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OZET

HELIX ASPERSA MULLER, 1774 (GASTROPODA:
PULMONATA)’UN AKTIF, INAKTIF, ERGIN VE JUVENIL
FORMLARINDA SEREBRAL GANGLIYON NOROSEKRESYON
HUCRELERININ HISTOLOJIiK OLARAK ARASTIRILMASI

BIiTER, Nermin
Yiiksek Lisans Tezi, Biyoloji Boliimii
Tez Yoneticisi: Prof. Dr. Giirsel ERGEN
18 Aralik 2007, 93 Sayfa

Bu ¢alismada, aktif, inaktif, ergin ve juvenil Helix aspersa Miiller,
1774  (Gastropoda:  Pulmonata)’iin  serebral  gangliyonlarindaki
norosekresyon hiicrelerinin  histolojik  yapist  ve norosekresyon
dagiliminin arastirilmasi amaglanmstir.

Gomori’nin PAF boyama teknigi ile aktif ergin bireylerde
mezoserebrum ve postserebrum bolgelerinde yogun nérosekresyon igeren
hiicrelerin varligit ve proserebrumda da homojen dagilim gosteren
norosekresyon graniilleri tespit edilmistir. Aktif juvenil bireylerde
erginlerdekine nispeten daha az ndérosekresyon dagilimi olmakla birlikte
postserebrum bolgesinde ndrosekresyon iceren biiyiik hiicrelerin varlig
dikkat ¢cekmistir.

Inaktif ergin ve juvenil bireylerde hiicrelerdeki ndrosekresyonun
oldukca az olmasina karsin, serebral konnektifte ¢ok yogun
norosekresyon biriktigi gozlemlenmistir.

Anahtar Soézciikler: Helix aspersa, serebral gangliyon, norosekresyon
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ABSTRACT

A HISTOLOGICAL STUDY ON NEUROSECRETORY CELLS OF
CEREBRAL GANGLION IN ACTIVE, INACTIVE, MATURE
AND JUVENILE HELIX ASPERSA MULLER, 1774
(GASTROPODA: PULMONATA)

BITER, Nermin
M.SC in Biology
Supervisor: Prof. Dr. Giirsel ERGEN
18 December, 2007, 93 pages

In this study, it is aimed to research the neurosecretory cells of
cerebral ganglion and the dispersion of neurosecretion in active, inactive,
mature and juvenile Helix aspersa Miiller, 1774 (Gastropoda:
Pulmonata).

In mesocerebrum and postcerebrum of active mature individuals,
existence of the cells which include concentrated neurosecretion and in
proserebrum, neurosecretion granules which show homogeneous
dispersion determined with Gomori’s PAF staining technique. In
comparison with matures in active juvenile individuals, besides less
neurosecretion dispersion, in postserebrum region the existence of big
cells which contain neurosecretion paid attention.

It is observed that, very concentrated neurosecretion is stored in the
cerebral connective, although there are quite little neurosecretion in the
cells of cerebral ganglion of inactive mature and juvenile individuals.

Key words: Helix aspersa, cerebral ganglion, neurosecretion.
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1. GIRIS

Mollusca, Kambriyen doéneminden giiniimiize kadar uzanan
oldukca eski monofiletik bir omurgasiz filumudur. Ik karmasik yapili
mollusklarin, biiylik olasilikla Ge¢ Kambriyen déneminde ortaya
ciktiklart belirtilmekte (Bergenhayan, 1960; Stinchcomb and Darrough,
1995) ve bu donemdeki mollusklarin Polyplacophora iiyelerine dahil
oldugu tartigmalarin odaginda yer almaktadir (Pojeta, 1980; Stinchcomb
and Darrough, 1995). Erken ve Orta Kambriyen mollusklari, birbirine
benzemeyen ve bugiin nesli tikkenmis pek cok tiirii kapsamaktadir, fakat
gec Kambriyenle (515 myd) bugiin yasayan pek ¢cok mollusk klasisinin
atasal formlarinin ortaya ¢iktig1 fosil kayitlarda yer almaktadir (Taylor,
1996). Ordovisyen sonunda (440 myd) en azindan bes bin mollusk tiirii
bilinmektedir ve bugiin varligimmi siirdiiren tim mollusk klasislerinin
ortaya ¢iktig1 bildirilmektedir (Taylor, 1996). Ge¢ Paleozoik, Mesozoik
ve Senozoik siiresince mollusklar elli bin tiire ulasacak sayida
cesitlenmeyi siirdiirmiislerdir (Pojeta, 1980). Filum igerisinde yer alan
tiirlerin evrimsel tarihlerinin fosil kanitlari, embriyolojik benzerlikleri ve
anatomik benzerlikleriyle bir biitiin olusturmaktadir. Tim bu bilgiler,
filumdaki gruplar i¢in ortak bir ataya isaret etmektedir (Runnegar and
Pojeta, 1974). Ilk kez, geg Kambriyen yash (515 myd) kayalardaki fosil
kayitlarda ortaya c¢ikan ve hala giiniimiiz okyanuslarinin nispeten derin
kisimlarindan, 1518in niifuz edebildigi seviyelere dek uzanan ¢ok daha
derin ve soguk olan kisimlarina kadar goriilen Monoplacophora, biiytlik
ihtimalle tiim tek kavkili, c¢ift kavkili ve psddokavkili mollusklarin

bilinen en son evrimsel atasi olarak bildirilmektedir (Runnegar and
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Pojeta, 1974). Bunlarin Kambriyen ve Ordovisyen atasal formlari,
tropikalden 1liman iklim rejimlerine dek si1g sularda birikerek tortullasan
kayalarda bulunmustur (Taylor, 1996; Boardman et al., 1987). Bugiin
yasamini slirdiiren tiirlerin sayisinin tahmini degerleri ¢esitli yayinlarda
yiiz binle yiizotuz bin arasinda belirtilmektedir. Bununla beraber heniiz

tanimlanmayan pek ¢ok mollusk oldugu da diisiiniilmektedir.

“Mollusca” kelimesi Latince kokenli olup mollis’den gelmekte ve
bu kelime pek cok tiirde kabuk igerisinde yerlesen yumusak beden
yapisini temsil etmektedir. Genel kavram olarak Mollusca, ilk bakista
birbirlerinden oldukg¢a farkli goziiken salyangoz, siimiiklii bocek, midye,
deniztaragi, ahtapot, miirekkep balig1 ve benzeri hayvanlar hakkinda
oldukca yiiksek seviyede ortak bir bilgi birikimini de beraberinde getirir.
Gliniimiizde filumun c¢esitliligi, bilinen sekiz klasisle (Solenogastres,
Caudofoveata, = Monoplacophora,  Polyplacophora, = Scaphopoda,
Cephalopoda, Bivalvia, Gastropoda) gosterilmektedir; fakat bu
klasislerden Solenogastres ve Caudofoveata bazi1 yayinlarda Aplacophora
altinda ele alinmaktadir (Brusca and Brusca, 2002). Sahillerde bulunan
pek cok kabuk mollusklara aittir ve mollusklar biiyiik olasilikla giiniimiiz
okyanuslarinda en ¢ok dagilim gosteren omurgasiz grubudur. Yasayan
mollusklar, mikroskobik boyuttaki salyangoz ve deniztaraklarindan
yaklasik 18 metre uzunlugunda olan miirekkep baliklarina kadar oldukc¢a
degiskenlik gosteren ebatlardadir. Cogunlukla denizel ve tathh su
cevrelerinde yasamakla beraber bazi salyangoz ve siimiiklii bocekler
karasal alanlarda yasarlar. Denizlerde mollusklar, gel git arasi

bolgelerden derin okyanus havzalarina kadar dagilim gosterirler ve
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bunlar dipte yasayan, yiizen ve akinti hareketleriyle siiriiklenen

organizmalar olarak varliklarin1 devam ettirmektedir.

Mollusca filumundaki canlilar, gegmis zamanlardan bu yana insan
topluluklar1 arasinda besin, ilag, ziynet esyasi, ticari iglerde para ve ¢esitli
islerde ara¢ olarak kullanilmakla beraber, ayrica tarim alanlarinda ekin
zararlist ve insanlarla ciftlik hayvanlarinda goriilen helmint parazitleri
icin ara konak olmalar1 agisindan Onemlerini siirdiirmektedir. Son
zamanlarda da kozmetik sanayiinde kullanilmalariyla ©on plana
cikmaktadir. Bilimsel ¢alisma alanlarinda da mollusklar, karsilagtirmali
aragtirmalarin en basindan bu yana tartismali olan yiiksek seviyeli
klasifikasyon ve filogenetik yasam ¢izgileri agisindan anatomi, ekoloji ve
fizyolojide oldukga ¢esitlenmis bir grup olarak varligini siirdiirmektedir.
Barker (2001), Mollusca iizerinde ilginin bu denli yiikselisini, anatomik
karakterlerin ~ incelenmesinde  elektron =~ mikroskobisi,  genom
karakterizasyonunda molekiiler metotlar ve filogenetik hipotezlerin
diizenlemesinde kladistik metotlar gibi yeni teknik uygulamalarin

kullanilmastyla ayni doneme denk gelmesiyle agiklamaktadir.

Mollusca i¢inde ekolojik olarak tamamen ayr1 bir yerde duran
gastropodlar, ilksel olarak denizel hayvanlardir, fakat bu mollusk
smifindaki pek ¢ok grup, sucul alanlardan karasal alanlara dogru adaptif
degisim saglamistir (Ponder and Lindberg 1997). Giliniimiizde karasal
gastropodlar, diinya c¢apinda varligini siirdiiren yaklagik otuz bin tiirle
degerlendirilmektedir ve bu degerlendirmeyle karasal gastropod

mollusklari, karasal ekosistemlere uyum saglamis en basarili ve en ¢ok
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cesitlilik gdsteren hayvan grubu olarak ifade edilmektedir (Solem, 1984;
van Bruggen, 1995). Karasal c¢evrelerde bulunan Stylommatophora’ya
dahil baz1 gastropod gruplari, Hydrocenoidea, Helicinoidea,
Cyclophoroidea, Rissooidea, Littorinoidea, Ellobioidea, Onchidioidea,
Rathouisioidea, Succineoidea olarak 6rnek verilebilir (Solem, 1984; van

Bruggen, 1995).

Tezin materyali olarak kullanilan Helix aspersa’nin da dahil oldugu
Stylommatophora’nin karasal ¢evrelerdeki adaptif dagilimmni tiimiiyle
degerlendirmek i¢in, ilk olarak bu karasal taksonun icerdigi primitif
gastropod beden yapisinin incelenmesi gerekmektedir. Primitif
gastropodlarda beden, bir boyun yapisi ile baglantida olan bas, ayak ve
viseral kiitleden olusmaktadir. Viseral kiitle, kalker yapili bir kabuk
icinde yerlesmistir. Erken donem gastropodlarmin limpet benzeri bir
kabuga sahip olduklar1 ve gastropodlarin biiylik ¢cogunluguna 6zgii olan
kivrilmis asimetrik yapidaki kabugun bu Mollusca sinifi icerisinde pek
cok kereler evrim gecirdigi goriilmiistiir (Haszprunar, 1988). Bazi
gruplar, ikincil olarak kivrimli yapida olmayan limpet benzeri kabuk
gelistirmislerdir ya da kabugu tamamu ile indirgemislerdir. Karasal
gastropodlar, kivrilmis kabuklu ortak atasal formdan evrimlesmistir.
Kabugun kivrilmasi, spiralin sag i¢ tarafinda organ miktarmin
azalmasiyla ortaya c¢ikan asimetrik yapidaki bir beden planiyla
baglantilidir. Gastropod kabuklari, pek ¢ok degisik katmandan
olusmustur. Dista “periostrakum” denilen ve konsiyolin' iceren ince

organik katman, daha kalinca olan kristalin yapidaki kalsiyum karbonat

' Konsiyolin: Pek ¢ok mollusk kabugundaki azot yapisinda temel organik bilesik.
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tabakalar1 lizerinde yerlesmistir. Kabuk, manto kenar ug¢larinda, eklemli
olarak biiyiimeyle sekillenmektedir. Manto, kabuk boslugu disina dogru
ayrintili olarak genisleyen ince bir membrandir ve manto ucundan apertiir
kenarinda bir kabuk artig1 saglanmaktadir; boylece her artig ayn1 zamanda
manto kenar ug¢ konfiglirasyonunun bir kopyasini olusturur. Kabuk
borusu, biiylime sirasinda uzunluk, alan ve hacim parametreleri arasinda
izometrik oranlara sahip olan logaritmik bir spiral icerisinde kivrilir.
Kabuk kivrim eksenini sekillendiren en icteki duvarlar, kolumella olarak
isimlendirilir. Tiim ontogeni kabuk i¢inde korunmaktadir; 6rnegin larval
kabuk protokonka, genellikle postembriyonik kabuk olan teleokonkada
apeks olarak hala varligini1 devam ettirmektedir, bazen de postembriyonik

kabuk i¢inde sakli tutulmaktadir (Barker, 2001).

Bas ve ayak duyusal motor aktivitelerle iligkilidir ve hareket ile
beslenme sirasinda koruyucu kabuktan disartya dogru cikarilir. Bas ve
ayagin disartya dogru cikarilmasi, esas olarak kan basinci etkisinde
gerceklesir, fakat kabuk kolumellas: iizerinde yer alan sag tarafta daha
biiyiik, sol tarafta ise daha kiiclik kaslarmn kontraksiyonuyla geri
cekilmektedir. Cep seklinde bir alan olan paliyal bosluk, basin hemen {ist
arka kisminda kabugun i¢inde kalacak bicimde yer almaktadir. Paliyal
boslugun tabani bas ve ayagin dorsal ylizeyi ile bicimlenmistir, tavan
kismi ise bas ve ayaga lateral olarak bitisik olan viseral kiitlenin anteriyor
ylizeyinden geliserek ince bir kivrim yapan manto etegi ile sekillenmistir

(Barker, 2001).



Primitif olarak bas, dorsalinde bir ¢ift duyusal uzanti tasir, bunlar
kaidelerinde yer alan ya kapal1 bir kase ya da acik bir vezikiil seklindeki
yapilarin iginde birer goz tasiyan bir ¢ift sefalik tentakiildiir (Barker,
2001). Helix aspersa’da basin dorsalinde yer alan uzantilarin yani sira

bukkal bélgenin iistiinde yer alan bir ¢ift duyusal uzanti daha vardir.

