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Abstrakt

Obecna Kklasyfikacja rozrodu na jajorodnosé i zyworodnosé stosuje nastepujace kryteria: produktu uwalnia-
nego przez samice (gamete/jajo versus zarodek) oraz Zrédla pokarmu/energii dla rozwoju zarodka. Jajorod-
nosé, pierwotna strategia wystepuje w kazdej z gromad kregowcow. Charakteryzuje sie skladaniem jaj lub
rozwijajacych sie zarodkéw w oslonkach zawierajacych obligatoryjnie zéltko powstale podczas witellogene-
zy. Zyworodnosé wyksztalcila sie z jajorodnosci poprzez wydluzanie czasu przetrzymywania zarodkéw w or-
ganizmie samicy. Poczatkowe formy zyworodnosci (obecnie z. lecytotroficzna) sprawialy trudnosci w kla-
syfikacji, zwlaszcza u ryb chrzestnoszkieletowych, plazéw i gadéw, u ktérych stosowano dawniej termin
Jjajozyworodnos¢”. Zyworodnosé pojawila sie niezaleznie u przedstawicieli kazdej z gromad kregowcéw,
z wyjatkiem ptakéw, charakteryzujac sie coraz dluzszym przetrzymywaniem zarodkéw w drogach ukladu
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rozrodczego samic (cigza) po wyczerpaniu sie zoéltka. Sprzyjalo to ochronie, wzrostowi masy ciala oraz
zaawansowaniu rozwoju zarodka, kosztem dostarczania substancji odzywczych przez samice (matrotrofia),
wchlanianych przez powierzchnie ciala, pobieranych przez uklad pokarmowy lub przekazywanych przez
lozyska. Podobne adaptacje wytworzyly niektére gatunki ryb i plazéw inkubujac zarodki poza ukladem roz-

rodczym samicy.

Slowa kluczowe: jajorodnosé, zyworodnosé, kregowce, lecytotrofia, matrotrofia, inkubacja zarodkéw

Abstract

Modern classification of animal reproduction into oviparity and viviparity is based on two criteria: the prod-
uct that exits the female (a gamete or egg/an neonate), and the source of fetal nutrition (yolk/matrotrophy).
Oviparity, present in all vertebrate classes, involves depositing gametes or embryos in yolk-filled envelopes
formed during vitellogenesis. Viviparity evolved from oviparity through extended embryonic retention. Early
forms of viviparity, now termed lecithotrophic viviparity, were difficult to classify, especially in cartilaginous
fishes, amphibians, and reptiles, previously grouped as “ovoviviparous.” Viviparity arose many times and
independently in all vertebrates, except birds and is defined by prolonged gestation, also after yolk deple-
tion. This shift enhanced fetal protection, increased body mass, and allow for more advanced development.
It also required maternal nutrient delivery (matrotrophy), taking through absorption, ingestion, or placental
exchange. Similar protective strategies evolved in some fish and amphibians, that incubate embryos outside

the female reproductive tract.

Keywords: oviparity, viviparity, vertebrate, lecitotrophy, matrotrophy, incubation

WPROWADZENIE

Ponad 540 mln lat ewolucji kregowcow
wytworzylo niezwykle zréznicowane strategie
rozrodcze, umozliwiajace prawidlowy rozwdj
i przezycie potomstwa do czasu uzyskania doj-
rzalosci plciowej i osiaggniecia przez nie suk-
cesu rozrodczego. W kazdej z gromad obser-
wujemy dominacje jednej ze strategii rozrodu,
czyli jajorodnosci lub zyworodnosci, w ktérych
liczba potomstwa oraz dlugo$é rozwoju zarod-
kowego i stan jego dojrzalosci po wylegu lub
porodzie przedstawia szerokie spektrum sta-
diéw — np. stadium larwalne, osobniki niedoj-
rzale i wymagajace opieki oraz dostarczania
im pokarmu po osobniki samodzielne. Ewolu-
cje strategii rozrodczych wsréd kregowcow zo-
brazowano na Rycinie 1, natomiast zestawienie
wystepowania poszczegdlnych strategii rozrod-
czych w réznych taksonach zwierzat kregowych
przedstawiono w Tabeli 1. Opuszczanie oslo-
nek jajowych moze mieé miejsce zaraz po zlo-
Zeniu jaja, a czasem moze sie zdarzyé, ze wyleg

