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O EwoLUCJI ZYWORODNOSCI WSROD KREGOWCOW

Zyworodno$é w liczbach

W ciggu ponad 540 miln lat ewolucji kregowcow
zyworodnos¢ pojawita si¢ w kazdej z grup, z wyjat-
kiem ptakow. W kazdej grupie ewoluowata z jajorod-
nosci i jak dowodza najnowsze badania pojawiata si¢
niezaleznie, czesto wielokrotnie na réznych pozio-
mach taksondéw (Tab. 1). Najczesciej zyworodnosé
pojawiata sie wsrod gadow; co najmniej 108 razy
wsrod gadow tuskonosnych (jaszczurki, weze, ob-
raczkowce). Potwierdzono takze jej istnienie wsrod

charakteryzujaca si¢ najmniej ewolucyjnie zaawanso-
wanymi stadiami, w ktorych zarodki podczas rozwo-
ju korzystaja gléwnie z zapaséw zoéttka nagromadzo-
nego w oocycie przed zaptodnieniem. Fakt ten moze
sugerowac, ze przejscie ze strategii jajorodnosci do
zyworodnosci nastgpito w niezbyt odlegtym czasie —
najprawdopodobniej w okresie plejstocenu. Potwier-
dzaja to rowniez analizy taksonomiczne, ktore wy-
kazuja, ze gatunki zyworodne naleza do rodzajow,
ktorych pozostali przedstawiciele, wykazuja jajo-
rodnos¢.

Tab. 1. Liczbowe zestawienie pojawienia si¢ zyworodnosci wsrdd réznych taksonow kregowcow. * — Actinistia to grupa ryb reprezentowana obecnie
przez dwa gatunki zyworodnych latimerii — L. chalumnae i L. menadoensis. ** — Rhipidistia — to grupa wyjsciowa dla czworonogdéw, dla ktorej brak

danych o rozrodzie.

LICZBA PRZEJSC PROCENT
GRUPY KREGOWCOW 7 JAJORODNOSCI INNE TAKSONY ZYWORODNYCH
DO ZYWORODNOSCI GATUNKOW
RYBY CHRZESTNOSZKIELETOWE >10 x 70 %
, RYBY DOSKONALOKOSTNE 3%
RYBY KOSCISTE >12x ACTINISTIA* 100%
RHIPIDISTIA ** 2729
BEZNOGIE 60%
PLAZY >6 x OGONIASTE 0,1%
BEZOGONOWE 0,09%
GADY >108 x LUSKONOSNE 20%
PTAKI 0 0
STEKOWCE 0
SSAKI 2x TORBACZE 100 %
SSAKI £OZYSKOWE 100 %

wymartych grup, gtownie morskich ichtiozauréw
i plezjozauréw zyjacych w mezozoiku. Zyworodno$é
wielokrotnie pojawita si¢ wsrod ryb! — ponad 22 razy
oraz wsrod ptazow — co najmniej 6 razy. Wérdd ssa-
koéw, gdzie jest obecnie dominujaca strategia rozrodu
wystepujaca u 99,9% gatunkow, najprawdopodobnie;j
ewoluowala niezaleznie tylko 2 razy — u przodka tor-
baczy oraz u przodka ssakéw tozyskowych.
Liczbapojawiajacych sie przejs¢ od jajorodnosci do
zyworodnosci nie swiadczy jednak o powszechnosci
tej strategii, gdyz czasem sa one epizodyczne i doty-
czg tylko jednego gatunku w obrgbie rodzaju. Wsrod
gadow tuskonosnych, liczacych obecnie okoto 7 tys.
gatunkow, zaledwie 20% wykazuje zyworodnosc,

Od jajorodnosci do Zzyworodnosci tylko jeden krok

Powszechnie stosowana obecnie klasyfikacja roz-
rodu wyréznia wsrod zwierzat jajorodno$¢ i zywo-
rodno$¢. Termin jajorodnos¢ w jezyku polskim odno-
si si¢ do dwoch form rozrodu. Jedna to taka, w ktorej
organizmy skladajg jaja, a wlasciwie haploidalne
gamety, ktore tgczac si¢ z uwolnionymi réwnoczes$nie
plemnikami podlegaja zaptodnieniu w $rodowisku
zewngtrznym (np. znakomita wickszo$¢ ryb dosko-
nalokostnych?, ptazow bezogonowych). Druga odno-
si sie do organizmow, ktore sktadajg jaja zaptodnione
w drogach rodnych samicy, a wigc zawierajace zy-
goty lub zarodki w réznych stadiach rozwoju, czesto

! Ryby (Pisces) to potoczne okreslenie zwierzat posiadajacych pletwy i oddychajacych skrzelami. Obecnie wyrdznia si¢ tarczowce, ryby
chrzgstnoszkieletowe, ryby fatdoptetwe, ryby kosciste, wykazujace ogromne zréznicowanie migdzy soba wynikajace z wezesnych dywergencji grup

i ponad 450 mln lat ich ewolucji.