Taban olarak isimlendirilen ayagin ventral ylizeyi, lokomotor
yumusak bir yastik¢ik halindedir ve oldukga ayrintilanmis, ince yapidaki
pedal kaslar iizerinde uzanan yogun silli bir epitel igerir. Bu yapinin
anteriyor son kisminda ve kenarlarindan asagiya dogru kisa bir mesafe
tizerinde derin bir ¢okiintii bulunur ve bu ¢okiintii dip kismindaki medyan
cizgiye yakin alanda bulunan “mentum” adindaki ince bir katlanmayla
ayrilir. Mentum, suprapedal bez olarak da isimlendirilen pedal mukus
bezinin eksternal agikligidir. Pedal mukus bezi, hayvanlar bir yiizey
tizerinde siiriiklenirken mukus yapili bir yastik¢ik olusturmaktadir.
Anteriyorde derin bir c¢okiintiiyle taban ve mentumdan ayrilmis yapi,
merkezi alanin yakininda agizla birlikte bulunan rostrum veya burundur.
Hareket genellikle mezopodiyal taban {izerindeki pedal kasin lokal
kontraksiyonu ve gevsemesiyle olusan bir seri dalgayla gerceklesir. Bu
dalgalar, direkt olarak posteriyorde baslayabilecegi gibi tam karsit yonde
yani anteriyorde de baslayabilir. Dalgalar, tiim taban genisligini
kapsayacak sekilde monotaksik veya her biri taban genisliginin yarisin
kapsayan, bir bolgeden digerine gegen iki faz serisini igerecek sekilde
ditaksik olabilir. Miller (1974), karsit yonde gergceklesen dalgalarin daha
primitif yapida oldugunu ileri siirmiistiir. Clinkii bunlar, Kitonlar ve daha

asag1 seviyedeki gastropodlarda meydana gelmektedir. Pedal kaslardaki
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dalga salinimlar tizerinde gerceklesen bu temel hareket tipleri, pek ¢ok
gastropod yasam ¢izgisinde c¢esitli modifikasyonlarin konusu olmustur
(Fretter et al., 1998). Ilaveten gastropodlarm bir kismi, hareket yolu
olarak siller iizerinde siiriiklenme hareketine adapte olmustur. Taban
kisminin silli epitelle kapli olmasina karsin bedenin dorsal kismi, basit
silsiz yapida epitelle kaplidir. Her iki epitel de ¢ok sayida mukus hiicresi

icermektedir.

Gastropod operkulumu, ayagin dorsal yiizeyinden salinan ve yine
bu yiizey lizerinde taginan sert ve disk benzeri bir yapidir. Operkulum,
serbest larval gelisim sirasinda tim  gastropodlarda  bulunur.
Operkulumun primer fonksiyonu, kabuk apertiiriinii kapatmaktir, boylece
larva kabuk igerisinde geri ¢ekili vaziyetteyken bas ve ayak kisimlarinin
da korunmasi saglanmaktadir (Bandel, 1982). Bu fonksiyon ayrica
ontogenilerinde operkulumu koruyan bazi ergin gastropodlarda da
goriilmektedir. Calismalar1 arasinda, Checa ve Jiménez-Jiménez (1998)
operkulumun epitelden tiirevlendigine dair kanitlar sunmuslardir. Bu
epitel doku, kabugu olusturan mantodan operkulumu da salgilamaktadir
(Checa and Jiménez-Jiménez 1998). Helix aspersa’da ise operkulum
bulunmaz. Bununla birlikte, inaktif haldeyken bas ve ayak tamamen
kabuk icine cekilir ve nem kaybini dnlemek i¢in kabuk acikligi manto

tarafindan olusturulan pamuksu kalinca bir katmanla kapatilir.

Perikardiyum tarafindan sarilmis kalp genellikle, viseral kiitle ve
paliyal boslugun bulustugu sol tarafta asimetrik ve transversal olarak

yerlesmistir. Kalp, bir ventrikulus ve her bir kenar1 {izerinde katlanma
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yaparak ventrikulusa birlesmis bir atriyumdan olugmustur (Barker, 2001).
S6lomlu  olmalarma  karsmn, gastropodlardaki  viicut  boslugu
perikardiyuma indirgenmistir. Bunun sonucu olarak viicut boslugu ii¢
bliyiik siniis venosusdan olusmaktadir: a) Bas ve ayak bdlgesindeki
sefalopedal siniis b) Viseral kiitledeki viseral siniis ve ¢) Viseral kiitlenin
kaidesinde yer alan sillindirik kaslarin yakininda yerlesmis subrenal
sinlis. Bu siniislerdeki aortik dallar, gesitli organlar i¢ine niifuz eden
hemosolik alanlarda bosaltilir. Solunum {iriinlerinin degisimi temel
olarak ktenidyal yaprake¢iklarin yiizeylerindeki gegisle meydana
gelmektedir, bununla birlikte bazi gel git bolgesi arasindaki tiirlerde ve
karasal gastropodlarda manto eteginde artan bir vaskiilarizasyon soz
konusudur, bu da respirasyon degisimine ayrica olanak vermektedir
(Deshpande, 1957). Filtre edilmis kan, atriyumlardan perikardiyal
bosluga girer; podosit olarak isimlendirilen 6zellesmis hiicrelerle birlikte
atriyum duvarlar i¢inde bulunan perikardiyal bez, bir filtrasyon alani
gibi is gébrmektedir. Ventrikulus yeniden doldugunda olusan sistolde, kan
perikardiyal bez ¢emberi i¢inde tutulur ve burada bir basing gradiyentinin
olugmasi saglanir. Olusan basing, artan sivi ve molekiiler pargaciklarin
perikardiyuma ge¢mesine neden olur. Primer yapidaki bu {irin,
nefridyumlara renoperikardiyal kanallar {izerinden birakilmaktadir.
Primer yapidaki {irin, paliyal bosluga dokiilecek olan son {irine

renoperikardiyal kanallarda doniismektedir (Deshpande, 1957).

Cift haldeki nefridyumlarin, yapt ve fonksiyon acisindan
farklilagtigt uzun zamandan beri bilinmekte ve post-torsiyonal sag

nefridyumun azot bosaltimiyla, sol nefridyumun ise kandaki iyon
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bilesimiyle iligkili oldugu bildirilmistir (Perrier, 1889; Cuénot, 1899;
Delhaye, 1976; Andrews, 1988). Fonksiyonlardaki bu ayrimin nedeni,
ktenidyumlar {izerinden sag nefridyuma viseral kiitleden atik iiriinlerce
zengin deoksijene kanin gelmesi ve buna karsin sol nefridyuma diistik
atik miktariyla oksijence zengin kanin gelmesi seklinde agiklanmaktadir
(Andrews, 1985). Sol nefridyumun, kan alanlar1 tarafindan penetre olmus
stingerimsi bag dokudan olugan bir kiitleyi saran silli, papillali ve uzunca
epitelle kapli paliyal bir lokasyon oldugu diisiiniilmekte ve bu papillar
renal kesenin, perikardiyuma dogru nefridyal bir bez olarak ozellestigi
bildirilmektedir (Andrews, 1985, 1988). Bu bezin, nefridyal liimenin
tiibiiler uzantilar1, kan lakiinleri ve kas fibrilleri ile penetre olan bir bag
doku yastik¢cigini igerdigi, bir tarafinda kanla obiir tarafinda {irinle
iletisimde olan genis bir yiizey sagladigi ve bdylece osmoregiilasyonda
da Onemli bir fonksiyona sahip oldugu ifade edilmektedir (Andrews,
1985, 1988). Nefridyal bez icerisindeki kan, efferent damarlarda toplanir,
kanin biriktigi nefridyumun geri kalan kismindan ayrilir ve direkt olarak

atriyuma gider (Andrews, 1985, 1988).

Agiz, ¢ift haldeki tiikiiriik bezlerinin salgisinin akitildigi bukkal bir
bosluk igerisine dogru uzanan pretentakiiler burnun son kisminda
yerlesmistir. Anteriyorde bukkal boslugun tavani tizerinde iki kiitikular
¢cene vardir ve tabaninda ise lizerinde dis siralar1 olan radular bir
membranla kapli, disartya dogru ¢ikarilabilen, dil benzeri bir organ olan
odontofor uzanir (van Weel, 1961; Tillier, 1984). Radula, mollusklara
0zgii bir yapidir. En basit formlarinda, her bir dis, radular membrana

temaslarin1 saglayan bazal bir tabaka ve bir ya da daha ¢ok sayida,
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inceltilerek yiikseltilmis sivri uglar icermektedir. Radular membran,
enine olarak diizenlenmis dis siralariyla simetrik bir yapidadir. Beslenme
esnasinda, kompleks kaslar, radula hareketini kontrol etmekte ve buna
baglh olarak kikirdak yapi1 olan odontofora da desteklik saglamaktadir.
Odontofor disartya dogru ¢ikarildiginda radular membran {izerindeki
disler yiikseltilir ve bu disler temas ettikleri nesneleri, yutulabilmesi icin
daha kiiciik parcalar olusturacak sekilde kaziyabilir, delebilir, kesebilir
veya parcalayabilir. Beslenme esnasinda disler asinmaya baslar, sivri ug
kisimlar kivriklasir, parcalanir ve sonugta diiser. Bu problem, hayvanin
yasami boyunca radulanin posteriyor son kisminda yeni dis siralarinin
sekillenmesiyle ¢oziilmektedir. Anteriyor son kisimda asinan digler
stirekli olarak yutulmakta ve sonra diski ile disariya atilmaktadir (van

Weel, 1961; Tillier, 1984).

Ozofagus, bukkal kiitlenin dorsal kismindan gelismistir ve bas,
ayak ve viseral kiitleyi birbirine baglayan boyun bdlgesi iginden mideye
ulasir, bu nedenle torsiyon etkisindedir. Ozofagus, dorsoventral olarak
basik bir yapidadir ve longitudinal iki giiglii katlanmayla karakterizedir.
Bu katlanmalar silli dorsomedyan bir kanalla birlikte dorsal besin
kanalini, bir c¢ift lateral bezsel keseyi (6zofagus bezleri) ve silli
ventromedyan bir kanali sekillendirir. Torsiyondan 6tiirli, bu 6zofagus
bolgeleri, 6zofagusun orta hatt1 yakininda, saat yoniiniin tersinde 180°’lik
bir rotasyon hareketi yapar. Mide, sol tarafta viseral kiitlenin tabaninda
uzanan kompleks bir yapidir.  Ozofagus, viseral kiitlenin ¢ogunu
dolduran oldukg¢a biiylik bir sindirim bezinin kanallar1 boyunca uzanarak

sag taraftan asagiya dogru mideye agilmaktadir. Midenin orta kismi, bir
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seri birbirine paralel uzanan sirt yapilartyla donatilmistir. Bu paralel
sirtlar, parcalayict alanlar olusturmakta ve kiitikularize gastrik bir
koruyucu katmanla bitigsik halde bulunmaktadir. Cekum, parcalayici
alandan geriye dogru uzanmaktadir. Barsak, manto boslugunun sol
tarafina acilan ve aniis benzeri bir yap1 olan ¢ekumla birlesmeden dnce,
ventrikulus i¢inden gegerek perikardiyal bosluga girmektedir (van Weel,

1961; Tillier, 1984).

Bu hayvanlar, baskin olarak herbivor ve detritivor beslenen
canlilardir. Besin, mideye silli 6zofagiyal kanaldan gecerek ulagsmaktadir.
Ozofagiyal kanalda, lateral yerlesimli villuslardan salgilanan enzimler ve
mukusdan olugsmus bir karisim vardir. Bu karisim, midede sindirim
bezinden salgilanan diger enzimlerle birlesmekte, sindirim kanallar
boyunca ilerlemekte ve ¢ekumdan disar1 verilmektedir. Sindirilmis besin
ve diger partikiiller kullanilmak {izere sindirim bezine ge¢mektedir.
Sindirilen besinden geriye kalan artiklar, midede 6zelesmis bir keseye
gegmekte, mukusla iyice sarilip paketlenmekte ve kompakt bir yapi
halini almaktadir. Daha sonra, diski ¢ikisi baslangi¢ acikligi olan
protostile gegcmektedir. Gastropodlar genellikle uzun kordonlar seklinde
disk1 iiretmektedir (Gali and Giese, 1959; van Weel, 1961; Tillier, 1984;
Mason, 1970).

Gonadlar, mezodermal orijinlidir ve organogenez esnasinda
perikardiyal hiicrelerin ¢ogalarak go¢ etmesiyle ortaya g¢ikmaktadir.
Temel olarak gastropodlarin pek cogunda eseyler ayri1 haldedir, bu

nedenle bireyler, viseral kiitlenin apeksine yakin bir alanda yerlesen tek
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bir gonadla dioik yapidadir (Goémez, 2001). Bununla beraber, Helix
aspersa gibi karasal ekosisteme uyum saglamis baz1 gastropodlar, hem
yumurta hem de sperm iiretebilen tek bir gonada sahip hermafrodit
canlilardir (Tompa, 1984; Adamo and Chase, 1988; Hodgson, 1996).
Gastropodlar arasinda, gonokorizm ve hermafroditizmden hangisinin
primitif hal olduguna iliskin tartigmalar devam etmektedir (Haszprunar,
1988). Gonad, apertiirii bir lirogenital por seklinde olan sag bobrek kanali
veya bosluguyla baglant1 halindedir. En ilksel seviyelerde, gametler sucul
bir alana  birakilmakta ve  fertilizasyon  eksternal  olarak
gerceklesmektedir. Bu nedenle genel olarak kopulasyon igin 6zel bir
modifikasyon veya kanal ya hi¢ bulunmaz ya da ¢ok kiigtiktiir. Helix
aspersa’da ise kopulasyon esnasinda eslerin birbirine sperm aktarimini
saglayan Ozel bir genital atrium bulunmakta ve fertilizasyon internal
olarak gerceklesmektedir (Adamo and Chase, 1988). Ovaryumlarin genis
alanlarinda meydana gelen yumurtalarin etrafi, jole kivaminda bir
materyalle kaplanmaktadir (Tompa, 1984). Ozellikle sucul alanlara uyum
saglamis gastropodlarin embriyonik yasamlarinda goriilen trokofor ve
veliger basamaklari, Helix aspersa’da goriilmemektedir (Adamo and
Chase, 1988).