poprzedzi poréd. W takiej sytuacji uwolnione
organizmy majg prawie identyczny stan rozwo-
ju, ale produktem finalnym samicy jest jajo lub
noworodek, a wiec strategie rozrodu w powyz-
szym przykladzie sg definiowane odpowiednio
jako jajorodnosé lub zyworodnosé, co ilustruje
jak obie strategie moga sie przenikaé i zmie-
niaé¢ w zaleznosci od sytuacji i warunkéw $ro-
dowiska zycia danego gatunku. Takich przykla-
déw dostarczaja strategie niektérych gatunkow
ryb chrzestnoszkieletowych (np. Galeus arae)
oraz gadéw luskonosnych. Przykladem sg dwa
gatunki scynkow, Lerista bougenvillii i Saiphos
equallis (Fairbairn i in., 1998; Parsons i Candi-
leri, 1986; Qualls i Shine, 1980; Whittington
i in., 2022) oraz jaszczurki zyworédki Zootoca
vivipara (Heulin i in., 1993), u ktérych obserwu-
jemy zaréwno jajorodnosé jak i zyworodnosé.
Obecnos$¢ obu strategii oznacza, ze dlugosc
przetrzymywania zarodkéw jest zalezna od
czynnikéw Srodowiskowych. Populacje, ktére
wystepuja w najbardziej poludniowych obsza-
rach zasiegu sa zazwyczaj jajorodne, co ozna-
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Sktadanie gamet do wody

1

Zaptodnienie zewnetrzne

(rozwaj zarodkowy w Srodowisku
zewnetrznym az do wylegu/opuszczenia
ostonek jajowych)

Wewnetrzna asocjacja gamet

Inseminacja

AN

—p Zaptodnienie wewnatrz organizmu samicy

(niektore Scorpenidae)

Przetrzymywanie zarodkdw

Sktadanie jaj w stadium zygoty

w ostonkach jajowych

(ang. zygoparity)

Sktadanie jaj z zarodkami
w roinych stadiach embriogenezy

(ang. embrioparity)

Zyworodnos¢ fakultatywna*

Zyworodno$é lecytotroficzna

(zarodki wykorzystujg substancje pokarmowe
nagromadzone przed owulacjg)

wewngtrz organizmu samicy

1

Przetrzymywanie zarodkow
do sfinalizowania rozwoju i opuszczenia
ostonek jajowych
Inkubacja zarodkow

po opuszczeniu ostonek jajowych

!

Zyworodno$¢ matrotroficzna

(zarodki wykorzystujg dodatkowe Zrédfa
substancji pokarmowych produkowanych
przez organizm samicy;
przyktadami z. matrotroficznej sg oofagia,
adelfofagia, histotrofia, placentotrofia)

*te same gatunki w réznych oddalonych od siebie populacjach moga by¢ jajorodne lub zyworodne

Ryec. 1. Schemat przedstawiajacy losy rozwijajacych sie zarodkéw po zaplodnieniu zewnetrznym i in-

seminacji

cza, ze samice krdocej przetrzymuja zarodki
w drogach rodnych. Ten sposéb rozrodu zapew-
ne daje mozliwos¢ uchronienia si¢ obcigzonym
zarodkami samicom przed drapieznikami, a nie
zmniejsza ich sukcesu rozrodczego, gdyz wyso-
ka temperatura rejonéw poludniowych Europy
zapewnia szybki rozwdj zarodkéw i ich weze-
sne wyleganie. W rejonach pdélnocnych ciezar-
ne samice poddaja sie solaryzacji (nagrzewaniu
w sloricu), przyspieszajac w ten sposéb rozwaj
zarodkéw i poréd, ktéry ma umozliwié mlodym
osobnikom nagromadzenie zasobow energe-
tycznych na przezycie najblizszej zimy. Powyz-
sze gatunki sa niezwykle cennymi obiektami
badan w tworzeniu scenariusza ewolucji zywo-

