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Hematopoeza jest zlozonym procesem, w ktorym krwiotworcze komorki macierzyste, naj-
bardziej niedojrzale elementy hierarchii hematopoetycznej, proliferuja i réznicuja si¢ w rézne
klasy hematopoetycznych komoérek progenitorowych. Wykazano, ze te komorki prekursoro-
we s3 zdolne do réznicowania si¢ w dojrzate komorki krwi: erytrocyty, limfocyty, trombocy-
ty, granulocyty i monocyty. Pronephros, czyli nerka glowowa, jest podstawowym narzadem
tworzacym Kkrwinki, a takze rezerwuarem komorek krwi. Podstawowe struktury i mechani-
zmy hematopoetyczne u ryb sa podobne do tych, ktore dzialaja u innych kregowcéw, a wszyst-
kie typy komérek krwiotwérczych sa bardzo podobne do tych u ssakéw.

SEOWA KLUCZOWE: hematopoeza / nerka glowowa / komoérki krwi / narzady krwio-
twoércze

HEMATOPOEZA

U ryb, podobnie jak u innych krggowcow, czas zycia komoérek krwi obwodowej jest ogra-
niczony (w zaleznoS$ci od typu krwinek wynosi od kilku dni do kilku miesiecy), a wigc
komorki te ulegaja wielokrotnej wymianie podczas zycia osobniczego. Najdhuzej zyjacy-
mi krwinkami sg erytrocyty. Fischer i wsp. [20] wykazali, ze dlugos$¢ zycia tych komorek
u Carassius auratus lagsdorfii wynosi do 270 dni, podczas gdy czas zycia pozostatych
rodzajow krwinek jest znacznie krotszy (np. granulocytéw — 12 dni). Pomimo znacznych
roznic w czasie zycia krwinek, organizm utrzymuje ich liczb¢ na mniej wigcej statym po-
ziomie dzigki sprawnie dziatajacej hematopoezie.

Hematopoeza, inaczej nazywana krwiotworzeniem (hematogeneza), jest procesem na-
mnazania, réznicowania si¢ i dojrzewania komorek krwi zachodzacym w narzadach krwio-
tworczych, dzieki ktoremu krwinki ulegaja wielokrotnej wymianie podczas zycia osobni-
czego. Efektywnos¢ hematopoezy zalezy od prawidtowej funkcji krwiotworczych komorek
macierzystych (KKM), ktore wykazuja zdolnos¢ do dojrzewania i réznicowania.
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Krwiotworcza komoérka macierzysta, zwana rowniez komoérka pnia (stem cell), jest
wspolnym prekursorem dla wszystkich linii komérkowych krwi [18, 19, 31, 32, 33].
W wyniku kazdego podziatu mitotycznego KKM odtwarza jedng KKM, natomiast druga
z powstatych komorek réznicuje si¢ w krwiotworcza komorke ukierunkowana (KKU),
taka samg jak komorka macierzysta, o identycznych cechach morfologicznych, gene-
tycznych i funkcjonalnych [28]. KKU tworzy nastepnie klony komoérek potomnych
wszystkich linii komorek krwi, z ktorych powstaja komorki krwi okreslonego typu [18,
19, 29, 42].

U kregowcow (w tym i u ryb) hematopoeza jest regulowana przez krwiotworcze czyn-
niki wzrostu, do ktorych nalezy erytropoetyna (Epo) — niezbgdna do produkcji czerwonych
krwinek, wytwarzana przy niedotlenieniu; trombopoetyna (Tpo) — stymulujaca powstawa-
nie trombocytéw; G-CSF i GM-CSF — odpowiedzialne za wzrost granulocytow i mono-
cytow oraz interleukiny 1-6 — pobudzajace namnazanie i dojrzewanie limfocytow [2, 11,
24,47, 53].

NARZADY KRWIOTWORCZE

U kregowcow wystepuja rozne narzady krwiotworcze. U ssakow i1 ptakow hematopoeza
zachodzi przede wszystkim w szpiku kostnym. U gadow role te pelni §ledziona, wa-
troba i szpik kostny. Krwiotworzenie u ptazow ogoniastych zachodzi w nerce, $ledzionie
i watrobie, natomiast u ptazéw bezogonowych dodatkowo pojawia si¢ szpik kostny [10].
U wszystkich kregowcdw do narzaddéw krwiotwodrczych nalezy takze grasica (miejsce doj-
rzewania limfocytow T).

U wigkszosci gatunkow ryb kostnoszkieletowych (Teleostei) dominujacym narzadem
krwiotwoérczym oraz rezerwuarem komorek krwi jest nerka glowowa (przednia) — pro-
nephros [4, 18, 19, 21, 26, 42, 50, 51, 53, 56]. Jest ona narzadem parzystym, catkowicie
lub cze$ciowo (w zaleznosci od gatunku) oddzielonym od nerki tulowiowej. Znajduje si¢
w przedniej czesci jamy brzusznej. Wendalaar Bonga [59] oraz Weyts 1 wsp. [60] wska-
zuja, ze pronephros taczy w sobie funkcj¢ krwiotwdrcza, odpornosciowa i wewnatrzwy-
dzielnicza (produkcja krwinek, przeciwcial, a takze kortyzolu i katecholamin). Wedlug
Stosika 1 Deptuly [56], pronephros jest analogiem szpiku kostnego wyzszych kregowcow
i funkcjonuje jako pierwotna tkanka krwiotworcza i narzad limfoidalny ryb kostnoszkie-
letowych.