Mollusca’da viicut segmentasyonun goriilmemesi, merkezi sinir
sisteminin farkli hayvanlarda, belirgin olarak farkli yollar i¢inde organize
olmasina olanak vermistir. Ozellikle gangliyonlar, degisik say1 ve
pozisyonlarda bulunmaktadir (Bargman, 1930; Haszprunar, 1985). Bu
diizenlenislerin genel olarak godzden gegirilmesi, yapilarin tarihinin

aragtirtlmasin1 zorunlu kilar. Erken donem mollusklari, simetrik yapili
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olup, anteriyor ucta bir agizla baglayan ve posteriyor ucta bir aniisle
sonlanan diiz bir sindirim borusuna sahiptir. Aniis, kabugun hemen
altinda uzanan paliyal bosluk icerisinde yer almaktadir. Paliyal bosluk
icinde ayrica, bir ¢ift ktenidyum veya solunga¢ bulunmaktadir. Ilksel
olarak, sinir sistemi bes gangliyon ciftinden olugmustur. Anteriyorde
yerlesen bukkal, serebral, ploral ve pedal gangliyonlar, uzun bir sinir
kordonuyla intestinal ve viseral ganliyonlarla birlesiktir. Gangliyonlarin,
sol paryetal gangliyondan baslayip asagiya dogru viseral gangliyona,
daha sonra da sag paryetal gangliyona geri gelecek sekilde sirali
dizilimleri, viseral =zincir olarak bilinmektedir. Erken Kambriyen
doneminde, manto boslugu olan hayvanlar agiga ¢ikmis ve kendisiyle
baglantili yapilarla beraber bu manto boslugu, anteriyor uca dogru saat
yoniiniin tersine 180%’lik bir rotasyon hareketi ile torsiyon olayim

gergeklestirmistir (Bargman, 1930; Haszprunar, 1985).

Torsiyon olayinin 6nemli bir sonucu olarak pek ¢ok i¢ organin yeri
degismistir. Basta solungaclar olmak {izere diger organlar1 kapsayan
adaptasyonlarin sonucu olarak, sinirsel gangliyonlarin yer degisimi
ikincil olarak gerceklesmistir. Torsiyonu tam olarak anlayabilmek igin,
hem filogenetik bir stire¢ hem de gelisimsel bir siire¢ olarak ele alinmasi
gerekmektedir. Ana gangliyonlar, hayvanin ya sag ya da sol tarafinda
ortaya cikmakta, fakat ergin donemde tam karsiti olan bdlgeye
yerlesmektedir. Bu gelisimsel siire¢ igerisinde, viseral zinciri olusturan
konnektifin biikiilmesi nedeniyle, sinir sistemi sekiz cepheli bir goriiniim
kazanmustir (Haszprunar, 1985, 1988). Streptondri (streptoneury) olarak

bilinen bu yapi, giinlimiize kadar varhigini siirdlirmiis gastropodlarin
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pleomorfik bir karakteridir. Bununla beraber pek ¢ok gastropod nesli,
“otindri” (euthyneury) olarak bilinen geri biikiilmenin oldugu ikincil bir
diizenlenis kazanmigtir. Kisaca gastropodlarin sinir sistemlerinin
evrimsel tarihini, ilk once diiz, sonra biikiilmiis ve daha sonra tekrar geri
biikiilmiis olarak 6zetlemek miimkiindiir (Fretter and Graham, 1962;
Bullock, 1965; Haszprunar, 1985, 1988). Bir anlayisa gore 6tindri, aniis
ile manto boslugunun posteriyore dogru ikincil gogiiyle ortaya ¢iktigi
diisiiniilen detorsiyon ve gangliyon yogunlagsmasi arasindaki bir
kombinasyonla meydana gelmistir (Fretter and Graham, 1962; Bullock,
1965; Haszprunar, 1985). Bununla beraber, diger bazi bilim adamlari,
6tinori i¢in gangliyon yogunlagmasini belirgin bir faktér olmanin disinda
tutan  kanmitlar bulmuslardir (Régodaud, 1964; Page, 1992).
Streptondriden Otindriye gegisi degerlendiren pek cok teori tizerindeki

tartismalar yogun bir bicimde devam etmektedir (Dorsett, 1986).

Otinodri olusumuna ek olarak, Opisthobranchia ve Pulmonata gibi
yiiksek gastropod kladlariin evrimi, iki 6nemli gelisimle daha isaretlidir.
Birincisi, ploral gangliyonlarin, barsaklarin ventral yiizeyi tizerinde pedal
gangliyonlara yakin olan pozisyondan yani hipoatroidi durumundan,
barsaklarin dorsolateral ylizeyi {izerinde serebral gangliyonlara yakin bir
pozisyona yani epiatroidi durumuna dogru hareket etmesidir. Bu degisim,
detayli olarak ilk kez Prosobranchia’da gosterilmistir (Fretter and
Graham, 1962) ve genellikle daha yiiksek seviyedeki gastropodlarin sinir
sisteminde bir yogunlagmanin olusumuna meyil vermektedir. Bununla
beraber, Stylommatophora’da her ne kadar hipoatroidi durumu hakim

olsa da, sinir sistemi olduk¢a kondanse yapidadir.
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Pulmonata’y: etkileyen ikinci temel evrimsel olay, “paliyal” ya da
“paryetal” olarak bilinen yeni bir gangliyon ¢iftinin ortaya ¢ikmasidir. Bu
ganliyonlar biiylik olasilikla, yeni beden alanlarinin innervasyonunu
saglayan adaptif gii¢ler altinda, ploral gangliyonlardan tiirevlenmistir
(Brace, 1977). Yeni gangliyonlar, subdzofagiyal, supradzofagiyal ve
viseral gangliyonlarla birlikte viseral halkay: teskil etmelerinden Otiirii
pentagangliyonik bir olusum tanimlanmistir (Haszprunar, 1985, 1988).
Haszprunar’in diislincesinde, pentagangliyonik olusum, sadece 6tinori ile
yiksek seviyeli bir iligki icinde degildir, aym1 zamanda filogenez
acisindan da olduk¢a Dbelirleyicidir. Bu nedenle Haszprunar,
Heterobranchia’y1 igceren Triganglionata ile birlikte en ileri diizeydeki
gastropod grubu olan Pentagangliyonata taksonomik grubunu ortaya
koymustur. Bu taksonomik grubun i¢inde Opisthobranchia ve Pulmonata
yer almaktadir. Haszprunar’in pentagangliyonatayr monofiletik olarak
degerlendirmesine ragmen, diisiinceleri hala tartismalidir ve metodolojik

alanlarda da elestirilmektedir (Bieler, 1990).

Merkezi sinir sistemindeki embriyonik gelisimin yalnizca temel
Ozellikleri, baz1 mollusk tiirlerinde bilinmektedir ve karasal tiirlerle ilgili
olan ¢aligmalar olduk¢a azdir. Norogenez, lokal olarak ektoderm iginde
gergeklesir. Post-mitotik hiicreler, viicut boslugu icinde sekillenen
gangliyon bolgelerine dogru go¢ ederler (Hickmott and Carew, 1991).
Komistirler ve konnektif sinirler, gangliyonlarin ikincil gelisimleriyle
sekillenirler. Gangliyonlarin ortaya c¢ikmasindaki diizen genellikle,

anteriyor-posteriyor yoniinde gelismektedir (Chase, 2001) .
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Helix aspersa’da merkezi sinir sistemi bir ¢ift bukkal gangliyon, bir
cift serebral gangliyon, bir ¢ift pedal gangliyon, bir ¢ift ploral gangliyon
ve viseral gangliyonla kaynagmig bir ¢ift paryetal gangliyondan
olusmaktadir (Sekil 1.1).

Bukkal gangliyonlar

S | li F
Serebral gangliyonlar Seichiopedal

konnektif

Serebropliral
konnektif

Sag Pl Sekil 1.1: Helix aspersa’ da
merkezi sinir sistemini
olusturan gangliyonlar.

Pe: Pedal gangliyon
Pl: Pléral gangliyon
Pa: Paryetal gangliyon
Vis: Viseral gangliyon

Subizofagiyal gangliyonlar (Casadio et al., 2004 ten degistirilmistir.)
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Tiim gangliyonlar ayn1 oranda geligsmezler, tek bir gangliyon i¢inde
bile bolgesel varyasyonlar gozlenebilir. Ornegin serebral gangliyonun
mezoserebrum bolgesi, nispeten daha ge¢ gelismekte ve seksiiel
olgunlagsmanin hemen Oncesinde bir gelisim patlamasina ugramaktadir
(LaBerge and Chase, 1992). Mezoserebrumun geg¢ gelisimi, evvelden var
olan noéron miktarindaki epey geciktirilmis bir artisa veya devam eden
histogeneze baglanmaktadir (LaBerge and Chase, 1992). Buna ragmen,
proserebrumdaki yeni ndronlarin, yumurta agildiktan sonra en geg¢ bir ay

icinde ¢ogaldigina dair kanitlar mevcuttur (Zakharov et al., 1998).

Gangliyonlarin etrafi bir kilifla ¢evrilidir. Bu kilif, gerek ndronlari
bir arada tutan fiziksel bir bariyer olarak, gerekse hemosdl ve sinir
hiicreleri arasinda madde gegisi acisindan bir ara yiiz olarak is
gormektedir. Glikojen ve lipofiisin partikiillerini iceren globiiler hiicreler,
bez hiicreleri, pigment hiicreleri ve fibrilleri kismen ekstra gangliyonik
kaslarla devam eden kas hiicreleri gibi ¢esitli hiicre tiplerini icermektedir
(Fernandez,1966). Kollajen fibriller, bastan basa tiim dokuda kompleks
lameller sekillendirir, fakat daha gevsek yapili olan ve tiim genisligin
ticte ikisini kaplayan, digsal bir bolge, daha siki yapili olan igsel bolgeden
ayirt edilebilmektedir. Kilif kalinligi ve yogunlugu, farkli tiirlerde
varyasyonlar gostermektedir. Ayrica tiir iginde de, kilif kalinlig1 ve
yogunlugu hayvanlarin yaglarma ve yaz uykusu gibi fizyolojik

durumlarina gore ¢esitlilikler gosterebilmektedir (Fernandez,1966).

Merkezi sinir sisteminin kendisi avaskiiler bir yapidadir, fakat

gangliyonik kilif i¢inde kan damarlari bulunur. Anteriyor aorta dallari,
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gangliyonlarin etrafim1 saran kilifa girmekte ve bu bdlgelerde genis
vaskiiler aglar olusturmaktadir. Vaskiilarizasyon modelleri, en azindan
Helix’te, hayvandan hayvana tamamen uyum goéstermektedir (Hernadi,

1992).

Diger omurgasiz gangliyonlarindaki duruma benzer olarak,
pulmonat gastropodlarinda da gangliyonlar, sinir hiicre gévdelerini i¢eren
dissal bir korteks ile dendrit ve akson uzantilarini igeren ig¢sel bir ndropil
alanindan olusur. Fakat proserebrum, bu yapilanmanin disinda

kalmaktadir (Gill, 1996).

Merkezi sinir sistemi noronlar1 genel olarak unipolardir ve giris-
¢ikis fonksiyonlari, ana noritin farkli farkli dallarina ayrilmistir. Bununla
birlikte serebral gangliyonlarda bipolar néronlarin da varligi rapor
edilmistir (Kerkut et al., 1990; Marsden and Kerkut, 1970). Pek ¢ok
noronun ilging bir 6zelligi, ¢ok sayida paralel akson demetlerini aymi
periferal ya da konnektif sinir igerisine gonderebilmesidir. Bu 6zelligi
aciklayan en etkileyici hipotez, boylesi bir diizenlenisin, iletici
molekiillerin, noronlardan, Once sinirler i¢ine ve buradan da kan
dolasimina salgilanmasi verimini arttirabilecegi seklindedir (Winlow and

Kandel, 1976; Pin and Gola, 1984).

Noronlarin toplam sayis1 hakkinda kesin bir bilgi mevcut degildir.
Merkezi sinir sistemini olusturan her bir gangliyon i¢in, ortak bir
tahminle ndron sayis1 on bin-onbes bin olarak belirtilmistir (Dorsett,

1986). Bununla beraber bu tahmin, tek basina, Achatina ile Helix’te
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yaklagik olarak kirk bin noron (Ratté and Chase, 2000) ve Limax’ta
yaklagik elli bin ndéron (Kleinfeld et al., 1994) igeren proserebrum
bolgesini kapsamaz. Ayrica merkezi sinir sistemi disinda oldukga yiiksek
sayida néron bulunmaktadir. Ornegin yaklasik degerlerle, her bir sefalik
tentakdiliin olfaktoryal epitelinde yiiz bin duyu hiicresi, her bir tentakiiler
gangliyonda bes bin gliyal hiicre ve her bir gbézde ii¢ bin ndron
bulunmaktadir. Bu veriler dogrultusunda, tek bagina olfaktdr sistemin

yaklagik ikiyiizelli bin néron igerdigi hesaplanabilmistir (Chase, 1986b).

Noronlar arasindaki kimyasal iletim, sinapslarda
gerceklesmektedir. Bu sinapslar, belirgin bir postsinaptik yogunlugun
olmamasit  diginda, omurgalilarin merkezi sinapslarina  benzer
ultrastriiktiirel bir olusuma sahiptir. Erken donemlere ait yayinlarda,
sinapslar hakkindaki bilgiler ancak nadir olarak ve tam kesinligi olmayan
sekillerde rapor edilebilmistir (Amoroso et al., 1964). Fakat fiksasyon
metotlariin gelisimiyle birlikte, gastropodlarda oldukg¢a farklilagmis
sinapslar {izerine incelemeler yapilmasi1 kolaylasmaya baglamistir.
Bununla birlikte, gastropod beynindeki sinapslarin yogunlugunu bildiren
mevcut bilgi, diger hayvanlarin merkezi sinir sistemleriyle iligkili

olanlardan olduk¢a azdir (Chase and Tolloczko, 1992).

Gastropodlarda bir beyin yapisini temsil eden ¢ift haldeki serebral
gangliyonlar, bukkal kiitle icinde yer alan 6zofagus baslangi¢c kisminin
hemen dorsalinde yerlesmistir. Sag ve sol serebral gangliyonlar,
0zofagusun iizerindeki kement seklinde bir komisiirle ve 6zofagusun

altindan gegen subserebral bir komisiirle birleserek biitiin bir yap1
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olusturmustur. Gangliyonlar giris bilgilerini, duyu organlar1 ve tiim
bedene dagilmis duyu hiicrelerinden, periferal sinirler ile konnektif
sinirler araciligiyla alir. Fakat temel olarak giris bilgilerinin geldigi ana
bolge bas bolgesidir. Her bir sinirden gelen afferent uzantilar, tamamen
farkli gortinlimlii bir néropil alani i¢inde sonlanir. Sonlanma alanlarinin
boyutlar1 sinirlerin kendi caplariyla hemen hemen dogru orantilidir
(Chase and Tolloczko, 1993). Serebral gangliyonlar gelen bu duyusal
bilgileri tamamlar ve motor komutlar1 olusturur. Genellikle olusan motor
komutlar, direkt olarak periferal sinirler igine geri iletilir. Ornegin,
bilateral olan ii¢ dudak sinir ¢iftinin her biri afferent ve efferent fibrillerin
karma populasyonlarini icermektedir (Hernadi et al., 1987). Ote yandan,

serebral ¢ikis bilgileri de ploral, pedal ve viseral gangliyonlara iletilir.