2 Ryby doskonatokostne, Teleostei zwano weze$niej rybami kostnoszkieletowymi.
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bardzo zaawansowanych (np. ryby chrzgstnoszkie-
letowe, ptazy beznogie i1 ogoniaste, gady, ptaki).
Natomiast zyworodno$¢ to forma rozrodu, w ktorej
zarodek po inkubacji opuszcza drogi rodne sami-
cy (lub tez kieszenie legowe samca np. u konikow
morskich) jako organizm wolnozyjacy. Rozwdj za-
rodka w organizmie samicy moze przebiegaé czg-
sciowo lub przez caty okres w ostonkach jajowych
(np. uryb chrzestnoszkieletowych) lub bez ich udziatu
(np. u ssakow). W trakcie inkubacji zarodek korzysta
przede wszystkim z ochrony przed mechanicznymi
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Ryec. 1. Hipotetyczny scenariusz wydarzen w ewolucji zyworodnosci po
pojawienu si¢ inseminacji wewnetrzne;j.

i chemicznymi czynnikami §rodowiska zewngtrzne-
g0 oraz wymiany gazowej, natomiast zrodlem energii
sg zapasy zottka zgromadzone w oocycie, a po ich
wyczerpaniu substancje odzywcze mogg by¢ dostar-
czane przez organizm samicy. Stad tez wywodzi si¢
dodatkowy epitet zyworodnosci okreslany w pierw-
szym przypadku jako zyworodnos$¢ lecytotroficzna,
a w drugim jako zyworodno$¢ matrotroficzna.

Znajac kryteria klasyfikacji rozrodu tatwo sobie
wyobrazi¢, ze przejicie z jajorodnosci do zyworod-
nosci lecytotroficznej jest tylko kolejnym stadium
w cigglosci sekwencji wydarzen. Jesli wezmiemy pod
uwage organizm, u ktorego samica sktada jaja zawie-
rajagce zarodki w finalnym stadium rozwoju, to wy-
starczajacym elementem jest opdznienie w ztozeniu
jaj 1 wowcezas mamy do czynienia z porodem, gdyz
wyleganie z oslonek nastgpi w organizmie samicy.
Uwolnienie zarodka z organizmu samicy moze by¢
réwnoczesne z wyleganiem z ostonek lub moze nasta-
pi¢ nieco pdzniej, ale zarodek nie bedzie otrzymywat
zadnych dodatkowych substancji pokarmowych two-
rzonych przez organizm samicy. Takie sporadyczne
epizody okresla si¢ jako zyworodno$¢ fakultatywnag
ito one mogg sugerowacé jak wygladaly pierwsze etapy
rozwoju zyworodnos$ci obligatoryjne;j. Interesujgcych
danych na temat ewolucji zyworodnosci dostarczajg
takze niektore gatunki wspoélczesnie zyjacych ryb
chrzgstnoszkieletowych oraz jaszczurek, u ktorych
wystepuje wewnatrzgatunkowe zrdéznicowanie form
rozrodu. Na przyktad populacje podgatunku Galeus
arae arae z rodziny rekinkowatych, Scyliorhinidae,
nalezg do form zyworodnych, podczas gdy G. a. an-
tilensis do jajorodnych. Podobnie obie formy rozrodu
sa cecha jaszczurki zyworodnej, Zootoca vivipara.
Do form zyworodnych naleza populacje zyworddki
zamieszkujace strefe klimatu umiarkowanego, pod-
czas gdy populacje zasiedlajace rejony potudniowe;j
Europy (pdtnocna Hiszpania, potudniowa Francja,
obszary austriackich Alp Karnijskich i sgsiadujacy
z nimi obszar Stowenii) sg jajorodne. Mtode jaszczur-
ki rodzg si¢ po ok. 50-90 dniach od zaptodnienia jaj.
Ostony jajowe pekaja czesto dopiero w czasie porodu,
jeszcze w ciele samicy. W Pirenejach i na Sachalinie
samica sktada jaja, z ktorych jaszczurki wylegaja sie
czesto po okoto 1-24 godzin od ztozenia.

Powyzsze dane sa znakomitym przyktadem ilu-
strujacym hipotetyczny scenariusz ewolucji zywo-
rodnosci (Ryc. 1). Tak wigc, to najprawdopodobnigj
mozliwos$¢ przetrzymywania jaj zawierajacych za-
rodki w bardziej zaawansowanych stadiach rozwo-
ju doprowadzita do powstania zyworodnosci, ktora
w najprostszej formie jest ekstremalng formg jajorod-
nosci. W pierwszych etapach ewolucji zyworodnosci
zarodki mogly w organizmie samicy zachowac cat-
kowitg autonomig, natomiast kolejne jej etapy, w kto-
rych nastepowato wydtuzanie czasu przetrzymywania
zarodkow powodowato tworzenie roznorodnych za-
leznosci pomiedzy zarodkiem i samicg, powigzanych
z procesami wymiany metabolitow i dostarczania za-
rodkowi substancji odzywczych po wyczerpaniu si¢
zapasow zottka.
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Dlaczego niektore zarodki stajq si¢ kanibalami?

