tomeggyarapodas. Ez az értékkj@zdik a tojok tomeg-
novekedésében is, amely az aktiv fazisbadselban az ivarszervek noveke-
désének eredmeényeként a 240 g-ot érte el (Forgd.,e1996b). Hasonl6an
nagymertéll petevezeét gyarapodast észlelt vadmadaraknal Gupta et al.
(1987), kacsanal Sharma et al. (1989).

A petevezet méretvaltozasat szubjektiv modszerrel, palpacidgwvdiovetni
lehet, a kloakaba szajadzo0 vagina vastagsagat@gikthatdo a medence cson-
tos alapjan. A tapintas soran informaciot kapunkagina vastagsagarol, ta-
pintatardl (allagarol), beszajadzasanak tagasskgaro

Amig a tojo inaktiv, addig a vagina {szkategoria) ceruzahegy vastagsagu,
szivdés harkent eészlelliet amely érintésre rugalmasan kitér, a vagina
szajadéka nem érzekelbet

Vizsgalataink szerint ez a kategoéria csak janudy ferdult eb, ahol a tojok-
ban alacsony progeszteron (P), kbzepesen magasg&zi(E2) szintet meér-
tink, ugyanakkor a tesztoszteron (T) szint ekkdr adegmagasabb az egész
maturalédas soran.

Haziludban a petevezetifferencialddasanak édzakaban a megemelkedett
E2 szint mellett magas T szint is kimutathato vadtensuu et al. (1992) vizs-
galta a dihidrotesztoszteron hatasat E2 induk&@tavezeire hazityukban és
azt talalta, hogy a T aktiv szerepet jatszik anséits sejtek szOveti szerviez
désében. Szerepét a T receptorainak lokalizalaggeablta még az endothe-
liumban, a vérerek sima izomzataban és a mirigybépekben is. Mivel a T
foképpen a strukturalis szovetek kialakitasabanijatszerepet, magas plaz-
maszintie az E2-vel egyitt elengedhetetlen aédégi ciklus kezdetén.
Tsushima et al. (1992) a T és az E2 szinergistashawizsgalva feltételezi,
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hogy a T protein szintézist stimulald hatasa réfokozza az E2 receptorok
szamat a célszovetek sejtmagjaiban.

Ezt a szinergikus hatast thmasztja ala Sechmdn(@080) vizsgalata is, akik
hazi tydkban az E2 szint folyamatos emelkedéseethdll csucsot mértek a
tojasrakas kezdeteddli 42. naptol a 18. napig, majd a T szint lecsditkéz
E2 szintje a tojasrakas kezdetéteb nappal cstkkent le.

Magas T szintet talalt Muray et al. (1980) is higZik maturaciéja soran, 1
héttel a tojasrakas kezdetétel amely fokozatosan csokkent a tojasrakas kez-
detéig.

A magas bevezétT szint amellett, hogy szinergista szerepet téltaa E2
mellett Knapp et al. (1987) szerint modulalé hadassn az LH felszabadu-
lasra is, ugyanis fiatal tojo pulykak hypophysiglé T a bazalis LH felszaba-
dulast, mig E2 az LH-RH medialt LH release-t folkozt

Hazi ladban a magas kezdeti E2 és T szirikkimlamint az elé mérések
utan rendkivdl rovid i@n beldl (28 napra) beindulo tojastermelésirra lehet
kovetkeztetni, hogy az €léves tojoknal mar a révidnappalog$sdakban be-
indultak azok a folyamatok, amelyek elinditottakis fehér tisék maturalo-
dasat.

Feltételezésiinket alatamasztjak azok a maturaddistytik adatok, amelyek
azt mutatjak, hogy a tojasrakas a fotostimulacieitben joval kéébb, a 42.
napon indult csak be (Sechman et al., 2000).

A rovidnappalos maturalodas specialis jelenségerisen madar szaporodas-
biolégiaban. Egy adott év tavaszan kelt madaraknatitus fejlettségik el-
erése ellenére sem koltenek a kelés éveben, nmeref@kter allapotban, az
an. juvenilis fotorefrakteritas allapotaban vannakcsokketd nappalhosszu-
sag hatasara, aztan a fiatal madarak fokozatoslwakvéotoszenzitivvé és
ennek jeleként oktéber-novemberben egy LH csucheieWilliams et al.,
1987), ami a reprodukcios rendszer ,bekapcsolasém@ide hypothalamikus
szinten. Feltételezh&thogy eza rovidnappalos maturaldédas jelensége allhat a
tojok korai cikluskezdésének hatterében.

Hazi ludban, hasonléan a hazi tydkhoz az inaktteyezebbenszovettanilag
két struktura dominans, a nyalkahartya hamja ést@koveti stroma, a prop-
ria mirigyekre a petevezetmirigyes szakaszaiban csak egy-két invaginacio
utal az epitheliumban.