Baslica serebral gangliyon bolgeleri, proserebrum, mezoserebrum
ve postserebrum olarak adlandirilmistir (Sekil 1.2). Bullock (1965) gibi
baz1 bilim adamlari, postserebrumu ploral, pedal ve komisiiral loblardan
olusan bir yap1 olarak tanimlamaktadirlar. Ayrica metaserebrum terimi,
literatiirde postserebral yapilara karsilik gelecek bigimlerde de

bulunabilir (Chase, 2000).

Serebral gangliyon i¢inde pek c¢ok norosekresyon hiicresi
bulunmaktadir. 1935 yilinda ilk kez Sharrer Opisthobranchia’da serebral
gangliyonlardaki norosekresyon hiicrelerini Aplysia iizerinde yaptigi
calismalarla tanimlamistir ve bu hiicrelerin salgilarinin  hormon
ozelliginde oldugunu belirtmistir. Genel bir bilgi olarak norosekresyon

hiicreleri tarafindan tiretilen nérohormonlar, aksonlar boyunca nérohemal
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alanlara tasinmakta ve bu bolgelerden 6nce hemolenfe daha sonra da
hedef organlara iletilmektedir. Bununla beraber Pulmonata’da
gangliyonlardaki norosekresyon hiicrelerinin uzun aksonlarinin, herhangi
noérohemal bir bolgeye ugramaksizin direkt olarak hedef organlara
girdikleri ve bu bolgeler i¢inde sonlandiklart bildirilmistir (Matsumoto
and Ishii, 1987). Cephalopoda’da salgi, dnce kan damarlarina sonra hedef
organlara; diger gruplarda ise basta hemosdl olmak iizere, hedef
organlara aksonlar boyunca direkt olarak taginmakta ve ekzositoz yoluyla

iletilmektedir (Matsumoto and Ishii, 1987).

Olfaktor sinir

el Proserebrum

Mezoserebrum /

;'i‘ﬁ.\ - Serebro-pléral

250 pm \ \Fkonnektif sinir

Postserebrum

Sekil 1.2: Helix aspersa’ da sag serebral ganglivon bolgeleri.
(Ratté, 1999°dan alinmistir.)
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Mollusca’da noérohormonlar, gelisim, iireme ve osmoregiilasyon
tizerinde etkilidir (Joosse and Geraerts, 1983; Joosse, 1988). Gerek
Aplysia’da ¢anta hiicreleri (bag cell) tarafindan salgilanan ELH’in
(yumurta birakimindan sorumlu hormon; egg-laying hormone) gerek
Lymnaea’da serebral gangliyondan salgilanan kaudodorsal hiicre
hormonun (CDCH, ovulusyon hormonu) primer yapilari ve molekiiler
agirliklar1 tanimlanmustir. Tiirlerin farkli olmasina kargin, bu hormonlar
amino asit dizileri bakimindan birbirlerine dikkate deger homoloji
gosterirler (Matsumoto and Ishii, 1987). Immiinositokimyasal boyamalar
yoluyla, bu nérosekresyon hiicre igeriklerinin, vasopressin ve insiilin gibi
omurgal1 beynindeki beyin-barsak peptitlerinin antikorlarina kars1 pozitif
tepki verdikleri bulunmustur (Cooke and Gelperin, 1988; Elekes and
Nissel, 1990; Marchand et al., 1991; Li and Chase, 1995; Kaufmann et
al., 1995). Bu nedenlerle, bu canlilardaki nérosekresyon hiicre
tirtinlerinin fonksiyonlartyla ilgili olan daha kapsamli ve ileri diizeyli

calismalar beklenmektedir.

Mollusca’daki klasik norotransmitterler, asetilkolin, serotonin, pek
¢ok monoamin ve pek ¢ok amino asit igermektedir (S.-Rdézsa, 1984).
[laveten, immiinohistokimyasal uygulamalar, hormon, transmitter ve
modiilator olusturabilecek sayisiz peptit varligini da gdstermektedir.
Bugiine kadar, en azindan 16 peptit tlirline karsilik gelen antikor icin
pozitif sonuglar verildigi rapor edilmistir. Kayda deger kanitlar 6zellikle,
APGWamid (Ala-Pro-Gly-Trp-NH;) (Griffond et al., 1992; Li and
Chase, 1995), enkefalin (Marchand et al., 1991), FMRFamid (Phe-Met-
Arg-Phe- NH,) (Elekes and Néssel, 1990; Marchand et al., 1991; Li and
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Chase, 1995), vazoaktif bagirsak peptiti (Kaufmann et al., 1995) ve
tagikinin (Elekes and Néssel, 1994) i¢in sunulmustur. Bu maddelerin her
biri, gangliyonlar arasinda ve her bir gangliyon icindeki 6zel bireysel
hiicreler arasinda kendilerine has dagilimlar gosterirler. Bununla birlikte
s0z konusu her hangi belirgin bir molekiiliin varligini ispatlamak i¢in
immiinohistokimyasal ¢alismalarla elde edilen pozitif sonuglar tek basina
yeterli degildir. Kesinligi daha fazla olan testler, in situ hibridizasyonu ya
da direkt kimyasal uygulamalar1 gerektirmektedir, fakat bu metotlar
nadiren kullanilmaktadir. Ayrica peptitlerin fizyolojik rolleriyle ilgili
bilgi de yeterli degildir. Orijinal bir mollusk kardiyoaktif peptidi olarak
tanimlanan FMRFamid (Phe-Met-Arg-Phe- NH,), en titiz incelemelerin
yapildigt molekiildiir. FMRFamid, Helix’te noéronlarin membran
potansiyellerindeki degisiklikleri meydana getirir ve bu cinse ait olan
FMRFamid iyonotrofik reseptorleri klonlanmistir (Lingueglia et al.,
1995). Ayrica FMRFamid, kas kontraksiyonlarinin siddetini de
diizenleyebilmektedir (Lehman and Greenberg, 1987). Ok atma ve diger
bazi ¢iftlesme davranislarinin diizenlenmesinde de FMRFamidin bir rolii

oldugu ileri siiriilmiistiir (Li and Chase, 1995).

Ilgi ¢ekici olasi bir transmitter molekiilii, nitrik oksit gazidir. Nitrik
oksit iiretiminden sorumlu olan enzim, 6zellikle proserebrumdaki yiiksek
konsantrasyonlartyla birlikte, merkezi ve cevresel sinir sistemlerinin
spesifik bolgelerinde bulunmustur (Cooke et al., 1994; Sanchez-Alvarez
et al., 1994). Omurgalilardan elde edilen verilerle, mollusklarda nitrik

oksidin bir norotransmitter rolii oldugu belirtilmistir ve bu goriis,
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proserebrumda nitrik oksit iiretimine bagli olan elektriksel salinimlarin

bulunmasiyla desteklenmistir (Gelperin, 1994).

Karasal gastropodlardan Helix aspersa’nin ortalama yasam siiresi
6-7 yildir. Yumurtadan ¢ikan bireyler klimatik kosullara bagli olarak 10-
24 ay i¢inde juvenil halden ergin hale gecerler. Ortam kosullarinin uygun
olmadigi durumlarda, kabuk apertiiriinii koruyucu bir film seridiyle
kapatirlar ve inaktif hale gecerler. Hibernasyon, estivasyon ve aglik soz
konusu oldugunda alt1 aydan bir yila kadar kabuk apertiirleri koruyucu
film seridiyle kapali halde ya topraga gomiilii olarak ya da aga¢ govdeleri
ve taslik yilizeyler gibi tutunmaya uygun olan alanlar {lizerinde inaktif

durumda kalirlar (Heller, 2001; Cook, 2001).

Karasal gastropodlarin biiytlik bir kismi, ¢cogunlukla kiigiik canlilar
olmalar1 nedeniyle her ne kadar insanlar tarafindan fark edilmese de,
detritivor canlilar olarak yasamlarimi siirdiirmekte ve bitki artiklarinin
topraga donmesi ve tekrar birikmesini kolaylastirarak besin dongiisiine
belirgin katkida bulunmaktadir (Speiser, 2001; Heller, 2001; Cook,
2001). Diinyanin pek ¢ok yerinde, gastropod komiiniteleri, insan etkisiyle
indirgenen ve hatta yok olmaya yiiz tutan habitatlarda varliklarini
giiclikle devam ettirmekte ve giderek ortadan kalkmaktadir (Barker,
2001). Bununla beraber, tiim karasal gastropod ¢esitleri arasinda nispeten
daha kiiciik olan, yiiz tiirden meydana gelen ordolar1 kapsayan bir kesim
insan aktiviteleriyle ortaya ¢ikan c¢evresel degisikliklere yiiksek
adaptasyon saglamaktadir ve siklikla degisime ugramis habitatlarda

omurgasiz faunasmin olduk¢a yiiksek sayilara ulasan karakteristik
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bileseni haline gelmektedir. Hemen hemen her yerde sayilari ile
ekonomik Onemlerinin artmasi1 ve laboratuvar hayvani olarak sagladigi
yararlardan Otiirii yukarida bahsi gegen bu ayni tiirler, en ¢ok caligilan
omurgasizlar arasindadir. Bu canlilar, 6rnegin norofizyoloji, davranis,
ekoloji ve populasyon genetigi c¢aligmalarinda olduk¢a iyi model
sistemleri saglamaktadir. Ayrica bazilari, dokularinda metal biriktirme
kapasitelerinden dolay1 c¢evresel Kkirlilik biyoindikatérii olarak da
faydalidirlar. Bu arastirma alanlarinin pek cogu, karasal gastropodlar
tizerindeki ¢aligmalarin, fizyoloji, ekoloji, evolusyon ve konservatif
biyoloji arastirmalarini kapsayan daha genis c¢alisma alanlarina katkida

bulunabildigini gostermektedir (Barker, 2001).

Ulkemizde genel olarak mollusklarla ve dolayisiyla karasal
gastropodlarla ilgili yapilan histolojik, fizyolojik ve molekiiler ¢alismalar
heniiz baglangic asamasindadir. Bununla birlikte, basta Amerika ve
Avrupa’da olmak tizere diinyanin ¢esitli yerlerinde bu canlilarla ilgili pek
cok calisma yapilmakta, malakoloji ve konkoloji dernekleri
bulunmaktadir. Ayrica yapilan c¢alismalarin sunuldugu c¢esitli yayin
kuruluglart mevcuttur. Ekonomik onemlerinden otiirli, diinyanin ¢esitli
yerlerinde bu canlilarin {retilip yetistirildigi ¢iftlikler kurulmustur.
Ulkemizde ise iiretim yapilmaksizin, hayvanlar yasadiklari ortamdan
toplanmak suretiyle islenerek ya da islenmeksizin 6zellikle besin

sektoriinde kullanilmak tizere ihrag edilmektedir.

Literatiir taramas1 yapilirken Tirkiye’deki bilgi birikimine katki

saglayacag1 diislincesi goz oniinde bulundurularak bu tez ¢aligmasinin



26

girig kisminin baginda mollusklarla ilgili genel bir bilgi verilmistir. Daha
sonra tezin materyali olan Helix aspersa’nin dahil oldugu karasal
gastropodlarin genel viicut yapilar1 anlatilmigtir. Tezin esas konusu
dikkate almmarak bundan sonraki kisimda, merkezi sinir sistemi
organizasyonunun gelisimsel siireci ile birlikte 0Ozellikle serebral
gangliyonlar, serebral gangliyondaki ndronlar, néroendokrin hiicreler ve
kisaca bu canlilarin yasam siiregleri iginde gozlenen ergin, juvenil, aktif

ve inaktif durumlardan bahsedilmistir.

Sunulan bu tez ¢alismasinda hayvansal materyal olarak Mollusca
filumu, Gastropoda klasisi, Pulmonata subklasisi, Stylommatophora
ordosu, Helicidae familyasi, Helix genusuna dahil, Helix aspersa Miiller,
1774  kullanilmistir.  Son  taksonomik  revizyonlarla  tiirlerin
adlandirilmasinda bir takim anlagmazliklar ortaya c¢ikabilmektedir. Bu
nedenle 6zellikle bu ¢alismada ve pek ¢ok ndrobiyolojik literatiirde Helix
aspersa Miiller, 1774 olarak adi gegen tiiriin sinonimlerini bildirmekte
yarar goriilmektedir. Bunlar: Cantareus aspersus, Cornu aspersum,
Cryptomphalus aspersus’tur (Giusti et al., 1995; Koene and Muratov,
2004).

Bu ¢aligmanin amaci, ergin ve juvenil Helix aspersa’nin aktif ve
inaktif  evrelerinde serebral gangliyonlarda dagilim  gosteren
norosekresyon hiicrelerinin  histolojik yapilarindaki benzerlik ve
farkliliklarin, Gomori’nin paraldehit fuksin boyama metoduyla

incelenerek ortaya konulmasidir.
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2. MATERYAL - METOT

Bu tez caligmasinda hayvansal materyal olarak kullanilan Helix
aspersa Miiller, 1774 ornekleri, dzellikle Ege Universitesi Kampiisii
icerisinde yer alan ve tarimsal her hangi bir uygulamanin séz konusu
olmadig: yesillik alanlar basta olmak iizere, Bornova ilgesindeki ¢esitli
alanlardan toplanmistir. Biyoloji Boliimii binasinda giines 15181 almayan
bir laboratuvarda muhafaza edilen hayvanlar, uzun giin (UG, 18A:6K)
fotoperiyot kosullarinda tutulmustur. Ergin aktif, ergin inaktif, juvenil
aktif ve juvenil inaktif bireyler ayr1 ayr1 olarak plastik kaplarda muhafaza
edilmistir. Laboratuvarin sicakligi, salyangozlar i¢in uygun olan 21-
22°C’de tutulmaya calisilmistir. Bu canlilarin yasamlar1 i¢in oldukca
onemli olan nem degerleri % 65’in altina diisiiriilmemeye calisilmistir.
Salyangozlar icin gerekli olan optimum kosullar 19-23 °C sicaklikla,

%75-%85 nem oranlaridir.