Pojawienie si¢ zyworodno$ci wielokrotnie wsrod
kregowcow, a czesto w danej gromadzie czy taksonie
0 nizszej randze oznacza, ze za kazdym razem ewo-
luowata ona niezaleznie z jajorodnos$ci wystepujacej
u bezposredniego przodka. Niezalezne pojawianie
si¢ zyworodno$ci ma tez inny aspekt, a mianowicie
za kazdym razem wiaze sie z innymi modyfikacjami
umozliwiajagcymi inkubacje zarodka. U owodniow-
cow modyfikacjom podlega zawsze ten sam zespot
tkanek. Ze strony zarodka sg to btony ptodowe: owod-
nia, omocznia, kosmowka, btona z6ttkowa, natomiast
ze strony samicy: wyspecjalizowane fragmenty ja-
jowodoéw, tworzace najczesciej macice. Wsrdd ryb
i plazow rodzaj tkanek zaangazowanych jest bardziej
zréznicowany. Ze strony zarodka to najczesciej ob-
ficie unaczynione partie ciata jak na przyktad wore-
czek zottkowy, woreczek osierdziowy, ktore posiada-
ja Scienialy nabtonek, natomiast ze strony samicy to
gtéwnie tkanki budujace uktad rozrodczy, czyli jajo-
wod lub jajnik. Stopien modyfikacji wszystkich wy-
zej wymienionych struktur zalezy od relacji zarodek-
samica. Jesli zarodek zachowuje duza autonomie,
wowczas organizm samicy dostarcza mu tylko ochro-
ny oraz zapewnia wymiane gazowa. W takiej sytuacji
zarodek podczas rozwoju korzysta tylko z zapasow
z6ttka nagromadzonego w oocycie (zyworodnosé
lecytotroficzna). Wowczas rodzace si¢ zarodki sa
niewielkich rozmiaréw, co oznacza, ze ich masa jest
nizsza od pierwotnej masy oocytu. Jesli rodzace sie
zarodki przewyzszaja mas¢ oocytu, to mamy dowod
na otrzymywanie przez nie substancji odzywczych od
samicy (zyworodno$¢ matrotroficzna).

Sposob przekazywania i rodzaj tych substancji
jest ogromnie zréznicowany. Jednym z najprostszych
sposobow wystepujacym u wielu gatunkéow ryb
chrzestnoszkieletowych i plazow ogoniastych (np.
Salamandra atra) jest oofagia i adelfofagia. Zjawiska
te sa mozliwe dzieki odmiennej regulacji hormonal-
nej cyklu rozrodczego, objawiajacego si¢ dojrzewa-
niem kolejnych generacji oocytow, pomimo obecno-
$ci zarodkow w macicy, ktore u innych kregowcow
jest hamowane przez wytwarzanie funkcjonalnego
ciatka zolttego (corpus Iluteum). Ten typ matrotrofii
nie wymaga zadnych modyfikacji tkanek ani ze stro-
ny samicy ani zarodka. Zarodki odzywiaja si¢ oocyta-
mi zasobnymi w zo6ttko lub — przejawiajac wewnatrz-
maciczny kanibalizm pozeraja zarodki powstate
z pozniej zaptodnionych jaj. W koncowym efekcie
w kazdym jajowodzie tylko najstarszy zarodek finali-
zuje rozwdj i rodzi si¢ jako doswiadczony drapieznik.
Wsrdd owodniowcow takie zjawiska nie wystepuja,
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gdyz wydtuzone przetrzymywanie zarodkéw w ciele
macicy stato si¢ mozliwe dzigki wytwarzaniu przez
komorki ciatka zottego hormonu — progesteronu, ha-
mujacego okresowo skurcze jajowodow oraz dojrze-
wanie kolejnych generacji oocytow.

Wzajemne relacje pomiedzy samicq i zarodkiem
sq bardzo zréznicowane

Kolejnymi etapami w ewolucji zyworodnosci byto
pojawianie si¢ okresowych modyfikacji w uktadzie
rozrodczym samic. Najczgsciej zwigzane sg one ze
wzrostem unaczynienia $cian jajowodow, zapobiega-
jacym niedotlenieniu zarodkoéw oraz uzyskaniem zdol-
nosci do wytwarzania réznych substancji odzywczych
tworzonych przez komorki nabtonka jajowodu uwal-
nianych do $wiatla narzadu lub przekazywanych bez-
posrednio komorkom zarodka, wyspecjalizowanym
w absorpcji. Te modyfikacje przyczynity si¢ do powsta-
nia réznorodnych narzadéw (np. tozysk) stuzacych do
wymiany metabolitow miedzy zarodkiem i samicag, kto-
re wydhuzyty okres inkubacji zarodkow w ciele samicy.
Tutaj warto dodac, ze w ewolucji kregowcow pojawi-
ty sie takze modyfikacje innych tkanek, umozliwiaja-
cych inkubacj¢ zarodkow. U ryb doskonatokostnych
dotyczg one jajnikéw, a takze niektorych partii skory
tworzacych kieszenie lub torby lggowe przez samce
konikéw morskich (Syngnanthidae). Te ostatnie formy
wykluczajg konieczno$¢ zaptodnienia wewnetrznego,
a nawet zwiazku zarodka z samics, ale sg zgodne ze
skrocong definicjg zyworodnos$ci zawartej w Ency-
clopedia of Reproduction (1998) okreslajacej ja jako
»--- Todzenie zywych zarodkow (nie jaj) inkubowanych
w ciele rodzicow...”. Niemniej jednak nie ulega watpli-
wosci, ze dominujacg role w inkubowaniu zarodkoéw
odgrywaja w kazdej gromadzie kregowcow samice.

