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Hematopoeza jest złożonym procesem, w którym krwiotwórcze komórki macierzyste, naj-
bardziej niedojrzałe elementy hierarchii hematopoetycznej, proliferują i różnicują się w różne 
klasy hematopoetycznych komórek progenitorowych. Wykazano, że te komórki prekursoro-
we są zdolne do różnicowania się w dojrzałe komórki krwi: erytrocyty, limfocyty, trombocy-
ty, granulocyty i monocyty. Pronephros, czyli nerka głowowa, jest podstawowym narządem 
tworzącym krwinki, a także rezerwuarem komórek krwi. Podstawowe struktury i mechani-
zmy hematopoetyczne u ryb są podobne do tych, które działają u innych kręgowców, a wszyst-
kie typy komórek krwiotwórczych są bardzo podobne do tych u ssaków.

SŁOWA KLUCZOWE: hematopoeza / nerka głowowa / komórki krwi / narządy krwio- 
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HEMATOPOEZA
U ryb, podobnie jak u innych kręgowców, czas życia komórek krwi obwodowej jest ogra-
niczony (w zależności od typu krwinek wynosi od kilku dni do kilku miesięcy), a więc 
komórki te ulegają wielokrotnej wymianie podczas życia osobniczego. Najdłużej żyjący-
mi krwinkami są erytrocyty. Fischer i wsp. [20] wykazali, że długość życia tych komórek 
u Carassius auratus lagsdorfii wynosi do 270 dni, podczas gdy czas życia pozostałych 
rodzajów krwinek jest znacznie krótszy (np. granulocytów ‒ 12 dni). Pomimo znacznych 
różnic w czasie życia krwinek, organizm utrzymuje ich liczbę na mniej więcej stałym po-
ziomie dzięki sprawnie działającej hematopoezie. 

Hematopoeza, inaczej nazywana krwiotworzeniem (hematogenezą), jest procesem na-
mnażania, różnicowania się i dojrzewania komórek krwi zachodzącym w narządach krwio-
twórczych, dzięki któremu krwinki ulegają wielokrotnej wymianie podczas życia osobni-
czego. Efektywność hematopoezy zależy od prawidłowej funkcji krwiotwórczych komórek 
macierzystych (KKM), które wykazują zdolność do dojrzewania i różnicowania. 
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Krwiotwórcza komórka macierzysta, zwana również komórką pnia (stem cell), jest 
wspólnym prekursorem dla wszystkich linii komórkowych krwi [18, 19, 31, 32, 33]. 
W wyniku każdego podziału mitotycznego KKM odtwarza jedną KKM, natomiast druga 
z powstałych komórek różnicuje się w krwiotwórczą komórkę ukierunkowaną (KKU), 
taką samą jak komórka macierzysta, o identycznych cechach morfologicznych, gene-
tycznych i funkcjonalnych [28]. KKU tworzy następnie klony komórek potomnych 
wszystkich linii komórek krwi, z których powstają komórki krwi określonego typu [18, 
19, 29, 42].

U kręgowców (w tym i u ryb) hematopoeza jest regulowana przez krwiotwórcze czyn-
niki wzrostu, do których należy erytropoetyna (Epo) – niezbędna do produkcji czerwonych 
krwinek, wytwarzana przy niedotlenieniu; trombopoetyna (Tpo) – stymulująca powstawa-
nie trombocytów; G-CSF i GM-CSF – odpowiedzialne za wzrost granulocytów i mono-
cytów oraz interleukiny 1-6 – pobudzające namnażanie i dojrzewanie limfocytów [2, 11, 
24, 47, 53].

NARZĄDY KRWIOTWÓRCZE
U kręgowców występują różne narządy krwiotwórcze. U ssaków i ptaków hematopoeza 
zachodzi przede wszystkim w szpiku kostnym. U gadów rolę tę pełni śledziona, wą-
troba i szpik kostny. Krwiotworzenie u płazów ogoniastych zachodzi w nerce, śledzionie  
i wątrobie, natomiast u płazów bezogonowych dodatkowo pojawia się szpik kostny [10]. 
U wszystkich kręgowców do narządów krwiotwórczych należy także grasica (miejsce doj-
rzewania limfocytów T). 