Inaktif bireyler i¢in, tamamen kendilerine uygun kosullarin oldugu
ayr1 bir laboratuvar saglanamadigi i¢in, ayni laboratuvar icinde tabani
toprakla kapli olan plastik bir kapta hayvanlar beslenmeksizin tutularak
inaktif kosul yaratilmaya c¢alisilmistir. Sonugta hayvanlar kabuk
apertiirlerini kapatmis ve tam anlamiyla kis-yaz uykusu olmasa da inaktif
duruma gec¢mislerdir. Rutin bakim ve temizlik isleri kapsaminda, inaktif
hayvanlarin disindakilere en az iki giinde bir havug, marul, salatalik
verilmis, kalsiyum ihtiyaglar1 i¢in toz haline getirilen miirekkep balig
kemigi kullanilmistir. Kaplarin temizligi sirasinda hayvanlar da, beden

nemlerinin arttirilmast i¢in tek tek suya tutulmustur. Kopulasyon ve
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yumurtlama davranislarinin meydana gelebilme olasilifi géz Oniinde
bulunduruldugundan ayrica bu plastik kaplarin i¢ine 12 cm derinliginde 8
cm c¢apinda i¢i gevsek yapili toprak dolu olan cam kavanozlar

konulmustur.

Belirli araliklarla diseksiyon islemleri yapilmis, diseksiyon
sirasinda oldukga hassas olan serebral gangliyon dokusunda artefaktlarin
olusabilme riskinden dolayr her hangi bir anestezi yoOntemi
uygulanmamustir. Uygun diseksiyon aletleriyle oOncelikle hayvanlarin
kabuklar1  kirilmak suretiyle uzaklagtinlmistir. Agiz  kisminin
baslangicindan dorsalde medyan hat dogrultusunda deriyi agarak
0zofagusun baslangic kismimin hemen {izerinde yerlesen serebral
gangliyonlar, dikkatle sinir baglantilarindan kesilmis ve diseksiyon
islemleri sirasinda kullanilan genel omurgasiz fizyolojik suyu olan %
0.6’lik NaCl i¢ine alimmistir. Gereksiz goriilen sinir uzantilar
uzaklastirildiktan sonra doku wvakit kaybetmeksizin fiksatif igerisine

alinmustir.

Fiksatif olarak Bouin ve tuzlu formalin kullanilmistir. Yer yer
fiksatiflerin uygulanma siireleri ve tespitten kurtarma islemlerinde ¢esitli
degisikliklere gidilmistir. Bouin i¢in 24 ve 12 saat; tuzlu formalin i¢in 24
ve 12 saat tespit siireleri uygulanmigtir. Bouin ile yapilan tespitlerde,
dokularin tespitten kurtarilmasi i¢in yapilan yikama islemlerinde yer yer
% 70 alkol kullanilmis, yer yer dokunun hassasiyeti géz oniine alinarak
hiicrelerde alkolden kaynaklanabilecek biiziilme durumunun Oniine

gecmek i¢in saf suyla baslanarak diisiik oranlarda yiikselen alkol
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serileriyle %70’lik alkole kadar gelinmistir. Dokular, tuzlu formalin
kullanilarak yapilan tespitten 24 saat akarsu altinda birakilarak
kurtarilmis, yine saf suyla baslayip diisiik oranlarda yiikselen alkol
serileriyle %70’lik alkole kadar getirilmistir. Daha sonra rutin
dehidratasyon islemleri, gecis ortamina alma islemleri ve parafine
gomme iglemleri uygulanmistir. Gegis ortami olarak alkol ve parafinle iyi
karisabilen ksilol kullanilmistir. Serebral gangliyonlarin kiiclik ebatta ve
krem-beyaz renklerinde olmasindan Otlirii mavi renkli boncuk parafin

kullanilmastir.

Parafine gomiilen ve bloklanan dokulardan 5 pm kalinliginda
kesitler alinmigtir. Bu kesitler, Gomori’nin PAF (Paraldehit fuksin)
boyama yonteminin, Gabe’nin Onerdigi modifikasyonla birlestirilerek
olusturulmus prosediirii uygulanarak boyanmistir (Cameron and Steele,
1959). PAF, norosekresyon hiicrelerinin igerdigi norosekresyon
graniillerinin koyu mor renkte goriilmesini saglayan, benzer alanlarda

yapilan ¢alismalarda oldukga sik kullanilan bir boyadir.

Istk  mikroskobundaki incelemeler i¢in Olympus BX-51
Fluorescence Research Microscope ve fotograf ¢ekimleri i¢in Olympus
C-5050 zoom, 5 megapixel ¢oOziinirlikteki fotograf makinesi

kullanilmustir.
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3. BULGULAR

Sunulan bu tez ¢aligmasinda, aktif ergin, inaktif ergin, aktif juvenil
ve inaktif juvenil hayvanlarin serebral gangliyonlarindaki nérosekresyon
hiicrelerinden salgilanan nérosekresyon maddesi ve dagilimi Gomori’nin

PAF boyama metodu ile gosterilmeye ¢alisilmistir.

Aktif ergin hayvanlarda olduk¢a yogun norosekresyon graniilleri
iceren ¢esitli  biiyiikliklerde hiicrelerinin  oldugu ve bunlarin
mezoserebrum ve postserebrum bolgelerinde yerlestigi gozlemlenmistir.
Ayrica proserebrum bolgesinde de homojen olarak dagilim gosteren

noktasal gorlinlimlii ndrosekresyon graniillerinin oldugu tespit edilmistir.

Inaktif ergin hayvanlarda hiicrelerin az miktarda norosekresyon
igerdigi ve hiicre yapilarinin aktif hayvanlarda gézlemlendigi gibi diizgiin
olmadig1 belirlenmistir. Bununla birlikte norosekresyon maddesinin
serebral gangliyonu saran konnektif doku i¢inde yerlesmis lakiinlerde yer
yer graniiller yapida yer yer agregasyonlar halinde biriktigi
gozlemlenmistir. Serebral gangliyonu saran icteki kompakt yapili
konnektif i¢inde, distaki gevsek yapili konnektiften daha fazla miktarda
norosekresyon maddesi iceren lakiinler oldugu gozlemlenmistir. Ayrica
sag ve sol gangliyonlar arasindaki baglanti bdlgesi olan serebral
komisiiriin hemen tizerindeki konnektif i¢inde, ¢cok sayida norosekresyon

maddesi igeren lakiinlerin varligi tespit edilmistir.
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Aktif juvenil hayvanlarda mezoserebrum ve postserebrum
bolgelerinde dagilim gosteren cesitli biiylikliiklerde hiicrelerin oldugu
tespit edilmistir. Bu hiicrelerin aktif ergin hayvanlardaki kadar yogun
salgr igermedigi gozlemlenmistir. Ayrica ergin hayvanlara nispeten
mezoserebrum bolgesinin daha az gelistigi ve norosekresyon hiicre
yogunlugunun  postserebrum  bolgelerinde daha ¢ok  oldugu

gbzlemlenmistir.

Inaktif juvenil hayvanlarda mezoserebrum ve postserebrum
bolgelerinde  belirgin  biiyiikliikkleriyle goéze c¢arpan ve diger
gruplardakilerle benzer olan hiicrelerin varlig1 tespit edilmekle beraber
bunlarin salgi igeriklerinin yok denecek kadar az oldugu dikkat ¢cekmistir.
Bununla birlikte inaktif ergin hayvanlardaki duruma benzer olarak
norosekresyon maddesinin serebral gangliyonlar1 saran konnektif i¢inde
yerlesmis lakiinlerde biriktigi gozlemlenmistir. Yine inaktif ergin
hayvanlardaki duruma benzer olarak ndrosekresyon birikiminin, igteki
kompakt yapili konnektifte distaki gevsek yapili konnektiftekinden daha

fazla oldugu tespit edilmistir.

3.1. Aktif Ergin Hayvanlara iliskin Gézlemler

Sekil 3.1.1°de aktif ergin bireyden alinmis serebral gangliyonlar
gorlilmektedir. Konnektif dokusu kismen uzaklastirilan serebral
ganliyonun sag lobunda mezoserebrum bolgesinin soldaki mezoserebrum

bolgesinden daha genislemis oldugu dikkat ¢cekmektedir. Daha 6nce de
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tezin 0zet kisminda belirtildigi tlizere bu durum, aktif ergin bireylerdeki

tireme islevleriyle iligkilidir.

Prosercbrum

Sol mezoserehrum Safi mezoserebrum

Serebral komisiir

Postserebrum

Sekil 3.1.1: Aktif ergin bireylerde serebral gangliyonlar bolgeleriyle gosterilmektedir.
(Tuzlu formalin, 24 sa tespit; PAF)

Sekil 3.1.2 ve 3.1.3’te ayr1 olarak ele alinan ve distan konnektif
dokuyla sarili serebral gangliyonlarda mezoserebrum, proserebrum ve
postserebrum bolgeleri ayirt edilmektedir. Ayrica postserebrumun ploral,
pedal ve komistiral loblar1 da goriilmektedir. Bolgeler arasinda yerlesmis
ve PAF boyasina afinite gosteren igsel noropil alani akson uzantilarindan
olusmustur. Noropil alanimin boyaya afinite gostermesinin, aksonlar
boyunca tasinan  norosekresyon  maddesiyle iliskili  oldugu
diistintilmektedir. Sekil 3.1.4, 3.1.5 ve 3.1.6’da sag mezoserebrum ve

norosekresyon hiicreleri daha biiyiik biiyilitmelerle gosterilmistir.
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Sekil 3.1.2: Sol serebral gangliyon. a, mezoserebrum; b, proserebrum; c,
postserebrum ploral lob; d, postserebrum pedal lob; e, postserebrum
komisiiral lob; f, ndropil; g, serebral komisiir; h, siki yapili konnektif; 1,
gevsek yapili konnektif. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.3: Sag serebral gangliyon. a, mezoserebrum; b, proserebrum; c,
postserebrum; d, proserebrum ve mezoserebrum arasinda norosekresyon
hiicresi; e, siki yapili konnektif; f, gevsek yapili konnektif; np, ndropil.
(Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.4: Genislemis sag mezoserebrum (a), ndrosekresyon hiicreleri ve
ndropil alani. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.5: Sag mezoserebrumdaki noérosekresyon hiicreleri. Oklar,
norosekresyon graniillerini isaret etmektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.6: Mezoserebrum boélgesindeki norosekresyon hiicreleri. Siyah
oklar norosekresyon graniillerini, yesil oklar nodrogliya hiicrelerini
gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF )

Aktif ergin hayvanlarin postserebrum bolgelerinde de cesitli
biiylikliiklerde nérosekresyon graniilleri iceren hiicreler mevcuttur (Sekil
3.1.7, 3.1.8, 3.1.9). Daha 6nceki bazi yayinlarda postserebrum bolgesinde
kiigiik norosekresyon hiicrelerinin oldugu belirtilmesine karsin, bu tez
caligmasinda kii¢iik hiicrelerin yani sira ¢aplart 40-50 um’ye kadar varan
norosekresyon hiicrelerinin  oldugu saptanmistir  (Sekil 3.1.10).
Biiytkliikleriyle belirgin olarak diger ndrosekresyon hiicrelerinden
ayrilan bu hiicreleri, ploral, komisiiral ve pedal lobda gérmek miimkiin
olmustur (Sekil 3.1.11, 3.1.12 ve 3.1.13). Ayrica yalnizca birka¢ tane
gorlilmesine karsin, serebral gangliyonlar1 saran konnektifte, i¢inde

norosekresyon birikiminin oldugu lakiinler tespit edilmistir (Sekil 3.1.8).
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Sekil 3.1.7: Postserebrumda nodrosekresyon hiicreleri. Siyah ok biiyiik,
yesil ok kiigiik norosekresyon hiicrelerini gostermektedir. Kirmizi ok,
yogun norosekresyon igeren ve pedal loba yakin olan bir hiicreyi isaret
etmektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Sekil 3.1.8: Ploral lobda norosekresyon hiicreleri. Siyah ok bilyiik, yesil ok
kiiciik hiicreleri gostermektedir. Sar1 ok ise i¢inde nérosekresyon birikmis
bir lakiinii gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.9: Komisiiral lobda ndrosekresyon hiicreleri. Siyah ok biiyiik,
yesil ok kii¢iik norosekresyon hiicrelerini gostermektedir. (Bouin, 24 sa
tespit; PAF)
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e
Sekil

A

3.1.11: Ploral lobda norosekresyon hiicreleri. Siyah ok
norosekresyon graniilleri igeren biiyiik hiicreleri, kirnmizi ok kiiglik
hiicreleri ve yesil ok da nérogliya hiicrelerini gostermektedir. (Bouin, 24 sa
tespit; PAF)
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Sekil 3.1.12: Pedal lobda biiyiik ndrosekresyon hiicresi. Yesil ok,
norosekresyon graniillerini isaret etmektedir. (Tuzlu formalin, 24 sa
tespit; PAF)
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Sekil 3.1.13: Komisiiral lobda biiyilk norosekresyon hiicresi. Ok,
norosekresyon graniillerini isaret etmektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Aktif ergin bireylerin proserebrum bolgesinde diger bolgelerdekine
nispeten oldukca kiiclik boyutlu ve c¢ok sayida hiicrelerin yer aldig
gozlemlenmistir. Tezin tartigma kisminda ele alinan bazi yayinlarda
(Haszprunar and Huber, 1990), bu boélgede biiyliik noérosekresyon
hiicrelerinin oldugu rapor edilmesine karsin, incelemeler sonucunda
belirgin  biiyiikliikkte herhangi bir norosekresyon hiicresi tespit
edilememistir. Bununla birlikte proserebrum bdlgesinde genel olarak
homojen dagilim gosteren ve noktasal goriiniimlii noérosekresyon

graniillerinin varlig1 tespit edilmistir (Sekil 3.1.14, 3.1.15).
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Sekil 3.1.14: Proserebrum bolge51 ve bu bolgede yer alan hiicreler
goriilmektedir. prh: Proserebrumdaki hiicreler. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Sekll 3 1. 15 Proserebrum bolgesmdekl hucreler gorulmekted1r Yesﬂ
oklar, ndrosekresyon graniillerini isaret etmektedir. (Bouin, 24 sa tespit;
PAF)
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Bu tez calismasinda, aktif ergin bireylerde olduk¢a yogun
norosekresyon aktivitesinin bulundugu, ayrica serebral gangliyonlarla
ploral gangliyonlar arasinda baglantiyt saglayan serebroploral
konnektifin daha ziyade periferine yerlesmis nérosekresyon hiicrelerinin
varligiyla da gOsterilmistir.  Serebroploral —konnektifin ~ 6zellikle
periferinde yer alan bu norosekresyon hiicrelerinin, olduk¢a yogun

norosekresyon graniilleri icerdigi gézlemlenmistir (Sekil 3.1.16, 3.1.17).