U ryb chrzestnoszkieletowych oraz ptazow bezno-
gich wyspecjalizowane fragmenty jajowodow prze-
trzymujace zarodki po opuszczeniu przez nie osto-
nek jajowych uzyskaty zdolnos¢ do sekrecji roznych
ptyndéw zawierajacych biatka i1 tluszcze (histotrof,
mleczko maciczne) wydzielanych do ich $wiatla,
anastepnie wchtanianych przez nabtonki powierzchni
ciata zarodka jako pokarm. Wyspecjalizowane frag-
menty jajowodow u niektorych zyworodnych plasz-
czek (Rajidae) moga tworzy¢ tez taSmowate wypustki
(= trofonematy), ktore trafiaja przez szpare skrzelo-
wa, zwang tryskawkg do gardzieli zarodka, uwalnia-
jac sekrecje do $wiatta lub przekazujac je komorkom
nabtonka jamy gebowej zarodka (Ryc. 2 A). Podobnie
u niektorych zyworodnych ryb doskonatokostnych —
Jenynsia linneata czy Cymatogaster aggregata wWy-
stepuje wrastanie tkanki jajnika pomiedzy szpary
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skrzelowe stuzace do wymiany gazowej, ale u Ogilba
cayurum wrastajaca do jamy gebowej zarodka tkan-
ka jajnika tworzy brodawke i wykazuje wzmozong
aktywnos$¢ wydzielnicza.

Zdolnos¢ do wydzielania substancji zawierajacych
biatka i thuszcze jest powstata niezaleznie modyfi-
kacjg wsrod ptazéw beznogich (np. wsrod przedsta-
wicieli podrodziny Typhlonectidae). Mogg one by¢
wydzielane do $wiatta jajowodoéw i wchtaniane przez
rozro$nigte skrzela zewnetrzne zarodkow, ktoére maja
nietypowy, workowaty ksztatt. Jednak najbardziej
unikalng adaptacja zarodkéw jest histofagia, czyli
zjadanie nabtonka jajowodéw przez zarodki zaopa-
trzone w specjalne zeby, funkcjonujace tylko w okre-
sie zarodkowym. Ustawiczne zeskrobywanie nabton-
ka jest rownocze$nie czynnikiem stymulujacym jego
intensywne narastanie.

Ryc. 2. Zréznicowane przystosowania do przekazywania substancji po-
karmowych ws$rdd organizméw matrotroficznych. A — trofonematy wni-
kajace przez szparg skrzelowa (tryskawke) do gardzieli u ptaszezki. B —
trofotenia, czyli odrosla, bedace uzewnetrznieniem uktadu pokarmowego
zarodkow u przedstawicieli rodziny Goodeidae. C — cigza wewnatrzpg-
cherzykowa — zarodki gupika otoczone przez komorka pecherzyka jajni-
kowego przetrzymywane w $cianie jajnika.

Lozysko — najbardziej wyspecjalizowany narzad
w przekazywaniu substancji pomiedzy zarodkiem
i samicq

Lozysko jest narzadem powstalym ze Scistego po-
laczenia (fuzji) tkanek zarodka i samicy, ktore stuza
do wymiany fizjologicznej czyli pobierania pokarmu,
eliminacji metabolitow i wymiany gazowej. Ta defi-
nicja umozliwia zaklasyfikowanie jako tozysko na-
rzadéw wystepujacych nie tylko u ssakdéw tozysko-
wych, lecz takze u torbaczy oraz wsrdd ryb i gadow
tuskonosnych. Takie $ciste polgczenia wystepujace
wsérod ryb chrzestnoszkieletowych (np. u ptaszczki
Gymnura micrura) dotyczg trofonemat wnikajacych
do gardzieli (Ryc. 2 A).

Wsérod zyworodnych ryb doskonatokostnych za-
rodki przetrzymywane sg w jajnikach. U wszystkich
przedstawicieli tego taksonu stanowigcych polowe
wszystkich wspotczesnie zyjacych kregowcow, czy-
li ok. 29 tys. gatunkéw — uktad rozrodezy sktada sig
zasadniczo z gonad, a wigc u samic nie wystepuja
jajowody. Zyworodno$é w tej grupie jest strategia
rzadka — dotyczy ok. 3% gatunkéw (ok. 500 gatunkow),