U większości gatunków ryb kostnoszkieletowych (Teleostei) dominującym narządem 
krwiotwórczym oraz rezerwuarem komórek krwi jest nerka głowowa (przednia) – pro-
nephros [4, 18, 19, 21, 26, 42, 50, 51, 53, 56]. Jest ona narządem parzystym, całkowicie 
lub częściowo (w zależności od gatunku) oddzielonym od nerki tułowiowej. Znajduje się 
w przedniej części jamy brzusznej. Wendalaar Bonga [59] oraz Weyts i wsp. [60] wska-
zują, że pronephros łączy w sobie funkcję krwiotwórczą, odpornościową i wewnątrzwy-
dzielniczą (produkcja krwinek, przeciwciał, a także kortyzolu i katecholamin). Według 
Stosika i Deptuły [56], pronephros jest analogiem szpiku kostnego wyższych kręgowców 
i funkcjonuje jako pierwotna tkanka krwiotwórcza i narząd limfoidalny ryb kostnoszkie-
letowych. 

Nerka głowowa nie jest jednak jedynym narządem hematopoetycznym ryb [27, 53]. 
Funkcję tę pełnią także grasica i śledziona oraz zbiory limfoidalne związane z błoną pod-
śluzową (GALT) i śluzową (MALT) jelita [22, 26, 27, 31, 32, 33, 39, 44, 49, 52, 55, 56, 
64]. Rombout i wsp. [51] twierdzą zaś, że częściowo rolę tę spełnia także nerka tułowiowa 
– mesonephros (tkanka krwiotwórcza znajduje się między nefronami). Komórki krwio-
twórcze w nerce tułowiowej karpia obserwowali m.in.: Fijan [18, 19], Korwin-Kossakow-
ski i Ostaszewska [37] oraz Lutnicka i Ludwikowska [40]. 

U niektórych gatunków ryb kilka organów hematopoetycznych działa równocześnie, 
podczas gdy u innych tylko jeden z nich jest aktywny [38, 39, 44, 49]. U Salmo trutta 
jedynie śledziona jest aktywna hemopoetycznie, u Rutilus rutilus tylko nerka, a u Perca 
fluviatilis działają oba te organy [8]. U Cyprinus carpio i Oreochromis niloticus nerka gło-
wowa łącznie ze śledzioną funkcjonują jako główne narządy erytropoetyczne [25, 56]. 
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Większość badaczy [10, 12, 16, 50] jest zgodna, że u ryb brak jest szpiku kostnego oraz 
węzłów chłonnych. Jednak w literaturze można spotkać pojedyncze doniesienia mówią-
ce o obecności szpiku kostnego u tych kręgowców. Vermeulen i Kaiser [58] stwierdzili 
obecność szpiku kostnego w kręgach Salmo gairdneri i uznali go za potencjalne źródło 
komórek macierzystych i miejsce erytropoezy.

HEMATOPOEZA PIERWOTNA I OSTATECZNA
Miejsce powstawania krwinek zmienia się także podczas rozwoju osobniczego. U ssaków 
i ptaków hematopoeza pierwotna zlokalizowana pozazarodkowo pojawia się w wysepkach 
woreczka żółtkowego (powstają tu głównie prymitywne erytrocyty). U ssaków w okre-
sie płodowym funkcje krwiotwórcze przejmuje wątroba, a następnie ‒ po narodzinach 
‒ szpik kostny. U gadów w okresie embrionalnym działają wyspy woreczka żółtkowego, 
na wczesnym etapie rozwoju wątroba i śledziona pełni funkcje krwiotwórcze łącznie ze 
szpikiem kostnym. U płazów brzuszne wyspy krwi, które są analogiem wysepek woreczka 
żółtkowego wyżej wymienionych kręgowców oraz boczne płytki grzbietowe są miejscem 
prymitywnej hematopoezy [9]. 

Ontogeneza procesów krwiotwórczych została również dość dobrze poznana u nie-
których gatunków ryb. Długosz [15], która prowadziła badania na Salmo gairdneri (Ri-
chardson 1836), wyróżniła dwie fazy erytropoezy: pierwotną ‒ zachodzi pozazarodkowo 
w mezenchymie ścian pęcherzyka żółtkowego oraz w mezenchymie zarodkowej i trwa do 
momentu resorpcji woreczka żółtkowego, oraz ostateczną, która pojawia się stopniowo od 
drugiego dnia po wykluciu larwy i związana jest z początkiem włączenia się do krwiotwo-
rzenia nerki środkowej. Pierwsze trombocyty pojawiły się po 4 tygodniach po zapłodnie-
niu, natomiast wzmożona leukopoeza niedługo przed wykluciem larw i zaraz po nim. 