Sekil 3.1.16: Serebroploral konnektifin periferine yerlesmis ndrosekresyon
hiicreleri goriilmektedir. Oklar, yogun norosekresyon graniilleri igeren
hiicreleri isaret etmektedir. (Tuzlu formalin, 24sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.17: Serebroploral konnektifte ndrosekresyon hiicreleri ve
norosekresyon graniilleri goriilmektedir. Yesil oklar, norosekresyon
graniillerini isaret etmektedir. (Tuzlu formalin, 24 sa tespit; PAF)

Her iki serebral gangliyonun ventral yiizeylerine yakin bdlgesinde,
postserebrumun ploral lobunda yer alan belirgin bir ndrosekresyon
hiicresi ile proserebrum ve mezoserebrum arasindaki bolgede yer alan bir
diger belirgin hiicrenin varlig1 tespit edilmistir (Sekil 3.1.18, Bkz. Sekil
3.1.3). Bu hiicreler, biiyiik olasilikla 6zel fonksiyonlara sahip hiicrelerdir.
Bunlardan pldral lobda olan hiicrenin, 6nceki ¢aligmalarda adi gegen dev
serebral noron hiicresi (Sekil 3.1.19) ve proserebrumla mezoserebrum
arasinda yer alan hiicrenin de C3 (Sekil 3.1.20) ismiyle adlandirilan

hiicre olmasi s6z konusudur.
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Sekil 3.1.18: Serebral gangliyonda belirgin biiyiikliikkteki norosekresyon
hiicreleri. a, proserebrum ile mezoserebrum arasindaki bolgede yer alan ve C3
hiicresi oldugu diisiiniilen norosekresyon hiicresi; b, postserebrumun ploral
lobunda yer alan ve dev serebral néron olarak bilinen nérosekresyon hiicresi
oldugu diisiiniilen hiicre. (Tuzlu formalin, 24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.19: Dev serebral néron oldugu diisiiniilen nérosekresyon hiicresi.
Yesil oklar, nérosekresyon graniillerini isaret etmektedir. (Tuzlu formalin,
24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.1.20: C3 hiicresi oldugu diisiiniilen ndérosekresyon hiicresi. Yesil
oklar, norosekresyon graniillerini isaret etmektedir. (Tuzlu formalin, 24 sa
tespit; PAF)
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3.2. Inaktif Ergin Hayvanlara iliskin Gézlemler

Sekil 3.2.1°de inaktif ergin bireyin serebral gangliyonlarinin genel
yapist gosterilmistir. Proserebrum, mezoserebrum ve postserebrum
bolgeleri belirgin olarak ayirt edilebilmektedir. Aktif ergin hayvanlara
kiyasla, serebral gangliyonlar1 saran igteki siki yapili konnektifin

genisleyip kalinlastig1 ve daha kompakt bir hale geldigi tespit edilmistir.

Sekil 3.2.1: inaktif ergin bireyde serebral ganliyonun genel goriiniisii. a,
sag mezoserebrum; b, sol mezoserebrum; ¢, proserebrum; d, postserebrum;
e, serebral komisiir; f, sik1 yapili konnektif; g, gevsek yapili konnektif; np:
noropil alan1 (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Inaktif ergin bireylerden alinan serebral gangliyonlardan gegen
kesitlerde de sag mezoserebrumun sol mezoserebruma gore genisledigi

ve daha biiytik hiicrelere sahip oldugu gozlemlenmistir (Sekil 3.2.2).



46

"fQW' T

Sekil 3. 22 a, sag mezoserebrum; b sol mezoserebrum; c, proserebrum d,
postserebrum; e, serebral komisiir; f, siki yapili konnektif; np: néropil
alani. Yesil oklar, konnektifteki norosekresyon igeren lakiinleri
gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Serebral gangliyon bolgelerinin arasinda yerlesmis néropil alaninin
kismen de olsa PAF ile boyanmasi (Sekil 3.2.2), aktif hayvanlardakine
benzer olarak aksonlar iizerinden taginan bir norosekresyon aktivitesinin

stirdliglinii diistindiirmektedir.

Sekil 3.2.3 ve 3.2.4’te sag ve sol serebral gangliyonlar ayri1 olarak
ele alinmistir. Aktif hayvanlardaki kadar olmasa da, sag§ mezoserebrumun
soldakine kiyasla genislemis olmasi, tiremeyle iligkili bolgesel etkinligin

inaktivite halindeyken de siirdiigiinii diistindiirmektedir.
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Sekil 3.2.3: Sag serebral gangliyon. a, mezoserebrum; b, proserebrum; c,
serebral komisiir; d-e, siki yapili konnektif. Yesil oklar, norosekresyon
iceren lakiinleri gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Sekil 3.2.4: Sol serebral gangliyon. a, mezoserebrum; b, proserebrum; c,
postserebrum; d, serebral komisiir; e-f, siki yapili konnektif. Yesil oklar,
norosekresyon igeren lakiinleri gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Inaktif ergin bireyden alman kesitlerde, mezoserebrumda yerlesen
degisik biiyiikliiklerdeki hiicrelerin diizensiz yapida olduklart ve
neredeyse yok denecek kadar az norosekresyon icerdikleri

gozlemlenmistir (Sekil 3.2.5).
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Sekil 3.2.5: Mezoserebrumdaki hiicreler.
gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Inaktif hayvanlarin postserebrum bdlgesinin genelinde degisik
biiyiikliiklerde hiicrelerin oldugu tespit edilmistir (Sekil 3.2.6). Fakat bu
hiicrelerin aktif hayvanlardaki kadar biiyiik ebatta olmadigi ve hiicre
icinde yer alan norosekresyon graniillerinin ¢ok az miktarlarda oldugu
gbozlemlenmistir.  Bununla  birlikte = mezoserebrumdaki  durumla
karsilastirildiginda (Bkz. Sekil 3.2.5), postserebrumda norosekresyon

graniillerinin daha belirgin olarak goriilmesi s6z konusudur (Sekil 3.2.7).
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Sekil 3.2.6: Postserebrum bolgesi. Siyah oklar, bilyiik hiicreleri

gostermektedir. Kirmizi oklar (sag iist kdse), mezoserebrum alanindaki
diizensiz yapili hiicreleri gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Sekil 3.2.7: Postserebrumdaki hiicreler. Yesil oklar, ndrosekresyon
graniillerini gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Aktif ergin hayvanlarin proserebrum bdlgesinde ndrosekresyon
varlig1 tespit edilmesine karsin (Bkz. Sekil 3.1.15 ve 3.1.16), inaktif ergin
hayvanlarin proserebrum bdlgesinde bdyle bir durum goézlenmemistir

(Sekil 3.2.8).

(Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Bu tez calisgmasinda 6nemli bir bulgu olarak inaktif ergin Helix
aspersa’nin, serebral gangliyonlarimi saran konnektif doku iginde
olduk¢a yogun ndrosekresyon varligi tespit edilmistir (Bkz. Sekil 3.2.2,
3.2.3 ve 3.2.4). Igteki siki1 yapili konnektifte distaki gevsek yapili
konnektife nispeten daha fazla sayida olmak iizere, icinde
norosekresyonun biriktigi lakiinler gozlemlenmistir (Sekil 3.2.9, 3.2.10
ve 3.2.11).
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Sekil 3.2.9: Sik1 yapili konnektifte ndrosekresyon. Yesil oklar, yogun
norosekresyon iceren lakiinleri gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Sekil 3.2.10: Siki yapili konnektifte norosekresyon. Yesil oklar,
agregasyonlar halinde, sar1 oklar graniiller halinde biriken nérosekresyonu
gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.2.11: Serebral konnektifte biriken noérosekresyon. Yesil ok,

agregasyon halinde, sar1 ok, graniiller halinde biriken nérosekresyonu
gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit; PAF)

Inaktif ergin bireyden alman kesitlerde, postserebrum bdlgesinde
yerlesmis oldukc¢a biiylik bir hiicre tespit edilmistir (Sekil 3.2.12 ve
3.2.13). Her ne kadar az miktarda da olsa ndrosekresyon graniilleri i¢eren
bu hiicrenin, aktif ergin bireylerden alinmis kesitlerde de gézlemlenen
(Bkz. Sekil 3.1.18 ve 3.1.19) dev serebral noron hiicresinin 6zdesi oldugu

distiniilmektedir.

Proserebrum ve mezoserebrum bolgeleri arasinda yerlesmis bir
diger belirgin hiicrenin varligi tespit edilmistir (Sekil 3.2.14 ve 3.2.15).
Bu hiicrenin de, aktif ergin bireyden alinan kesitlerde s6z konusu olan C3

hiicresiyle 6zdes oldugu diistintilmektedir (Bkz. Sekil 3.1.18 ve 3.1.20).
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Sekil 3.2.12: Inaktif b1rey1n serebral ganghyonunda postserebrumda
yerlesen ve dev serebral ndron oldugu diisiiniilen hiicre. (Bouin, 24 sa
tespit; PAF)

Sekil 3.2.13: Inaktif blreyde dev serebral néron oldugu dusunulen hucre
Yesil oklar, norosekresyon graniillerini gostermektedir. (Bouin, 24 sa
tespit; PAF)
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Sekil 3.2.14: inaktif bireyde proserebrum ve mezoserebrum arasinda
yerlesen ve C3 hiicresi oldugu diigiiniilen hiicre. a, mezoserebrum; b,
proserebrum. Oklar, C3 hiicrelerini gostermektedir (Bouin, 24 sa tespit;
PAF)

Sekil 3.2.15: Inaktif bireyde C3 hiicresi oldugu diisiiniilen hiicre. Yesil
oklar, norosekresyon graniillerini gostermektedir. (Bouin, 24 sa tespit;
PAF)
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3.3. Aktif Juvenil Hayvanlara iliskin Gozlemler

Juvenil Helix aspersa’nin serebral gangliyonlarinda mezoserebrum
bolgesinin, erginlere goére daha az gelismis bir yap1 sergiledigi ve
erginlerdeki gibi biiyiik hiicreler igermedigi goézlemlenmistir (Sekil
3.3.1). Bununla birlikte postserebrum bdlgesinde biiylik hiicrelerin
oldugu ve bunlarin aktif ergin bireylerdeki kadar olmasa da
norosekresyon graniilleri igerdigi tespit edilmistir (Sekil 3.3.2, 3.3.3 ve
3.3.4). Ayrica postserebrum bolgesinde biiyiik hiicrelerin yani sira,
sitoplazmalar1 genel olarak PAF ile koyu mora boyanan daha kiiglik

norosekresyon hiicrelerinin varligi da dikkat ¢ekmistir (Sekil 3.3.5).

Sekil 3.3.1: Aktif juvenil bireyde serebral gangliyon. a, mezoserebrum; b,
proserebrum; c, postserebrum; d, néropil; e, serebral konnektif. (Bouin, 12
sa tespit; PAF)
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Sekll 3.3.2: Aktlf juvenil blreyde postserebrumda hiicreler. Slyah oklar
biiytik hiicreleri, yesil oklar ndrosekresyon graniillerini gostermektedir. np:
noropil. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)

Sekil 3.3.3: Aktif juvenil bireyde postserebrumda hiicreler. Yesil oklar,
ndrosekresyon graniillerini gostermektedir. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)



Sekil 3.3.4: Aktif juvenil bireyde postserebrumda nérosekresyon hiicreleri.
Yesil oklar, norosekresyon graniillerini gostermektedir. (Bouin, 12 sa

tespit; PAF)

Sekil 3.3.5: Aktif juvenil bireyde postserebrumda yogun norosekresyon

igeren hiicreler. Siyah oklar, biiytik hiicreleri; kirmiz1 oklar, ndrosekresyon
iceren kiigtik hiicreleri gostermektedir. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)
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Aktif juvenil bireylerde de, serebral gangliyondaki ndropil alaninin
PAF ile boyandig1 gozlemlenmistir (Bkz. Sekil 3.3.1 ve 3.3.2). Bu da
aksonlar lizerinden tasinan bir nérosekresyon iletiminin varligina isaret

etmektedir.

Aktif ergin bireylerin proserebrum bolgesinde, homojen dagilimh
norosekresyon graniilleri varligina karsin (Bkz. Sekil 3.1.15 ve 3.1.16),
aktif juvenil bireylerin proserebrum bdlgeleri i¢in, boyle bir durumun

varlig1 tespit edilememistir (Sekil 3.3.6 ve 3.3.7).
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Sekil 3.3.6: Aktif juvenil bireyde proserebrum bdlgesi. prh: proserebrum
hiicreleri. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.3.7: Aktif juvenil bireyin p
12 sa tespit; PAF)

roserebrum bolgesinde hiicreler. (Bouin,

3.4. Inaktif Juvenil Hayvanlara iliskin Gozlemler

Sekil 3.4.1’de inaktif juvenil Helix aspersa’nin serebral
gangliyonlart  gosterilmektedir. Mezoserebrum  bdlgesinin  iireme
etkinlikleriyle iligkili olarak erginlere gore daha az gelistigi
gozlemlenmistir. Sekil 3.4.2°de tiim bolgeleriyle inaktif juvenil bireyde
tek serebral gangliyon goriilmektedir. Post serebrum bolgesinin degisik
biiytlikliiklerde ¢ok sayida hiicre igerdigi gézlemlenmistir (Sekil 3.4.3 ve
3.4.4).
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Her ne kadar postserebrum bolgesinde biiyiik hiicreler bulunsa da,
bunlarda norosekresyon graniillerine rastlanmamistir (Sekil 3.4.4).
Benzer sekilde mezoserebrum bolgesinde de norosekresyon graniilleri

igeren hiicreler tespit edilememistir (Sekil 3.4.5).
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Sekil 3.4.1: Inaktif juvenil bireyde serebral gangliyonlar. a, mezoserebrum; b,
proserebrum; ¢, postserebrum; d, serebral konnektif; np: noéropil. (Bouin, 12 sa
tespit; PAF)



61

Sekil 3.4.2: Inaktif juvenil bireyde tek serebral gangliyon. a,

mezoserebrum; b, proserebrum; c, postserebrum; d, serebral komisiir; np:
noropil alani. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)

e

Sekil 3.4.3: Inaktif juvenil bireyde postserebrumda hiicreler. Oklar, biiyiik
hiicreleri gostermektedir. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.4.4: inaktif juvenil bireyde postserebrumda hiicreler. Oklar, biiyiik
hiicreleri gostermektedir. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)

y i A .\ --J 15 ; :
BRI L e

Sekil 3.4.5: Inaktif juvenil bireyde mezoserebrum. Oklar, nispeten biiyiik
olan hiicreleri gostemektedir. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)
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Inaktif juvenil Helix aspersa’nin proserebrum bolgesinde de

herhangi bir norosekresyon maddesi varligi tespit edilememistir (Sekil
3.4.6).