Nerka glowowa nie jest jednak jedynym narzadem hematopoetycznym ryb [27, 53].
Funkcje te pelnig takze grasica i $ledziona oraz zbiory limfoidalne zwigzane z btona pod-
Sluzowa (GALT) i $luzowa (MALT) jelita [22, 26, 27, 31, 32, 33, 39, 44, 49, 52, 55, 56,
64]. Rombout i wsp. [51] twierdzg zas$, ze czesciowo rolg te spetnia takze nerka tutowiowa
— mesonephros (tkanka krwiotworcza znajduje si¢ migdzy nefronami). Komorki krwio-
tworcze w nerce tulowiowej karpia obserwowali m.in.: Fijan [18, 19], Korwin-Kossakow-
ski i Ostaszewska [37] oraz Lutnicka i Ludwikowska [40].

U niektorych gatunkéw ryb kilka organow hematopoetycznych dziata rownoczesnie,
podczas gdy u innych tylko jeden z nich jest aktywny [38, 39, 44, 49]. U Salmo trutta
jedynie $ledziona jest aktywna hemopoetycznie, u Rutilus rutilus tylko nerka, a u Perca
fluviatilis dziataja oba te organy [8]. U Cyprinus carpio i Oreochromis niloticus nerka gto-
wowa tacznie ze $ledziong funkcjonujg jako gtowne narzady erytropoetyczne [25, 56].
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Wigkszos¢ badaczy [10, 12, 16, 50] jest zgodna, ze u ryb brak jest szpiku kostnego oraz
weztow chionnych. Jednak w literaturze mozna spotka¢ pojedyncze doniesienia mowia-
ce o obecnosci szpiku kostnego u tych kreggowcodw. Vermeulen i Kaiser [58] stwierdzili
obecnos¢ szpiku kostnego w kregach Salmo gairdneri 1 uznali go za potencjalne zrédto
komorek macierzystych i miejsce erytropoezy.

HEMATOPOEZA PIERWOTNA I OSTATECZNA

Miejsce powstawania krwinek zmienia si¢ takze podczas rozwoju osobniczego. U ssakow
i ptakow hematopoeza pierwotna zlokalizowana pozazarodkowo pojawia si¢ w wysepkach
woreczka zoéttkowego (powstaja tu gldwnie prymitywne erytrocyty). U ssakow w okre-
sie plodowym funkcje krwiotworcze przejmuje watroba, a nastgpnie — po narodzinach
— szpik kostny. U gadow w okresie embrionalnym dziataja wyspy woreczka zottkowego,
na wezesnym etapie rozwoju watroba i $ledziona peni funkcje krwiotworcze tacznie ze
szpikiem kostnym. U ptazéw brzuszne wyspy krwi, ktore sg analogiem wysepek woreczka
zottkowego wyzej wymienionych kregowcow oraz boczne ptytki grzbietowe sg miejscem
prymitywnej hematopoezy [9].

Ontogeneza procesOw krwiotworczych zostala réwniez do§¢ dobrze poznana u nie-
ktorych gatunkow ryb. Diugosz [15], ktora prowadzita badania na Salmo gairdneri (Ri-
chardson 1836), wyr6znita dwie fazy erytropoezy: pierwotng — zachodzi pozazarodkowo
w mezenchymie $cian pecherzyka zottkowego oraz w mezenchymie zarodkowej i trwa do
momentu resorpcji woreczka zottkowego, oraz ostateczng, ktora pojawia si¢ stopniowo od
drugiego dnia po wykluciu larwy i zwigzana jest z poczatkiem wiaczenia si¢ do krwiotwo-
rzenia nerki §rodkowej. Pierwsze trombocyty pojawity sie po 4 tygodniach po zaptodnie-
niu, natomiast wzmozona leukopoeza niedtugo przed wykluciem larw i zaraz po nim.

Davidson i Zon [12] oraz Chen i Zon [9] zauwazyli, ze u Danio rerio (L.) hematopoeza
pierwotna rozpoczyna si¢ wewnatrzzarodkowo, w przedniej bocznej mezodermie (ALM —
anterior lateral mesoderm), juz 10 godzin po zaptodnieniu. Ma tam miejsce glownie mie-
lopoeza, tzn. nastgpuje roznicowanie makrofagdéw i granulocytow [3, 7]. Nastepnie, po 12
godzinach od zaptodnienia, pierwotne komorki macierzyste migruja do posredniej masy
komorek (ICM — intermediate cell mass) rozciagajacej si¢ po obu stronach ciala embrionu
[13]. Zachodzi tam erytropoeza [23, 61]. Po okoto 24 godzinach od zaptodnienia erytro-
blasty wedruja do pecherzyka zottkowego, gdzie zaczynaja krazy¢ i przenikaja do krwi ob-
wodowej [6, 46, 48]. Dopiero po 4 dniach od zaptodnienia przeksztatcg si¢ w embrionalne
erytrocyty zawierajace hemoglobing [6]. Wyjatek stanowg antarktyczne ryby Trematomus
bernacchii (Nototheniidae) i Chionodraco hamatus (Channicthyidae), ktorych erytrocyty
wecale nie zawieraja hemoglobiny [43, 50]. Kolejnym etapem sg tylne wyspy krwi (PBI —
posterior blood island), w ktorych nastepuje czgsciowy zanik hematopoezy pierwotne;j.