ale powstala niezaleznie w kilku rzgdach. Najwicksza
liczba gatunkoéw zyworodnych wystepuje wsrdd ryb
pickniczkowatych (Poeciliidae) zasiedlajacych gtow-
nie Stany Zjednoczone i Ameryke Potudniows oraz
Goodeidae, ktore wystepuja w stanie Newada i w Mek-
syku. Wymieniam te rodziny jako przyktad unikalnych
i bardzo odmiennych modyfikacji w relacji zarodek-
samica. W pierwszym przypadku tozysko tworzy si¢
pomigdzy komdrkami pecherzykowymi oocytu, ktore
po zaptodnieniu tworzg miedzy sobg polaczenia Sci-
ste 1 posrednicza w przekazywaniu wszystkich sub-
stancji do zarodka tkwigcego w $cianie jajnika. Taki
stan okresla si¢ jako cigza wewnatrzpecherzykowa,
a wyjatkowym zjawiskiem jest tutaj brak owulacji
i utworzenie przez komorki Graffa sktadowej lozyska
(Ryc. 2 C). U ssakow komorki pecherzyka jajniko-
wego tworzg wspomniane powyzej ciatko zotte, ktore
w przypadku zaptodnienia i zagniezdzenia si¢ zarod-
ka hamujg dojrzewanie kolejnych generacji oocytow
oraz wytwarzajg hormony (gestageny) podtrzymuja-
ce cigze. U pigkniczkowatych komorki Graffa odgry-
wajg istotng role¢ w utrzymaniu cigzy, ale nie hamujg
dojrzewania kolejnych generacji oocytow. Umozliwi-
to to pojawienie si¢ jeszcze innego, unikalnego wsrod
ryb kostnoszkieletowych zjawiska — cigzy zwielo-
krotnionej (spotg¢gowanej), kiedy to w jajniku obser-
wuje si¢ wiele generacji rozwijajacych si¢ zarodkow.
W drugim przypadku, u przedstawicieli rodziny Go-
odeidae, zarodki rozwijajg si¢ w jamie jajnika, do kto-
rej tworzony jest histotrof, wchianiany przez nabto-
nek jelita zarodka, wyspecjalizowany funkcjonalnie
w absorbowanie substancji z otoczenia. Nablonek je-
lita ulega uzewnetrznieniu, tworzac rozetowate uwy-
puklenia w formie odrosli wokot odbytu (Ryc. 2 B).

U ryb chrzestnoszkieletowych najczesciej wyste-
puje tzw. lozysko woreczka zoltkowego. Pomiedzy
Sluzowka macicy a Scianami bogato unaczynionego
woreczka zottkowego dochodzi do adhez;ji, co utatwia
bezposrednie przekazywanie substancji odzywczych
zarodkom. Zarodki Scoliodon laticaudus ulegaja bar-
dzo wezesnej implantacji przylegajac dystalnym frag-
mentem woreczka zottkowego do Sciany $luzowki
macicy. Ich jaja sg nietypowe wérdd zartaczy, gdyz sg
mikrolecytalne oraz pozbawione ostonek jajowych,
a wiec podobne jak u ssakow, totez relacje pomigdzy
zarodkiem i samicg przypominajg zaleznos$ci istnieja-
ce u ssakow drapieznych.

W tworzeniu lozyska owodniowcow biorg udziat
btony ptodowe zarodka, najczesciej obficie unaczy-
nione: btona woreczka zottkowego i omocznia, a takze
kosmowka. Kontaktujgc si¢ ze Sluzéwka macicy moga
do niej przylega¢ lub wrasta¢ w glab endometrium
jak to si¢ dzieje u ssakow.
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Wsrod gadow tuskonosnych istotna rolg petni roz-
rastajgca si¢ wraz ze wzrostem zarodka znakomicie
unaczyniona omocznia oraz btona zottkowa. Wtasci-
we miejsce kontaktu zarodka z btong jajowdow two-
rzy si¢ w miejscu oddzielenia si¢ izolowanego frag-
mentu woreczka zottkowego (Ryc. 3).

owodnia
jama owodni

btona kosméwkowo
omoczniowa

jama omoczni

celoma —

pierwotne Zéttko — omocznia

kosméwka woreczek zottkowy

izolowana, dystalna czes¢ zottka

btony tworzace fozysko

Ryc. 3. U gadow tuskonos$nych tozysko utworzone jest przez btony ota-
czajace izolowana dystalng czgs$¢ zottka.

Dobrze zanalizowanym przypadkiem zyworod-
nosci sg potudniowoamerykanskie scynki z rodzaju
Mabuya, wykazujace ekstremalng forme odzywiania
przez tozysko. Podczas rozwoju zarodki zwigkszaja
swoja mas¢ az 0 99%, w stosunku do suchej masy
mikrolecytalnych oocytow osiagajacych zaledwie
0,9-1,3 mm.

Zrbéznicowanie tozysk wystepuje takze wérod ssa-
kow tozyskowych, u ktorych zyworodno$¢ wywodzi
si¢ od jednego przodka. Wczesna implantacja bla-
stocysty wywotata zréznicowanie na grupg komorek
zewnetrznych dajacych przyszty fragment lozyska
zwany trofoblastem oraz grupe komorek, z ktorych
roznicujg si¢ tkanki zarodka zwany wezetem zarod-
kowym. Dla rozwijajacego si¢ zarodka w przysztosci
zostanie utworzone tozysko, gtownie przez kosmowke
1 omoczni¢ posredniczace w wymianie fizjologiczne;j
i interakcjach hormonalnych. Ale typy tozysk wsrod
sakow tozyskowych sg rézne; np. u ssakdw parzysto-
kopytnych tzw. tozysko nabtonkowo-kosmowkowe,
u migsozernych $rédbtonkowo-kosméwkowe, nato-
miast gryzonie i ssaki naczelne wykazujace znaczng
redukcje wszystkich tkanek posrednich, co powo-
duje $ciste potaczenie naczyn krwionosnych samicy
1 zarodka zwane tozyskiem krwio-kosmowkowym.
Z tego tez powodu implantacja zarodkéw wywotuje
takze wiele wzajemnych interakcji pomigdzy zarod-
kiem i samica. Komorki §luzowki macicy wytwarzaja
biatka — blastokininy oraz proteazy, ktdre rozpusz-
czajg komorki warstwy promienistej (zona radiata)
utatwiajac adhezje trofoblastu, ktory z kolei induku-
je zmiany w blonie $§luzowej macicy (endometrium)
macicy, powodujace wzrost jej unaczynienia w tkan-
ce tacznej 1 wzmozong aktywno$¢ wydzielniczg po
implantacji zarodka (Ryc. 4).
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Zyworodno$é jako adaptacja