Bununla birlikte noérosekresyon maddesinin, inaktif ergin
bireylerde oldugu gibi, inaktif juvenil bireylerde de, serebral konnektifte
yerlesen lakiinlerde biriktigi gozlemlenmistir (Sekil 3.4.7 ve 3.4.8).

2

hiicreleri. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.4.7: Inaktif juvenil bireyde serebral konnektifte ndrosekresyon. a,
postserebrum; np: nodropil alani. Yesil oklar, norosekresyon iceren

lakiinleri gostermektedir. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)
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Sekil 3.4.8: Yesil oklar, inaktif juvenil bireyde serebral konnektifte biriken
norosekresyon maddesini gostermektedir. (Bouin, 12 sa tespit; PAF)
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4. SONUC VE TARTISMA

Ozel davranis bigimlerinin olusmasindan ve yasam stratejilerinin
diizenlenmesinden sorumlu olan néroendokrin mekanizmanin anlasilmasi
icin, ilk olarak bu mekanizmayla iliskili olan yapilarin tanimlanmasi
gerekmektedir. Omurgasizlarda yapilan calismalar, bu alandaki
caligmalar i¢in oldukg¢a iyi model sistemleri sunmaktadir, ¢linkii sinir
sistemleri ve bu sistemle baglantili olan yapilar basit olarak omurgalilarla
karsilastirilabilmektedir (Gill, 1996). Mollusca filumuna dahil olan
gastropodlar, merkezi sinir sistemlerinde biiyiik ebatlarda ve belirgin
Ozelliklerde hiicrelere sahip olduklar1 igin bu ¢alismalarda teknik

avantajlar sunmalar1 agisindan olduk¢a dnemlidir (Gill, 1996).

Gastropodlarda serebral gangliyonlar ¢evreleyen kilif, diseksiyonla
uzaklastirildiginda, sinir hiicre govdeleri, gangliyon ylizeyleri iizerinde
kolaylikla goriilebilmektedir. Sinir hiicrelerinin, yuvarlak, armudi ya da
oval sekilli olup yaklasgik 7-200 pm arasindaki degerlerde ¢aplariyla
biiylikliik acgisindan olduke¢a ¢esitlilik gdsterdigi bildirilmistir (Gillette,
1991). Tim diger hayvan gruplariyla karsilastirildiginda, bazi ¢cok biiyiik
noronlarin yayginligi, Opisthobranchia ve Pulmonata gruplar icin
karakteristik bir 6zelliktir (Gillette, 1991). En kiiciikleri haricindeki tiim
ndronlar, poliploittir ve diferansiyel DNA endoreplikasyonu i¢in kanitlar
sunulmugtur (Chase and Tolloczko, 1987). Biiyiik ihtimalle, orantili
DNA igerigi ile birlikte bir noronun biiyilikliigli, ndron proseslerini
kapsayan hiicrenin tiim yiizey alanina yansimaktadir ve alanin biiyiimesi,

protein iiretiminin artmasini1 gerekli kilmaktadir (Gillette, 1991; LaBerge
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and Chase, 1992). Biiyliikk noronlar, morfolojik, fizyolojik ve
biyokimyasal 6zellikleri gibi diger 6zellikleri kadar yerlesim alanlariyla

da bireysel olarak tanimlanabilmektedir (Gillette, 1991).

Karasal gastropodlarda, sinir sisteminin yapisi ve fonksiyonuyla
ilgili erken donemlerde yapilmig onemli bir ¢aligma, 1965°te Bullock
tarafindan yayinlanmistir. O zamandan bu yana inceleme modellerindeki
degisikliklerle beraber, ¢alisilan hayvan ¢esitliliginin az olmas1 dikkat
cekicidir. Sinir sistemiyle ilgili bilgilerin olduk¢a 6nemli bir kismu,
yalnizca birkag tiir lizerinde yapilan caligmalardan elde edilmistir; bu
tirler temel olarak Achatina de Lamarck (Achatinidae), Helix Linnacus
(Helicidae), Cantareus Risso (Helicidae) ve Limax Linnaeus (Limacidae)
genuslarina dahildir. Stylommatophora’da merkezi sinir sisteminin en iyi
calisildig: tiir, Achatina fulica Bowdich’tir. Bu canlinin merkezi sinir
sistemi organizasyonu, genel olarak Stylommatophora’y1r temsil

etmektedir (Chase, 2001).

Gastropodlarin endokrinolojisi hakkindaki bilgi, son otuz yilda sinir
gangliyonlarindaki farkli norosekresyon hiicre tiplerinin, boyama
afinitelerine, ultrastriiktiirlerine ve ndronlarin sekresyon aktiviteleri ile
biiyime ve lireme fizyolojisi arasindaki baglantilarin deneysel olarak
gosterildigi durumlara dayanarak ayirt edilip taninmasiyla birlikte
oldukga gelismistir. Bugiin, Stylommatophora ordosunun noéroendokrin
fonksiyonlariin serebral gangliyonlar i¢indeki ndrosekresyon hiicreleri
tarafindan ve endokrin fonksiyonunun da serebral gangliyonlarin

konnektif dokusunda yerlesen “dorsal body” (DB) hiicreleri tarafindan
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diizenlendigi bilinmektedir (Chase, 2001; Gomot de Vaufleury, 2001).
Ayrica sefalik tentakiiller ve ovotestiste de bir endokrin fonksiyon
belirlenmistir. Pulmonatlarda endokrin ve ndroendokrin fizyolojilerin
aciklanmasindaki ilerleme, diger omurgasiz gruplart i¢in yapilan
degerlendirmelerle paralel gergeklesmistir (Durchon and Joly, 1978;
Highnam and Hill, 1977). Joosse ve Geraerts (1983), Joosse (1988),
Geraerts ve dig. (1991), 6zellikle Basommatophora grubuyla ¢aligsmislar
ve hormonlar1 saflastirarak tekrardan zincirler olusturmuslardir.
Stylommatophora ordosuyla iligkili, endokrinoloji ve lireme iizerine olan

bilgiler Griffond ve Gomot (1989) tarafindan 6zetlenmistir.

Norosekresyon hiicreleri, Gomori’nin PAF (paraldehit fuksin) boya
metoduyla boyanan nérohormonlar salgilamaktadir. Son olarak yapilan
immiinositokimyasal boya metotlariyla, her bir hormonun kesin
tanimlamalar1 yapilmaya calisilmaktadir. PAF-negatif olan hiicreler de
dahil, norosekresyon hiicrelerinin nérohormonlar veya beyin-sindirim
kanali peptidleri gibi fizyolojik olarak aktif olan peptid antikorlarina
kars1 pozitif immiinoreaksiyon gosterdikleri bulunmustur (Matsumoto
and Ishii, 1987). Pulmonatlardaki neredeyse tiim peptid yapil
hormonlarin, belirli omurgali hormon antikorlarina karsi reaktif olmasi
oldukga ilgi ¢ekicidir. Antikorlara karsi bir immiinoreaksiyon gdsteren ve
mollusklara ait olan bu substantlarin, orijinal omurgali antijenleriyle ayn1
olup olmadigi heniiz kesin degildir. Bu nedenden 6tiirii, insiiline karsilik
gelen antikora pozitif reaksiyon gosteren hiicreler, insiilin-benzeri
hiicreler veya instlilin-immiinoreaktif hiicreler olarak adlandirilmaktadir

(Matsumoto and Ishii, 1987). Pulmonatlarin merkezi sinir sisteminde,
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omurgali hormonlarina benzer olan bagka substantlar da rapor edilmistir.
Bu buluslar, uzun evrimsel siire¢ boyunca bazi hormonal peptidlerin
molekiiler yapisinda olduk¢a az miktarda degisiklik oldugunu

gostermektedir (Matsumoto and Ishii, 1987).

Sunulan bu yiiksek lisans tez ¢aligmasinda, Helix aspersa Miiller,
1774 (Gastropoda: Pulmonata: Stylommatophora)’iin aktif, inaktif, ergin
ve juvenil formlarinin serebral gangliyonlarindaki nodrosekresyon
hiicreleri ve ndrosekresyon maddesinin dagilimi, histolojik boyama
tekniklerinden Gomori’nin PAF (paraldehit fuksin) boyama metodu

uygulanarak gdsterilmeye calisilmisgtir.

Smirlarimin - tamimlanmasi  olduk¢a giic olabilmesine karsin
mezoserebrumun aktif ergin bireylerde, degisik biiylikliikklerde yogun
ndrosekresyon iceren hiicrelere sahip oldugu gézlemlenmistir (Bkz. Sekil
3.1.4, 3.1.5 ve 3.1.6). Daha 6nce yapilan calismalarda da oOzellikle
Cantareus cinsine dahil hayvanlarin mezoserebrumlarinda, 50 um’den
daha biiyiik capta olan govdeleriyle, biiyiilk néronendokrin hiicreler
oldugu bildirilmistir (Chase, 1986a). Ergin hayvanlarda, daha biiyiik
boyutlarda ve sayida noron igeren sag mezoserebrumun sol
mezoserebrumdan belirgin bigimde biiyiik oldugu goriilmiistiir (Bkz.
Sekil 3.1.2 ve 3.1.3). Bu asimetrik durum, iireme organlarinin hayvanin
sag tarafinda yerlesmesi seklindeki anatomilerine de uymaktadir.
Deneysel c¢alismalardan elde edilen veriler, mezoserebrumun iiremeyi
kontrol eden fonksiyonel bir rolii oldugu sonuglarini da destekler

niteliktedir (Chase and Li, 1994; Koene et al., 2000). Mezoserebrum
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hiicreleri, Helix aspersa’da agirlikli olarak penis ve ok kesesini innerve
etmektedir (Li and Chase, 1995). Bu hiicrelerin yaklasik %25°i bahsi
gecen yapilart ayri ayri innerve ederken, bazi hiicreler her ikisini de
innerve etmektedir. Ayrica pedal gangliyon ve ¢esitli periferal sinirler de
innerve edilmektedir (Li and Chase, 1995). Sag mezoserebrumun
elektriksel stimiilasyonu in vitro’da penis ve ok kesesi hareketlerine
neden olmustur. Noronlar, ayr1 ayr stimiile edildiginde bile, penis ve ok
kesesinde hareketlenme saglanabilmistir (Chase, 1986D).
Mezoserebrumun motor fonksiyonu, iizerine tutturulan oldukga ince ve
hassas bir tel elektrot kullanilarak, in vivo’da elektriksel stimiilasyonlarin
saglanmasiyla da teyit edilmistir (Koene et al., 2000). Ayni implante
elektrotun kullanilmasiyla, dogal c¢iftlesme davraniglar1 esnasinda
mezoserebrumdaki elektriksel etkinligin arttig1 gosterilmistir (Koene et

al., 2000).

Inaktif ergin bireyden alinan kesitlerde de her ne kadar aktif
erginlerdeki dlciide belirgin olmasa da sag mezoserebrumun, soldakinden
daha genislemis oldugu goézlemlenmistir (Bkz. Sekil 3.2.2, 3.2.3 ve
3.2.4). Bununla birlikte hiicrelerin neredeyse hi¢ nérosekresyon maddesi
icermedigi ve yapilarinin diizenli olmadigi gdzlemlenmistir. Inaktif
durumla iligkili olarak tireme fonksiyonlariin askiya alinmasinin bdyle

bir sonucun ortaya ¢ikmasina neden oldugu diistiniilmektedir.

Aktif juvenil ve inaktif juvenil bireylerde mezoserebrum bolgesinin

heniiz gelismemis olmasi1 ve belirgin norosekresyon igermemesi daha
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once de vurgulandigi gibi tlreme eriskinligine ulasilmamasindan

kaynaklidir (Bkz. Sekil 3.3.1, 3.4.1, 3.4.2 ve 3.4.5).

Gastropodlarda yapilan daha onceki ¢alismalarda postserebrumun,
cogunlukla kiiciik hiicreler icerdigi bildirilmesine karsin (Ierusalimsky et
al., 1994; Hernadi et al., 1987; Delaney and Gelperin, 1990c),
calismamizda Helix aspersa’nin postserebrum bolgesinde oldukga biiyiik
hiicreler oldugu ve bu hiicrelerin 6zellikle aktif ergin bireylerde belirgin
bicimde norosekresyon graniilleri icerdigi gézlemlenmistir (Bkz. Sekil
3.1.7,3.1.8,3.1.9, 3.1.10, 3.1.11, 3.1.12 ve 3.1.13). Inaktif ergin bireyde
de postserebrumun belirgin biiyiikliiklerde hiicreler igerdigi, fakat bu
hiicrelerin nérosekresyon iceriginin oldukca azaldigr gozlemlenmistir

(Bkz. Sekil 3.2.6 ve 3.2.7).

Aktif juvenil oOrneklerde de postserebrum bdlgesinde kiigiik
hiicrelerin yam1 sira olduk¢a biiyiik hiicreler oldugu ve bunlarin
norosekresyon graniilleri igerdigi gozlemlenmistir (Bkz. Sekil 3.3.2,
3.3.3, 3.3.4 ve 3.3.5). Inaktif juvenil bireylerden alinan kesitlerde yine
postserebrumda degisik biiyiikliiklerde hiicreler oldugu, fakat bunlarin

norosekresyon igermedigi gozlemlenmistir (Bkz. Sekil 3.4.3 ve 3.4.4).

Limacidae ve Helicidae’de yapilan arastirmalarda, postserebral
hiicrelerin aksonlarini, dudak sinirleri (Ierusalimsky et al., 1994), pedal
gangliyonun kutandz sinirleri (Ierusalimsky and Zakharov, 1994; Li and
Chase, 1995), serebrobukkal konnektifler (Delaney and Gelperin, 1990a)
ve penis siniri (Eberhardt and Wabnitz, 1979; Li and Chase, 1995) olmak
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izere ¢esitli sinirler i¢ine gonderdikleri gosterilmistir. Bazi1 postserebral
noronlar, dudak bolgesine kimyasal stimiilasyonlar uygulanarak harekete
gecirilmistir (Hernadi et al., 1987; Delaney and Gelperin, 1990c). Bu
yolla uyarilan hiicrelerin, duyusal hiicre olmadiklari, fakat dudak
sinirlerinden direkt ya da indirekt olarak giris bilgilerini aldiklar
bildirilmistir. Her biri bukkal gangliyona birer akson gonderen bu
hiicrelerin sekizi, Limax’ta ayri ayri olarak tanimlanmistir (Delaney and
Gelperin, 1990a). Bu noronlarin, bukkal gangliyon igindeki ritmik
canlanmay: tetikleyebilme aktivitelerinden otlirli, acik olarak beslenme
davraniglarinin baglatilmasiyla iliskili olduklar1 belirtilmistir (Delaney
and Gelperin, 1990b). Aym tipteki tek bir noron, Achatina fulica’da
tanimlanmistir (Yoshida and Kobayashi, 1992).