rodnosci, gdyz reprezentuja stan przejsciowy
zalezny od czasu inkubacji zarodkéw.
Niewatpliwie najbardziej pierwotnym rodza-
jem rozrodu byla jajorodnosé, w ktérej haploidal-
ne gamety uwalniane byly do wody, w nastep-
stwie czego ich fuzja nastepowala w srodowisku
zewnetrznym. Material energetyczny umozli-
wiajacy rozwdj zarodka pochodzil z zéltka zde-
ponowanego w oocycie w trakcie oogenezy (wi-
tellogenezy), a wiec przed zaplodnieniem. Po
pojawieniu sie inseminacji, czyli wprowadzenia
plemnikéw do drég ukladu rozrodczego sami-
cy, pojawiala sie mozliwos¢ zaplodnienia jaj we-
wnatrz jej ukladu rozrodczego. Skladanie jaj
moglo nastepowac od razu lub po uplywie pew-
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nego czasu. Ten etap ewolucji eliminowal w du-
zej mierze marnotrawienie gamet, szczegdlnie
kosztownych energetycznie oocytéw, wynika-
jacy z ich rozpraszania sie w wodzie. Kolejnym
etapem byla mozliwo$¢ magazynowania plem-
nikéw zachowujacych zdolno$¢ do zaplodnie-
nia przez dluzszy czas, ktéra umozliwila fuzje
gamet i skladanie jaj niezaleznie od obecnosci
samcoéw w najbardziej korzystnym czasie i miej-
scu zapewniajacym dalszy bezpieczny rozwdj
zarodkéw (Dymek i Pecio, 2018; Pecio, 2001,
2010). Zaplodnienie wewnetrzne umozliwialo
tez wydluzanie czasu przechowywania zarod-
kéw chronigc je w okresie, w ktérym sa najbar-
dziej narazone na presje drapieznikéw i zmien-
ne warunki srodowiska. Skladanie jaj, z ktérych
w krétkim czasie po zlozeniu wylegalyby sie bar-
dziej zaawansowane w rozwoju osobniki, wy-
magalo deponowania coraz wiekszych ilosci
zapasOw energetycznych, zapewniajacych dhu-
gotrwaly rozwdj w drogach ukladu rozrodczego
samic. Zyworodno$¢ ewoluowala z jajorodno-
$ci, w ktérej wydluzal sie czas przetrzymywania
zarodkow zaopatrzonych w wystarczajaca ilo$é
substancji energetycznych, zapewniajacych
kompletny rozwdéj narzadéw, gléwnie zmysléw
i ruchu. Pierwsze etapy ewolucji zyworodnosci
dotyczyly organizméw wykorzystujacych zéltko
jako substrat energetyczny (patrz dalej: zywo-
rodnosé lecytotroficzna). To wlasnie te przykla-
dy sprawialy problemy w definiowaniu rodza-
ju rozrodu w przypadkach wielu gatunkéw ryb
chrzestnoszkieletowych, plazow i gadéw. Naj-
czesciej ten rodzaj rozrodu okreslano terminem
jajozyworodnos$é. W pierwotnym zamiarze mial
on oznaczaé calkowity rozwdj zarodka wyko-
rzystujacego zapasy oocytu, ktéry odbywal sie
wewnatrz oslonek jajowych, a poréd byt réw-
noczesny z wyleganiem sie. W literaturze na te-
mat biologii rozrodu zwierzat pojawia sie wie-
le spektakularnych przykladéw, gdyz niektérzy
badacze nadal uzywaja terminu jajozyworod-
nos$é¢ w odniesieniu nie tylko do powyzej opisa-
nego przykladu. Badacz nie zawsze dysponuje
bezposrednig obserwacja finalnego etapu roz-
rodu, stad w jego mniemaniu termin jajozywo-
rodnos$¢ wydaje sie¢ zasadny w odniesieniu do
gatunkow, ktére skladaja jaja, jak i rodza zywe

organizmy. Wprowadza to wiele rozbieznych
danych, ktére sa nastepnie wielokrotnie powie-
lane. Przedstawione ponizej kryteria w klasyfi-
kacji rodzajéw rozrodu na jajorodnosé i zywo-
rodno$c¢ z uwzglednieniem Zrédel skladnikéw
odzywczych, zapewniajacych rozwdj zarodkéw,
sg wystarczajgcymi terminami definiujacymi
rozmnazanie sie zwierzat.