Przyczyny tak wielokrotnego i niezaleznego po-
wstania zyworodnoS$ci sugeruja, ze ten typ rozrodu
popierany przez dobor naturalny przynosil ogromne
korzysci w okreslonych warunkach. U ryb chrzest-
noszkieletowych czgéciej wystepuje ona u form pe-
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Ryc. 4. Poczatkowe fazy implantacji zarodka u ssakoéw tozyskowych im-
plikujace zmiany w $cianie macicy. Zarodek wykazuje zréznicowanie na
komorki trofoblastu, posredniczace w wymianie substancji pokarmowych
oraz komorki wezta zarodkowego: hipoblast, amnioblast epiblast, z kto-
rych rozwinie si¢ zarodek. Syncytiotrofoblast i syntrofoblast stanowi ze-
wnetrzna cz¢s¢ trofoblastu posiadajaca zdolnos¢ inwazji w $ciang macicy
znacznie zwigkszajaca powierzchni¢ wymiany sktadnikow odzywcezych.

lagicznych (np. u zartaczy czy mant Mobulidae)
niz przydennych (np. plaszczki), co sugeruje, ze to
najprawdopodobniej zyworodnos¢ umozliwiata zasie-
dlenie wod otwartych poprzez przeniesienie rozwoju
do wnetrza ciata samicy, co umozliwito nieograniczo-
ne przemieszczanie si¢ w dogodne siedliska. U ryb
doskonatokostnych zyworodnos¢ wystepuje gtownie
u gatunkéw o niewielkich rozmiarach. Spo$rod wy-
mienionych grup tylko skorpenowate osiagaja wiel-
kos¢ powyzej 30 cm, natomiast wiekszo$¢ osigga
rozmiary zaledwie kilku centymetrow. Tak wigc, do-
bor naturalny popierat kazda forme opieki nad potom-
stwem, w tym zyworodno$¢, ktora zwigkszala szanse
przezycia potomstwa. Dzigki temu sukces rozrodczy
jest mozliwy wsrod organizmow, u ktorych wielkosé
sktadanych jaj lub/oraz ich liczba jest skorelowana
z wielkoscig ciata.

Wsrod gadow tuskonosnych obserwuje sie wyraznie
czestsze wystepowanie form zyworodnych w chtod-
niejszym klimacie, pomimo, ze ten sam gatunek lub
gatunek blisko z nim spokrewniony wystepujacy
w cieplejszym rejonie jest jajorodny, np. wspomniana
jaszczurka zyworodna lub gniewosz plamisty Coro-
nella austriaca. Pozostawianie ztozonych jaj w gniez-
dzie w rejonach klimatu umiarkowanego niesie ry-
zyko, ze zarodki, ktérych tempo rozwoju jest $cisle
uzaleznione od temperatury nie sfinalizuja rozwoju
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przed nastaniem okresu optymalnego dla zerowania
lub przed nadejsciem zimy. Tak wigc, stopniowe wy-
dtuzanie okresu przetrzymywania jaj w ciele samicy,
wygrzewajacej si¢ w ciggu dnia na stoncu, zapewnia
zarodkom wyzszg temperaturg, wptywajacg na przy-
$pieszenie tempa ich rozwoju. Zyworodno$é¢ daje
réowniez korzys$ci gatunkom wystepujagcym na pusty-
niach np. scynkom; skrajnie wysokie temperatury po-
wodowalyby przegrzewanie jaj wywotujac $miertelne
uszkodzenia lub wysuszanie jaj, natomiast zdolno$ci
termoregulacyjne samic decydujacych o poddaniu si¢
solaryzacji lub chowaniu si¢ przed stoncem w zacie-
nione miejsca obniza $miertelno$¢ zarodkow.

Kiedy zyworodnos$¢ pojawila sie wSréd kregowcow
po raz pierwszy?

Na to pytanie do niedawna odpowiedz byta bar-
dzo trudna, bo szczatki wymarlych zwierzat zacho-
wuja si¢ glownie w postaci skamieniatych tkanek
zmineralizowanych (z¢by, elementy szkieletu), a nie
miekkich tkanek uktadu rozrodczego. Znaleziska
z paleozoiku wsrod wymartych przedstawicieli ryb
pancernych zwanych tarczowcami (Placodermi) z ro-
dziny Ptyctodontidae dotyczace zmodyfikowanych
ptetw brzusznych, pozwalaty domniemywaé obec-
no$¢ inseminacji wewngtrznej (a takze zaplodnienia
wewnetrznego®) w tej grupie, gdyz pletwy byty
podobne do ptetw brzusznych wspodtczesnych ryb
chrzestnoszkieletowych, u ktorych funkcjonujag one
jako narzady kopulacyjne. Domniemywany w la-
tach 60. XX wieku sposob przekazywania gamet
u przedstawicieli rodziny Ptyctodontidae nie sugero-
wal, Ze bylo to zjawisko szeroko rozprzestrzenione
w tej grupie ryb. Ponadto, nie przypuszczano nawet,
ze ryby chrzgstnoszkieletowe, najblizej spokrewnio-
ne z tarczowcami mogly ten sposéb po nich odzie-
dziczy¢. Powszechnie sugerowano tez, ze zaptodnie-
nie zewngtrzne byto pierwotnym sposobem rozrodu
kregowcow, a przekazywanie plemnikow do drog
rodnych samicy i przetrzymywanie zarodkow jest
bardziej zmodyfikowanym sposobem rozrodu, ktory
pojawil si¢ w ewolucji kregowcoOw znacznie pdzniej.
Tym bardziej nie przypuszczano, ze wsrodd tarczow-
coOw wystepowaty tak wyspecjalizowane modyfikacje
zwigzane z zyworodnos$cia.