Aktif ergin bireylerde proserebrum bolgesinde homojen dagilimh
norosekresyon graniillerinin varlig1 tespit edilmistir (Bkz. Sekil 3.1.15 ve
3.1.16). Buna karsin inaktif ergin, aktif juvenil ve inaktif juvenil
bireylerin ~ proserebrum  bdlgelerinde  ndrosekresyon  varlig

gozlemlenmemistir (Bkz. Sekil 3.2.8, 3.3.6, 3.3.7 ve 3.4.6).

Pek ¢ok acidan proserebrum, tiim merkezi sinir sisteminin en sira
dis1 bolgesi olarak ifade edilmektedir (Ratté, 1999). Embriyolojik orijini,
tentakiiler gangliyonlarla baglantihidir ve ancak gelisimin ge¢ bir
safhasinda serebrumun geri kalan kisimlariyla birlesir (van Mol, 1974).
Periferal tentakiiler yapilarla merkezi sinir sistemini birbirine bagladigi
icin  proserebrumun  bir olfaktor fonksiyona sahip oldugu

diigiiniilmektedir.  Ilging  bir  bigimde, proserebrum pulmonat
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gastropodlarina 6zgilidiir ve Stylommatophora’da ¢ok yiiksek gelisim
gostermektedir (van Mol, 1974). Metabolik ve fizyolojik calismalar,
olfaktor fonksiyon tahminlerini destekler niteliktedir (Chase, 1985;
Gelperin and Tank, 1990). Morfolojik olarak proserebrum istisnai bir
ozellik gosterir, ¢iinkii Stylommatophora’da olduk¢a fazla miktarda ¢ok
kiigiik boyutlarda noronlar igerir. Her bir lob i¢in elli bin kadar néron
bulunmaktadir, fakat bu néronlarin gévdeleri yalnizca 6-8 pm ¢apindadir.
Bununla birlikte Haszprunar ve Huber (1990), van Mol’un caligmalarini
tekrar degerlendirmislerdir ve proserebrumda van Mol’un 6nerdigi gibi
kiiclik néronlarin degil, biiyiilk ndronlarin yer aldigini ileri stirmiislerdir.
Fakat sunulan bu tez ¢aligmasinda da proserebrum bolgesinde herhangi

belirgin biiytikliikte bir hiicre tespit edilememistir.

Tiim diger gangliyon bolgelerinin aksine, proserebrumdaki
hiicreler, dis alanlara yakin olmaktan ziyade, biitlinlesmis bir alan olarak
ayirt edilen noropil bolgesine daha yakin yerlesim gostermektedir. Tim
noropil bolgesi, olduk¢a ince dokunmus bir yapr halinde olsa da,
histolojik goriintiileme ve immiinohistokimya caligsmalarina dayanarak, i¢
tarafta daha kii¢iik olan birlesik bir alaninin, dig taraftaki daha biiyiik
olan birlesik alandan ayirt edilebildigi belirtilmistir (Cooke et al., 1994;
Sanchez-Alvarez et al., 1994).

Proserebral hiicre populasyonlarin kiigiik boyutlarda ve oldukga
yiiksek miktarlarda olmalari, boceklerin protoserebrumlarindaki Kenyon
hiicreleri ve omurgalilarin olfaktér soganlarindaki graniil hiicreleriyle bir

karsilagtirmanin yapilmasini tesvik eder niteliktedir ve bahsi gecen her
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iki yap1 da olfaktdr fonksiyonla iliskilidir (Chase and Tolloczko, 1993).
Her ii¢ durumda da, intrinzik néron morfolojisi, agikca belirgin bir akson
icermez. Proserebral ndronlarin giimiis boyamalari, bolgeden ayrilan her
hangi bir prosesi gostermek agisindan sonu¢ vermemistir (Zaitseva,
1994). Chase ve Tolloczko (1989), uzun proseslerini proserebrum igine
gonderen, pedal gangliyon i¢inde yer alan yaklasik iki diizinelik bir
noron kiimesi tanimlamislardir. Nadiren presinaptik olsalar da, sinapslari
aldiklar1 gosterilen bu fibrillerin, proserebral ¢ikis bilgilerinin dendritik
reseptorleri olarak fonksiyonel olduklari disiiniilmektedir (Chase and
Tolloczko, 1989). Buna benzer olarak Limax’ta, bir ¢ift bukkal gangliyon
hiicresinden ayrilan uzun dendritik prosesin, proserebrumdan bukkal
gangliyona dogru bilgi akisini sagladigi belirtilmistir (Gelperin and
Flores, 1997). Proserebral ndronlar, goriinebilen radyoaktif bir izotopla
teker teker Helix aspersa’ya enjekte edilmistir (Ratté and Chase, 1997).
Bu teknik, prosesleri gangliyonun merkezindeki ndropil bolgesinin igine
kadar wuzanan, proserebral bir hiicre kiimesinin varhgim acikca
gostermistir. Isaretli proseslerin elektron mikroskobundaki incelemeleri,
merkezi noropil alani ig¢indeki ¢ikis bilgileriyle iligkili sinapslarin, giris
bilgileriyle iligkili sinapslara baskin oldugunu dogrulamaktadir (Ratté
and Chase, 2000). Bu nedenle, proserebrumun, merkezi sinir sistemi
icerisinde olfaktér bilginin yayilmasina direkt olarak katildigi

belirtilmistir (Ratté¢ and Chase, 2000).

Olfaktoryal fonksiyon i¢inde, proserebral elektriksel salinim
hareketlerinin rolii, kesin degildir. Pek ¢ok arastirmaci tarafindan rapor

edildigi gibi kokular, bu salinim hareketlerini, salinim frekansi, genisligi
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ve uzaysal dinamik olusumlarindaki degisikliklerle birlikte, cesitli
yollardan etkilemektedir (Chase, 2000). Karasal gastropodlar, besine
ulagsmak i¢in, olfaktoryal 6grenme yollarina giivendiklerinden, salinim
hareketlerinin proserebral 6grenme mekanizmasinin pargasi olabilecegi

diisiiniilmektedir (Croll and Chase, 1980).

Aktif ergin bireylerin proserebrum bdlgesinde norosekresyon
dagilimi gozlenmesine karsin, bu calismada ele aliman diger gruplarda
boyle bir durumun gozlenmemesine iliskin herhangi bir bilgiye
ulagilamamistir.  Olasilikla, proserebrum bdlgesinde norosekresyon
varligi, hem aktif hem de ergin hal ile iliskili olan bir durumun
diizenlenmesiyle iligkilidir. Fakat bunun tam olarak ortaya konabilmesi

icin daha ayrintili caligmalarin yapilmasi gerekmektedir.

Aktif ve inaktif ergin bireylerden alinan kesitlerde, serebral
gangliyonlarin postserebrum bdélgesinde yer alan oldukca biiyiik bir hiicre
ile proserebrum ve mezoserebrum boélgeleri arasindaki bir diger biiyiik
hiicre dikkat ¢ekmistir. Bu hiicrelerin, aktif bireylerde inaktiflerden daha

yogun bigimde norosekresyon graniilleri icerdigi gézlemlenmistir.

Bu hiicrelerden postserebrumda yer alan hiicrenin (Bkz. Sekil
3.1.18, 3.1.19, 3.2.12 ve 3.2.13) “dev serebral noron” olarak bildirilen
hiicre olmasi olasilig1 s6z konusudur. Dev serebral ndronun (GCN: Giant
Cerebral Neuron), 150 pm’lik gévde ¢apiyla, serebral gangliyon i¢indeki
en biiylik néron olma 6zelligini gosterdigi bildirilmistir (Sakharov, 1976;

Pentreath et al., 1982; Croll, 1987). Gangliyonun ventral tarafinda
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yerlesmis, bir c¢ift bilateral simetrik hiicre olarak gbéze carpmaktadir.
Genel olarak, dev serotonerjik noron seklinde ifade edilir, ¢linkii yiiksek
miktarlarda serotonin igermektedir. Dev serebral ndronun boyutu,
Prosobranchia’da bulunmayan ancak, diger Opisthobranchia ve
Pulmonata gruplarinda da bulunan homolog ndéronlar1 temsil edebilen
nadir Ozelliklerin tanimlanmasini kolaylastirmistir (Sakharov, 1976;
Pentreath et al., 1982; Croll, 1987). Bu nedenle dev serebral noron,
Mollusca filumunda olduk¢a Onemli olan hiicresel homoloji fikrini

destekleyen orneklerin basinda gelmektedir.

Dev serebral noéronun fonksiyonu, beslenme davraniglarini
kolaylastirmaktir. Bu néronun serebral gangliyon i¢indeki genis dendritik
dallanmalari, olfaktor ve ii¢ adet dudak siniri basta olmak {izere, tim ana
periferal sinirler araciligiyla giris bilgilerini almaktadir (Kandel and
Tauc, 1966; Chase and Tolloczko, 1992). Bu afferent uzantilar, besin
varhigim belirten duyusal bilgileri tasimaktadir. Dev serebral néronun
efferent uzantilar1 ise, dendritler gibi olduk¢a yaygin olan terminal
dallanmalarin oldugu bukkal gangliyonu hedeflemektedir. Morfolojik
ozellikler, tiirler arasinda ¢ok az farklilasma gdosterir ve bu da oldukga
dikkat ¢eken bir durum olarak ele alinmaktadir. Dev serebral noron
tarafindan serotonin salgilanmasini gosteren fizyolojik ¢alismalarla, bu
hiicrenin {i¢ ayr1 mekanizmayla beslenmeyi diizenledigi bildirilmistir: 1)
Bukkal motorndronlart  depolarize  etmekte, 2) Uyarilmalari
motorndronlar iizerinden gerceklesen beslenme kaslarinin tepkilerini
arttirmakta, 3) Beslenmeyle ilgili motor programi diizenlemektedir

(Chase, 2001).
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Proserebrum ile mezoserebrum arasinda yer alan diger biiyiik
hiicrenin ise C3 olarak bildirilen hiicre olmasi olasilig1 s6z konusudur
(Bkz. Sekil 3.1.18, 3.1.20, 3.2.14 ve 3.2.15). C3, en iyi sekilde Helix ve
Cantareus cinsleri i¢inde tanimlanmis olan ve kolaylikla fark edilebilen
biiyiik boyutlu bir serebral ndrondur. Mezoserebrum ve proserebrum
arasinda yerlesmis olup, govde capinin yaklagik 100 um degerlere dek
ulasabildigi bildirilmistir (Cottrell et al., 1982; Zakharov et al., 1982).
C3’1in, tentakiiler retraktor kasi innerve eden bir motornéron oldugu ve
tentakiillerin geri ¢ekilmesi davranislarini saglayan mekanik ve kimyasal
stimiilasyonlarin, gii¢clii bir bicimde C3 néronunu aktive ettigi
bildirilmistir (Cottrell et al., 1982; Zakharov et al., 1982; Chase and Hall,
1996). C3’e spesifik lezyonlar kullanilarak refleksler olugsmasini saglayan
nicelik testleri, C3’lin merkezi motor bilesenlerin % 85’ine katkida
bulundugunu gostermistir (Prescott and Chase, 1997). C3 nodronu
icindeki baskin peptidin, her bir hiicre i¢in Ol¢iilen yaklagik 0.2 pmol’luk
konsantrasyonuyla ~ FMRFamid  (Phe-Met-Arg-Phe-NH;)  oldugu
bildirilmistir (Cottrell et al., 1992).

Gerek dev serebral néronun, gerek C3 hiicresinin juvenil bireylerde
net olarak gdzlenememesi, bu hiicrelerin gelisim siirecleriyle baglantili
olarak belirgin biiyiikliklere ulastigin1  diisiindlirmiistiir.  Juvenil
bireylerde bu hiicrelerin tanimlanabilmesi ve ergin bireyler i¢in de net
sonucglara ulagilabilmesi igin histolojik c¢alismalarin, ileri diizeydeki

caligsmalarla desteklenmesi gerekmektedir.
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Sunulan bu tez ¢aligmasmin giris kisminda genel bilgi olarak,
Pulmonata’da  gangliyonlardaki nérosekresyon hiicrelerinin  uzun
aksonlarinin, herhangi ndrohemal bir bolgeye ugramaksizin direkt olarak
hedef organlara girdikleri ve bu bolgeler icinde sonlandiklari
bildirilmistir (Matsumoto and Ishii, 1987). Bu durum, noéroendokrin
sistemleri ¢aligilan diger omurgasiz gruplar i¢in gézlemlenen nérohemal
organlar veya norohemal alanlarin Pulmonata grubunda olmadigi
anlamina gelmektedir. Fakat yapilan incelemelerde 6zellikle inaktif ergin
ve inaktif juvenil Helix aspersa’nin serebral gangliyonlarini saran
konnektif doku icinde norosekresyon maddesinin biriktigi ortaya
konmustur (Bkz. Sekil 3.2.9, 3.2.10, 3.2.11, 3.4.7 ve 3.4.8). I¢teki siki
yapili konnektifte daha ¢ok sayida olmak iizere, genel olarak serebral
konnektif dokuda, i¢inde ndrosekresyon maddesinin @ yer yer
agregasyonlar halinde biriktigi ¢ok sayida lakiin tespit edilmistir. Her ne
kadar Ozellesmis bir organdan bahsedilemezse de, Helix aspersa’da
inaktivite siliresince serebral konnektifin ndrohemal bir alan olarak

islevsel oldugu bu tez ¢aligmasinin 6nemli bir bulgusu niteligindedir.

Inaktif haldeki Helix aspersa bireylerinin uygun ortam
kosullarinda, hemen aktif hale uyum saglayabilmeleri ve 6zellikle iireme
davranislarinda  bulunabilmeleri, hali  hazirda  diizenleyici  bir
mekanizmanin gerekliligini ortaya koymaktadir. Serebral
gangliyonlardaki hiicrelerde iiretilen ndrosekresyon maddesinin, serebral
konnektif i¢inde depolanarak zamani geldiginde kullanilabilmesi, bu

calismada ortaya konan nérohemal alan bulgusunu destekler niteliktedir.
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