Maturalodé hazi lad tojoban a vagina (k6zepes kaiay) ceruzavastagsagu,
vagy annal valamivel vastagabb, a vagina szajadékdly 6i mutatdujj he-
gye 1-2 mm-re bevezetléetA kozepesek P szintjedeljes emelkedést mutat,
a T szintje csokkeh az E2 pedig egy nem szignifikans csucsot adotidi®
pal a tojasrakas kezdetél

A hormon szintek alakulasa egybevag a petevdegettségi allapotaval. Az
E2 altal formalt kisebb csucs valosiigg felgyorsitotta a petevesdben az
E2 flugdg differencialodasi és ntvekedési folyamatokat. Aédrehaladott
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maturacio jeleként 8 nap alatt a tojok 33%-a |epetha sik kategoriabol a
kozepes kategoriaba. A T szintje tovabb cstkkenB Adveked szintje az
irodalmi adatok szerint kéts szerepet tolt be, indukalja a nyalkahartya ham-
janak, bként a kehelysejteknek a differencialodasat, ugglemraaz E2 indu-
kalta mirigyhamban gatolja a mitézist, hatasaraz#lik be a propria miri-
gyek proliferadlodasa.

A szovettanivizsgalatok szerint a petevedetrezettsége gazdag, mirigyes
szakaszaiban a propria rétegében a stroma malatigté a mirigy végkam-
rak nagy szamatol, de még mindig megfigyeélkedormalodoé végkamrak, az
epithel sejtek még szorosan egymasnak fekszeneill@k retege jol latszik.
A petevezet alsObb szakaszaiban (utero-vaginalis junctio, nagfeltin a
stroma és epithelium hataran a stromalis sejtelaedpithel réteg felé iranyu-
|6 invazidja, szinte beék@nek a hamsejtek bazisahoz.

A stromdlis sejteknek a szoveti differencialodasbatbltott fontos szerepét
tamasztja ala Perche et al. (1990) eredményeils] éiousu kollagént tudtak
kimutatni az epitheliumban az epithel sejtek bazak lateralis membranjai
kozott, valamint az epithel sejtek bazalis memlad@y a lamina basalis kozott
a stromalis mezenchimalis sejtek (fibroblasztoknsdjtek k6zotti megjelené-
sét kéveden. In situ hibridizacioval igazoltak az | tipusallkgén fibroblast
eredetét.

Hasonloképpen a stromalis sejtek megjelenése uedektditak laminint a
propriaban proliferalédd mirigyek lamina basalisdbamely a fefldés soran
egyre vastagabba valik (Perche et al., 1988). énsifis sejtek megtapadasu-
kat kdveben a lamina basalis alkotéelemeit (fibronektin,itam | és IV tipu-
su kollagén) szintetizaljak, igy ez altal kiemeteepet jatszanak a propria
extracellularis matrixanak @észitésében a mirigyham sejtek invaziéjahoz.

Az aktiv petevezében a vagina_(tag kategoria) szajadékaba szintemeati
kusan 1-2 cm-re becsuszik a kloakaba bevezeteth wjpgina petyhidt, vas-
tag. Ezt a kategoriat kozvetlendll a tojasrakas &ezdbtt, illetve a tojasrakas
idején lehetett megfigyelni. A plazma E2 és T geiosOkken, a P pedig ext-
rém magas csucsot ad januar végen, 2 nappal aakgdsbeindulasa dt.
Erdekes mddon a tag kategoria P cstcsa lényegesgasabb volt, mint az
ezt koved tojasrakasi aktiv fazis barmelysppontjaban.

tydkban tapasztalt értékkel. Wilson et al. (197&&gfigyelése szerint a sze-
xualis maturacio vedsfazisa (a nagy sarga tisgzgeneracioinak kifefldése)
a tojasrakast medids 1 hét alatt zajlik le. A februar Bitmarcius 4-ig tartd
idészakban az allomany minden egyede tag kategoraatmott, ezen belidl a
tojok 33%-aban, 47%, illetve 60%-aban tojast ig aolizsgalat ipontjaban.
Az allomany csucstermelése februar 19-én volt 1iogissal (73%). A pete-
vezebben P hatasra torténik az avidin szekrécioja, midgc2 az ovalbumin
szintéziséért felel.
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Hasonlo plazma szinteket figyelt meg Sechman g2800) hazi tyukban is,
azzal a kuloénbséggel, hogy a tojasrakas beindutzsgnifikans T emelkedés
kisérte a tojasrakas beindulasat kév&tnapig.

Szovettanilagz aktiv fazisban a mirigyes szakaszokban a I&ioszekrécios
cseppekkel duzzadasig kitoltott mirigyhamsejtekljaka melyeknek magjai
sokszor nem is latszanak a szintetizalt fehérjetfishés amely miatt a met-
szetek szinte egyndman festdnek. Az epithelium egymagsoros, a magok a
sejtek bazalis részén helyezkednek el, a csillblejtettek.