JAJORODNOSC I ZYWORODNOSC -
DYCHOTOMICZNA KLASYFIKACJA ROZRODU
WG ARYSTOTELESA I OBECNIE

Pierwsze wzmianki dotyczace dwodch ro-
dzajéw rozrodu zwierzat, czyli jajorodnosci
i zyworodnosci, spotykamy w dzielach Arysto-
telesa (384-322 p.n.e.). Ten znakomity badacz
prowadzil swoje obserwacje niezwykle staran-
nie i wszechstronnie, wzbudzajac zachwyt ,bo-
gactwem zaobserwowanych przez niego szcze-
86Iow, rozlegloscia poruszanych problemow
oraz ich wnikliwg interpretacjg” (Siwek 1979).
W traktacie De generatione animalium (,,O ro-
dzeniu sie zwierzat”) Arystoteles wymienia zwie-
rzeta zyworodne piszac: ,,...do nich nalezg ludzie,
konie, psy i wszystkie zwierzeta pokryte wlosem,
a sposréd zwierzat wodnych delfiny, wieloryby
i walenie”, a takze dodaje, ze... ,,Chrzastkowa-
te (Cartilaginea) oraz zmije wydaja na $wiat je-
stestwa zywe...”. Pisal on tez o réznicach w ana-
tomii macic zwierzat jajo- i zyworodnych, o ich
polozeniu i umiesnieniu. Oryginalne rekopisy
Arystotelesa zaginely. Te, ktére znamy dzisiaj,
pochodzg z pdézniejszych kopii, gléwnie z okolo
X wieku. W sredniowieczu dziela Arystotelesa
zostaly przetlumaczone na jezyk lacinski, co sta-
lo sie kluczowe dla rozpowszechniania jego wie-
dzy. Pierwsze znane manuskrypty Arystotelesa
pochodza z IX-X wieku. Dzisiejszy stan badan
nad spuscizng arystotelesowska nie budzi wat-
pliwosci dotyczacych autentycznosci traktatu De
generatione animalium. Problemem jednak na-
dal pozostaje kwestia, czy pewne ustepy zacho-
wujg wiernie mysl Arystotelesa i sa wiarygodne
po 1200 latach czy tez mogly zostaé przeksztal-
cone w odleglej przeszlosci (Siwek 1979).