Hematopoeza ostateczna rozpoczyna si¢ po dwdch dniach od zaptodnienia [7, 9] i po-
czatkowo zachodzi w brzusznej $cianie aorty grzbietowej (AGM — aorta-gonadmesone-
phros). Nastepnie z AGM tworzg si¢ trzy odrgbne narzady krwiotworcze: ogonowa tkanka
hemopoetyczna (CHT — caudal hematopoietic tissue), gdzie — jak zauwazyli Murayama
1 wsp. [46] — komorki krwi réznicuja si¢ i namnazaja (potem wedruja i osiedlaja si¢
w ostatecznych narzgdach hematopoetycznych), grasica oraz nerka, ktéra od szostego dnia
dziala jako samodzielny narzad krwiotworczy [9].
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LINIE HEMATOPOETYCZNE

Dane dotyczace histologii i ultrastruktury tkanki krwiotworczej nerki gtlowowej ryb sa
dos¢ liczne [1, 14, 16, 39, 41, 50, 52, 57]. Mnigj jest natomiast informacji na temat pro-
centowego udzialu komoérek poszezegdlnych linii w organach krwiotwoérczych ryb kost-
noszkieletowych [19, 21, 34, 35, 36, 54, 63]. Z dostgpnych prac wynika, ze podstawowe
struktury tkanki krwiotworczej i mechanizmy hematopoezy u ryb sa bardzo podobne, jak
u innych kregowcow.

W nerce gtowowej ryb wystepuja wszystkie linie hematopoetyczne wraz z KKM, cho-
ciaz udziat poszczeg6lnych linii komérkowych i ich ré6znych stadiow rozwojowych moze
znacznie si¢ r6zni¢ mi¢dzy poszczegdlnymi gatunkami [18, 19, 31, 34, 35, 54, 63, 65].

Wszystkie stadia rozwojowe komorek krwi ryb sg bardzo zblizone do obserwowanych
u ssakow [9, 18, 19, 32, 33, 34]. Wyjatek stanowi koncowa faza dojrzewania erytrocytow,
ktére u ryb nie tracg jadra komérkowego (nie ma wige stadium retikulocytu). Odmiennie
niz u ssakow przebiega u ryb proces trombocytopoezy — brak jest stadium megakariocytu,
a komorki uwalniane do krwi obwodowej pozostaja jadrzaste [10]. Bariera migdzy ukta-
dem krwiotworczym a krwig obwodowa, uniemozliwiajaca przedostawanie si¢ niedojrza-
tych krwinek do krwi u ryb, nie jest tak restrykcyjna, jak bariera szpikowa ssakow. Jak
podaje Janicki [28], we krwi obwodowej cztowieka erytroblasty stanowia jedynie okoto
1%. Natomiast u ryb kostnoszkieletowych jest ich znacznie wigcej, poniewaz komorki
uwalniane sg w stosunkowo wczesnych stadiach rozwoju [17, 30] i ostatecznie dojrzewaja
dopiero we krwi. U Cyprinus carpio udziat erytroblastow wynosi 0-12% [62, 63] , u Sal-
mo trutta — 0-4% [5], u Salmo gairdneri — 10,6% [30], u Carassius auratus — 23,2-56,5%
[45], au Ictalurus punctatus — okoto 6% [19]. Podobnie jest w przypadku leukocytow: we
krwi ludzkiej wystepuja prawie wytacznie dwa ostatnie stadia rozwojowe granulocytow
obojetnochtonnych (pateczkowate i segmentowane), podczas gdy u ryb réwnie liczne sa
mielocyty 1 metamielocyty.
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Elzbieta Kondera

Haematopoiesis and haematopoietic organs in fish

Summary

Haematopoiesis is a complex process in which haematopoietic stem cells, the most immature
elements of the haematopoietic hierarchy, proliferate and differentiate into various classes of
haematopoietic progenitor cells. These progenitor cells have been shown to be able to differentiate
into mature blood cells: erythrocytes, lymphocytes, thrombocytes, granulocytes, and monocytes. The
pronephros, or head kidney, is a basic organ forming the blood elements, and is also a reservoir of
blood cells. Basic haematopoietic structures and mechanisms in fish are similar to those functioning in
other vertebrates, and all haematopoietic cell types are very similar to those of mammals.

KEY WORDS: haematopoiesis / head kidney / blood cells / haematopoietic organs
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