Davidson i Zon [12] oraz Chen i Zon [9] zauważyli, że u Danio rerio (L.) hematopoeza 
pierwotna rozpoczyna się wewnątrzzarodkowo, w przedniej bocznej mezodermie (ALM – 
anterior lateral mesoderm), już 10 godzin po zapłodnieniu. Ma tam miejsce głównie mie-
lopoeza, tzn. następuje różnicowanie makrofagów i granulocytów [3, 7]. Następnie, po 12 
godzinach od zapłodnienia, pierwotne komórki macierzyste migrują do pośredniej masy 
komórek (ICM – intermediate cell mass) rozciągającej się po obu stronach ciała embrionu 
[13]. Zachodzi tam erytropoeza [23, 61]. Po około 24 godzinach od zapłodnienia erytro-
blasty wędrują do pęcherzyka żółtkowego, gdzie zaczynają krążyć i przenikają do krwi ob-
wodowej [6, 46, 48]. Dopiero po 4 dniach od zapłodnienia przekształcą się w embrionalne 
erytrocyty zawierające hemoglobinę [6]. Wyjątek stanową antarktyczne ryby Trematomus 
bernacchii (Nototheniidae) i Chionodraco hamatus (Channicthyidae), których erytrocyty 
wcale nie zawierają hemoglobiny [43, 50]. Kolejnym etapem są tylne wyspy krwi (PBI – 
posterior blood island), w których następuje częściowy zanik hematopoezy pierwotnej. 

Hematopoeza ostateczna rozpoczyna się po dwóch dniach od zapłodnienia [7, 9] i po-
czątkowo zachodzi w brzusznej ścianie aorty grzbietowej (AGM – aorta-gonadmesone-
phros). Następnie z AGM tworzą się trzy odrębne narządy krwiotwórcze: ogonowa tkanka 
hemopoetyczna (CHT – caudal hematopoietic tissue), gdzie – jak zauważyli Murayama 
i wsp. [46] – komórki krwi różnicują się i namnażają (potem wędrują i osiedlają się 
w ostatecznych narządach hematopoetycznych), grasica oraz nerka, która od szóstego dnia 
działa jako samodzielny narząd krwiotwórczy [9]. 
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LINIE HEMATOPOETYCZNE
Dane dotyczące histologii i ultrastruktury tkanki krwiotwórczej nerki głowowej ryb są 
dość liczne [1, 14, 16, 39, 41, 50, 52, 57]. Mniej jest natomiast informacji na temat pro-
centowego udziału komórek poszczególnych linii w organach krwiotwórczych ryb kost-
noszkieletowych [19, 21, 34, 35, 36, 54, 63]. Z dostępnych prac wynika, że podstawowe 
struktury tkanki krwiotwórczej i mechanizmy hematopoezy u ryb są bardzo podobne, jak 
u innych kręgowców. 

W nerce głowowej ryb występują wszystkie linie hematopoetyczne wraz z KKM, cho-
ciaż udział poszczególnych linii komórkowych i ich różnych stadiów rozwojowych może 
znacznie się różnić między poszczególnymi gatunkami [18, 19, 31, 34, 35, 54, 63, 65]. 

Wszystkie stadia rozwojowe komórek krwi ryb są bardzo zbliżone do obserwowanych 
u ssaków [9, 18, 19, 32, 33, 34]. Wyjątek stanowi końcowa faza dojrzewania erytrocytów, 
które u ryb nie tracą jądra komórkowego (nie ma więc stadium retikulocytu). Odmiennie 
niż u ssaków przebiega u ryb proces trombocytopoezy ‒ brak jest stadium megakariocytu, 
a komórki uwalniane do krwi obwodowej pozostają jądrzaste [10]. Bariera między ukła-
dem krwiotwórczym a krwią obwodową, uniemożliwiająca przedostawanie się niedojrza-
łych krwinek do krwi u ryb, nie jest tak restrykcyjna, jak bariera szpikowa ssaków. Jak 
podaje Janicki [28], we krwi obwodowej człowieka erytroblasty stanowią jedynie około 
1%. Natomiast u ryb kostnoszkieletowych jest ich znacznie więcej, ponieważ komórki 
uwalniane są w stosunkowo wczesnych stadiach rozwoju [17, 30] i ostatecznie dojrzewają 
dopiero we krwi. U Cyprinus carpio udział erytroblastów 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], a u Ictalurus punctatus ‒ około 6% [19]. Podobnie jest w przypadku leukocytów: we 
krwi ludzkiej występują prawie wyłącznie dwa ostatnie stadia rozwojowe granulocytów 
obojętnochłonnych (pałeczkowate i segmentowane), podczas gdy u ryb równie liczne są 
mielocyty i metamielocyty.
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Elżbieta Kondera

Haematopoiesis and haematopoietic organs in fish

S u m m a r y
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.
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