Ten dychotomiczny podzial sposobéw rozro-
du najajorodnosé i zyworodnosé zostal przyjety
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de novo przez badaczy zajmujacych sie biologia
rozrodu kregowcéw w aspekcie poréwnawczym
wséréd ryb chrzestnoszkieletowych (Hamlett,
1989, 2005, 2008) i ryb o szkielecie kostnym,
promieniopletwych Actinopterygii (Wourms,
1977,1981, 1994, 1997, 1998; Wourms i Lom-
bardi, 1988, 1992), plazéw (Wake, 1977, 1980a
i b; 1992a i b; 2002) i owodniowcéw (Black-
burn, 1982, 1985, 1992, 2005, Blackburn in.,
2015; Blackburn i Zeller, 2003). Zapropono-
wali oni réwniez wyeliminowanie tréjdzielne-
go podzialu wlaczajacego termin jajozyworod-
nosé, ktéry byl stosowany nie tylko jako co$
posredniego miedzy jajorodnoscig i zyworod-
noscia, ale takze w odniesieniu do przypadkow
i zjawisk nierozpoznanych i rzadkich (Angelini
i Ghiara, 1984; Blackburn, 1994, 2000; Ostro-
vsky i in., 2016). Na poczatku XIX wieku stoso-
wano go w odniesieniu do zyworodnych organi-
zmo6w nie bedacych ssakami lozyskowymi, czyli
dla odréznienia zyworodnosci ssakéw lozysko-
wych, wytwarzajacych lozysko typu kosmdéw-
kowo-omoczniowego (chorioallantoic) (Home,
1802) od zwierzat zyworodnych, ktérych zarod-
ki czerpaly substancje odzywcze z innych Zré-
del, np. z zapaséw nagromadzonych w oocycie,
lub od matki, dzieki obecnosci innych typow
lozysk, np. z lozyska woreczka zéltkowego czy
tez sekrecji z wyspecjalizowanych rejonéw ja-
jowoddéw. W roku 1834 Richard Owen (1804—
1982), angielski biolog, anatom poréwnawczy
i paleontolog zastosowal termin jajozyworod-
nos¢ w odniesieniu do torbaczy, uznawanych za
bezlozyskowe (w tym czasie nie wiedziano, ze
wytwarzaja one krétkotrwale lozysko woreczka
z6ltkowego), a takze do stekowcéw (sic!), aby
wyraznie oddzieli¢ je od zyworodnych ssakéw
lozyskowych (sensu Placentalia). To dziewiet-
nastowieczne podejscie do terminologii nosi-
lo wyraznie antropocentryczny rys, dominujg-
cy wséréd owcezesnych badaczy i podkreslajacy
wyzszos¢” biologii rozrodu ssakow, a w szcze-
gblnosci czlowieka w odniesieniu do gatunkéw
innych taksonéw, ktore byly zyworodne z tego
powodu, ze nasladowaly ssaki (Blackburn,
1992, 2000, 2015).

Na poczatku XX wieku termin jajozyworod-
nos¢ stosowano takze do wielu gatunkéw ga-

déw i plazéw, ktére skladaly jaja, zawierajace
widoczny zarodek w finalnym stadium rozwoju.
Efektem tego zjawiska bylo szybkie wykluwanie
sie zarodkéw po zlozeniu jaja, ktére wykorzy-
stywaly zapasy zo6ltka zdeponowanego w oocy-
cie (Shine i Bull, 1979; Shine, 1985). Obecnie
taki sposob rozrodu zostalby zdefiniowany jako
jajorodnosé. Ale w przeszlosci powszechnie ter-
min ten odnosil sie do gatunkéw, wsréd ktérych
skladanie jaj bylo réwnoczesne z wylegiem
(Turner, 1947). Wzorcem do stosowania termi-
nu jajozyworodnosé byl rozréd salamandry pla-
mistej (Salamandra salamandra), ktéra rodzila
larwy, a przeobrazenie nastepowalo w srodowi-
sku zewnetrznym po osiggnieciu okreslonych
wymiaréw oraz sfinalizowaniu rozwoju niekté-
rych narzadéw (np. tarczycy, miesni, gonad) wy-
maganego do metamorfozy (Joly, 1968). Termin
jajozyworodnosé stosowano takze pod koniec
XX wieku w odniesieniu do tych gatunkéw jajo-
rodnych plazéw z zaplodnieniem zewnetrznym,
ktérych rozwdj byl kontynuowany w zoladkach
(np. geborodna zaba Rheobatrachus silus) (Ty-
ler i Carter, 1981), w workach rezonacyjnych
u zaby Darwina (Rhinoderma darwini (Cabe-
za-Alfaro i in., 2021), w zaglebieniach skéry na
grzbiecie u grzbietoroda amerykarskiego (Pipa
pipa) czyli wykazujacych rézne formy opieki
nad potomstwem, w tym zwigzane z inkubacjg
zarodkéw (Exbrayat, 2018; Rabb i Rabb, 1960).