Ten stan wiedzy zmienity badania prowadzone
przez zespot paleontologéw australijskich (J. A. Long,
K. Trinajstic, G.C. Young) i angielskich (Z. Johanson
z Muzeum Historii Naturalnej w Londynie). Znalezli

oni w okolicy Kimberley w Zachodniej Australii,
w poktadach z gérnego dewonu w formacji Gogo
znakomicie zachowane zarodki w ciele samic z ro-
dzaju Materpiscis, Austroptyctodus 1 Incisoscutum,
nalezgcych do trzech réznych grup ryb pancernych —
gromady dominujacej w faunie morskiej syluru i de-
wonu, czyli ok. 360—430 mln lat temu. Jest to rzadki
przypadek znaleziska, w ktoérym znakomicie zostaty
zachowane tkanki miekkie. Poczatkowo sadzono,
ze zachowane tkanki wewnatrz samicy Materpiscis
attenboroughi sa zawartoscig zotadka. Jednakze nie-
naruszony stan zachowanych lusek oraz struktury,
ktore zinterpretowano jako pepowing taczacag zaro-
dek z organizmem samicy i z6ttko, jednoznacznie
wskazywaty na obecnos$¢ zarodka. Ponadto, zarodek
wewnatrz organizmu samicy byt w zaawansowanym
stadium rozwoju zarodkowego, co wskazywato na
istnienie ztozonych strukturalnie zaleznos$ci mig-
dzy zarodkiem i samicg, porownywalnych z istnie-
jacymi obecnie wérdd niektorych zyworodnych ryb
chrzgstnoszkieletowych (Ryc. 5). Rodzaje Materpi-
scis, Austroptyctodus nalezg do grupy tarczowcow,
u ktorych wystgpowat wyrazny dymorfizm piciowy,
A B C

De Galeo laui,

CA?YT 171

Ryc. 5. Zalezno$ci pokarmowe pomiedzy zarodkiem i samica u ryb
chrzgstnoszkieletowych. Zjawisko zyworodnosci wérdd ryb chrzgstnosz-
kieletowych znane byto juz w starozytnosci i zostato opisane przez Ary-
stotelesa w Historia Animalium (http://www.sharkinfo.ch/SI1_00e/vivi-
pary.html). B —rekonstrukcja Materpiscis attenboroughi w trakcie porodu
(http://www.sharkinfo.ch/SI1_00e/vivipary.html). C — bogato unaczy-
niony woreczek zottkowy po wyczerpaniu si¢ zoltka przylega do $cia-
ny macicy i staje sie narzadem posredniczacym w wymianie substancji
pokarmowych. U wszystkich zyworodnych ryb chrzgstnoszkieletowych
pomigdzy woreczkiem zottkowym a zarodkiem obecny jest przewod —
»pepowina”, ktorego powierzchnia posiada liczne wypustki.

natomiast /ncisoscutum nalezat do grupy Arthrodira,
w ktorej nie wystepuje tak wyrazny dymorfizm jak
u Ptyctodontidae. Obie te grupy byly ze soba blisko
spokrewnione, co $wiadczy¢ moze o fakcie odzie-
dziczenia zaptodnienia wewnetrznego od wspolnego
przodka, a tym samym, ze zjawisko to powszechnie
wystepowato wsrod tych pierwotnych szczgkowcow.
Fakt ten wskazuje na jeszcze dalej idgce implikacje.
Do niedawna gromade Placodermi klasyfikowano
jako grupe siostrzang wzgledem ryb chrzgstnosz-
kieletowych, a obecnie jest uznawana za najbardziej
pierwotng szczgkowcow. Jedli wiec inseminacja,

3 Inseminacja to wprowadzenie plemnikow do drdg rodnych samicy, a zaptodnienie to fuzja gamet: oocytu i plemnika. Obecnie wiadomo, ze insemina-

cja nie zawsze prowadzi do zaptodnienia wewnatrz drog rodnych samicy.
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Ryc. 6. Filogenetyczne pokrewienstwa wsrod krggowcow wskazujace
grupe tarczowcow, Placodermi jako grupe wyjsciowa dla szczgkowcow
Gnathostomata. * — takson Osteichthyes zawiera ryby promienioptetwe
(Actinopterygii) oraz mig¢$nioptetwe (Sacroprerygii), do ktorego naleza
ryby dwudysznei latimerie oraz wszystkie czworonogi, czyli ptazy, gady,
ptaki i ssaki, tworzace grup¢ owodniowcow (Tetrapoda = Amphibia +
Amniota).

wystepujaca powszechnie wsrdd tarczowcow i jako
jedyna wsrod chrzestnoszkieletowych zostata odzie-
dziczona po wspolnym przodku, to by¢ moze jest to
cecha pierwotna dla szczgkowcow, ktora pojawita sie
juz na poczatku paleozoiku (Ryc. 6).
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Stowniczek:

Lecytotrofia — wykorzystywanie podczas rozwoju zarodkoéw
zapasow zoltka nagromadzonego przed zaplodnieniem; wyste-
puje u organizmoéw jajorodnych i zyworodnych.