Az alsébb szakaszokban subepithelidlisan a lamasalls kifejezett, a hamré-
teg kétmagsoros, az utero-vaginalis szakasz speritéwmwlo csovecskeéi fej-
lettek, a magas hengerhamsejtek magjai bazalispezkednek el, néhany
csovecskében spermiumok lathatéak.

Az aktiv fazis 53 napig tartott, marcius kdzepérkeadeti regresszios del
szakban palpacioval mar 2 kozepes kategoriaju tajattunk és a tojasterme-
lés is elkezdett jelets ingadozasokkal csdkkenni, amit jOl tikroz a suter
dok plazmaszintje is. Még az aktiv és tag tojokisaelkezdett csbkkenni e P
szint, ugyanakkor az E2 szint ugrasfieermegnotvekedett az dsszes kategori-
aban. A T szint az ét6 vérvételi idpontokhoz képest a még tojo madarak-
ban ndvekedést mutatott.

Aprilis 13-ara mar az allomany 33%-a allt le a $sj@l (kbzepes ésige kate-
goria), ezekben a tojokban alacsony a P szintksmértéki emelkedést mu-
tat és magas az E2 szintje.

Feltételezhét, hogy a megemelkedett E2 plazmaszint a csdkkeplazma
szintet hivatott kompenzalni. Eddig nem kozolt ad#t szerint ebben azdd
szakban a hazilud petevegében az E2 és T receptorainak kétési kapacitasa
jelents nbvekedést mutat, amely a névékisztrogén (és androgén) szint up-
regulacios hatasara vezetheissza. A petevezét,Ujrainditasanak” valdszi-

nii célja tovabbi P receptorok szintézisének stimaklienne annak érdeke-
ben, hogy a petevezetsokkeid P szintek mellett is tikodoképes maradjon.
Ugyanakkor az is elképzelliethogy az E2 ,refrakteritas” allapotaba kerult
petevezedt (Okulicz et al., 1985) csokkent E2 receptor szaméitott ellensu-
lyozni a magas E2 plazma szint.

A tojasrakas befejérését kovdien a petevezétregressziojanak gidathatd
jele szovettanilaga nyalkahartya hamsejtjeinek meéretcsokkenése, anpidp-
ria mirigyek dezintegracioja. Szamos bizonyiték aara, hogy a szbveti reg-
resszidban két eltéitipusu leépulési folyamat jatszik szerepet, aptjris €s
az autolizis (Bowen et al., 1990). Az apoptozietepezet leépilésének kez-
deti szakaszaban jatszik szerepet, amit a kovétkeEzsban a lizoszomalis
enzimek, ként a savanyu foszfataz aktivitasanak eredményekétolizis
kovet (Heryanto et al., 1997). A regresszios folgtok kdvetkeztében a pete-
vezeb struktirdja az inaktiv petevedetstruktirajahoz valik hasonléva
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(Eroschenko et al., 1974) azzal a kildnbséggely adgamban és a stromaban
a leépulési folyamatokat nagyobb szamban kisérrof@gok, granulocitak és
limfocitak bearamlasa.

Vizsgalatunk soran megallapitottuk, hogy hazi lidbgetevezétmaturacios
folyamata mar a rovidnappalossgkakban megindul, amit a magas T szint s
a viszonylag magas E szint stimulal. A palpacidakiiv kategodria aktivva
valasa 32 napot vett igénybe, eé alatt kismérték E2 szint, jeleriis P szint
novekedeés és folyamatos T szint cstkkenés volt imgghet. A maturacio
kozel egyhdnapos dtartama azt mutatja, hogy a hazi lud genetikailagn
mutat olyan mértdk homogenitast, mint amilyen a hazi tydkra jelléma
révid, alig egyhonapos tojoszezon is az intenzivetdekcios munka szikse-
gesseégeére hivja fel a figyelmet perzisztencia sperghol.

A szOvettani vizsgalatok eredménye azt mutatjayteogazi lUd petevezge-
nek fejlbdési és leépllési fazisai megegyeznek a hazi tyukémtakéval,
fénymikroszkopos szinten.

Eredményeim azt mutatjak, hogy a palpaciés méodskzeregallapitott katego-
riak és a szexual szteroidok szintjei kozo6tt vaszétigges, a kategoriak is-
merete €s az egyes faési fazisok idtartama alapjan j0 megkozelitéssel
meg lehet becsulni bizonyos termelési fazisok érbakovetkeztét.
Meggyzédésem, hogy a palpacios technika sok i&seet rejt magaban, egy
kis gyakorlattal barki, barmikor j0 eredménnyel frgdhatja tojok aktualis
szaporodasbiologiai allapotanak meghatarozasara.

Mindenképpen javaslom a vizsgalatok kiterjesztései 10d egész éves hor-
monalis ciklusara, ami tovabbi adatokkal tamogatha hazi lud tavaszi és
6szi szaporodasi ciklusanak 6sszehasonlitasazeftességeinek feltarasat.
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