Matrotrofia — wykorzystywanie przez zarodki w trakcie inku-
bacji réznego rodzaju substancji tworzonych przez organizm
samicy.

Oofagia — wykorzystywanie przez inkubowane zarodki jako
pokarm kolejnych generacji oocytow (np. zartacze, Salamandra
atra).

Adelfofagia — wykorzystywanie przez inkubowane zarodki
jako pokarm zarodkow powstatych z pdzniej zaptodnionych jaj
(np. rekin piaskowy).

Histotrofia — odzywianie si¢ zarodkow sekrecjami tworzonymi
do $wiatla jajowodu lub jajnika; np. mleczko maciczne, trofone-
maty (np. ryby chrzgstnoszkieletowe, niektore ptazy beznogie).
Histofagia — odzywianie si¢ zarodkow tkankami samicy
np. nablonkiem jajowodu (niektore plazy beznogie np. marsz-
czelcowate).

Placentotrofia — przekazywanie substancji odzywczych zarod-
kom przez lozysko, powstale dzigki przyleganiu tkanek zarodka
i samicy.

Lozysko — narzad powstaty dzigki $cistemu przyleganiu lub fu-
zji tkanek zarodka i samicy wykorzystywany do wymiany sub-
stancji pokarmowych 1 metabolitow.

Il Dr hab. Anna Pecio jest adiunktem w Zaktadzie Anatomii Porownawczej Instytutu Zoologii Uniwersytetu Jagiellonskiego. E-mail: anna.pecio@uj.edu.pl.

NEUTROFILE — NIEUSTRASZENI POGROMCY PATOGENOW

Lukasz Pijanowski, Magdalena Chadzinska (Krakow)

Neutrofile, zwane inaczej granulocytami obojet-
nochtonnymi lub leukocytami polimorfonuklearnymi
(ang. polymorphonuclear leukocytes, PMN) sg naj-
liczniejszymi komodrkami ukladu odpornosciowego
krazacymi we krwi i stanowig az 50-70% wszystkich
leukocytow. W ciggu jednego dnia w stanie fizjolo-
gicznym produkowane jest ok. 10" neutrofili. Proces
tworzenia leukocytow, okreslany jako granulocytopo-
eza odbywa si¢ w szpiku kostnym, gdzie neutrofile po-
wstajg z multipotencjalnych komorek macierzystych.
Ze szpiku kostnego PMN dostajg si¢ do krazenia,
w ktorym zyja 7-10 godzin, po czym umieraja prze-
waznie na drodze apoptozy (programowana $mierc¢
komorkowa). Neutrofile s3 komorkami ostatecznie
zréznicowanymi i nie sg zdolne do namnazania sig.

Po czym mozna poznaé neutrofile?

Jak juz wspomniano neutrofile sg inaczej nazywa-
ne leukocytami polimorfonuklearnymi, czyli wielo-
jadrzastymi. Nazwa ta ma zwigzek z ksztattem ich
jadra komorkowego, ktére jest podzielone na pflaty.

Liczba ptatow jadra ma $cisty zwigzek z tym jak dhu-
go granulocyty obojetnochtonne znajdujg si¢ w kra-
zeniu. Komorki, ktore niedawno opuscity szpik kost-
ny i dostaty si¢ do krazenia maja jadro podzielone na
dwa segmenty, natomiast w miar¢ dojrzewania liczba
segmentow zwigksza si¢, az do pigciu. Liczba ptatow
jadra moze mie¢ znaczenie diagnostyczne. Okazuje
si¢ bowiem, ze zwigkszanie si¢ ich liczby powyzej
pieciu, czyli tzw. hipersegmentacja czesto jest zwig-
zana z wystepowaniem takich chorob jak: biataczka,
przewlekte zapalenie nerek, nowotwory, sepsa, czy
niedobor witaminy B, i kwasu foliowego. Ponadto
w zwiazku z funkcja pelniong przez PMN posiada-
ja one w cytoplazmie liczne ziarnisto$ci zawierajace
biatka o aktywnosci przeciwbakteryjnej, przeciwwi-
rusowej i przeciwgrzybicznej (Ryc. 1).

Mozna wyr6zni¢ cztery typy ziarnistosci neutrofili:
pierwszorzedowe, drugorzedowe, trzeciorzedowe oraz
wydzielnicze. Nazwy ziarnisto$ci zwigzane s3 z kolej-
nos$cig ich pojawiania si¢ w trakcie réznicowania si¢
komorek. Kolejnos¢ pojawiania si¢ ziarnistosci na po-
szczeg6lnych etapach réznicowania PMN determinuje