Angelini i Ghiara (1984) definiujg termin ja-
jozyworodno$¢ w odniesieniu do gatunkéw ryb
chrzestnoszkieletowych, plazéw i gadéw, u ktoé-
rych rozwdj zarodkowy przebiega w obrebie
mniej lub bardziej zredukowanych oslonek ja-
jowych w wyspecjalizowanym odcinku jajowo-
du, zwanym macicg. Wykluczaja oni w tej for-
mie rozrodu obecno$é lozyska (sensu lozyska
ssakéw), ale nie wykluczaja niewielkiego udzia-
lu substancji dostarczanych przez samice. Ta
mnogos$¢ przypadkéw réznych form rozrodu
okreslanych terminem jajozyworodnosé stoso-
wanych raz w odniesieniu do zwierzat jajorod-
nych, a innym razem zyworodnych, powodowa-
la zamieszanie z powodu braku jednoznacznych
kryteriéw. Termin jajozyworodnos¢ uzywany
byl przez wiele autorytetéw swiata naukowego,
stad utrwalenie sie i powszechnos$é przetrwala
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w wielu obecnych publikacjach i bynajmniej nie
dotyczy tylko cytowania, ale tez biezacego opisu
rozrodu wielu gatunkéw bezkregowcéw, a tak-
ze kregowcéw (Ostrovsky i in., 2016).

OBECNIE OBOWIAZUJACE KRYTERIA
KLASYFIKACJI ROZRODU KREGOWCOW

Od lat 80. XX wieku jajorodnos¢ i zyworod-
nos$é¢ sa terminami literalnie odnoszacymi sie
do produktu uwalnianego z ukladu rozrodczego
samicy (Blackburn, 2000; Wourms, 1982). Jesli
samica uwalnia oocyt, zygote lub zarodek w do-
wolnym stadium embriogenezy otoczony oslon-
kami galaretowatymi lub stwardnialymi (perga-
minowymi, keratynowymi lub wapiennymi), to
niezaleznie od faktu czy jest to gameta haplo-
idalna, czy rozwijajacy si¢ zarodek — taki rodzaj
rozrodu definiujemy jako jajorodnos$é. Rodzaje
jajorodnosci przedstawiono na Rycinie 2. Uwol-
niony z zeriskiego ukladu rozrodczego ,,produkt”
jest pasywnym elementem w interakcji ze $Srodo-
wiskiem. W jezyku polskim nie ma terminu roz-
rézniajacego rozréd gatunkéw z zaplodnieniem
zewnetrznym skladajacych haploidalne oocyty
od gatunkéw z zaplodnieniem wewnetrznym,
skladajacych oocyty w asocjacji z plemnikami
(ang. gamete association) lub jaja zaplodnione
w réznych stadiach embriogenezy — od wczesnej
blastuli do sfinalizowanej organogenezy. W jezy-
ku angielskim stosuje sie odpowiednio terminy
ovuliparity dla uwalniania haploidalnych gamet,
zygoparity — dla jaj zaplodnionych i embriopari-
ty — dla zréznicowanego rozwoju zarodkéw — od

sposéb rozrodu

blastuli do zaawansowanej organogenezy w mo-
mencie ich uwolnienia z ukladu rozrodczego.
Te trzy wymienione terminy wchodza w zakres
terminu oviparity. Warto zaznaczy¢, ze jajorod-
nos¢ jest strategia pierwotna, a rozwoj zarodka
zalezy wylacznie od zgromadzonych w oocycie
zapasOw materialu energetycznego. Jest ona
strategia dominujaca ryb kostnoszkieletowych,
plazéw bezogonowych i gadéw oraz jedyna stra-
tegia rozmnazania ptakéw (Blackburn, 1999,
2015; Blackburn i Evans, 1986), co przedsta-
wiono w Tabeli 1.

Stosowanie terminu zyworodnos$é zakla-
da, ze drogi ukladu rozrodczego samicy opusz-
cza noworodek bedacy autonomicznym or-
ganizmem. Pordd koriczy rozwdj zarodkowy
a uwolniony organizm moze by¢ organizmem
w stadium larwalnym (np. plazy ogoniaste i bez-
nogie) lub osobnikiem podobnym do formy do-
roslej, zdolnym do aktywnej interakcji ze Srodo-
wiskiem, tzn. reagujacym na bodZce otoczenia,
poruszajacym sie w poszukiwaniu pokarmu,
uciekajgcym przed rozpoznanymi zagrozenia-
mi (ryby chrzestnoszkieletowe, plazy ogoniaste,
gady) lub tez organizmem nadal wymagajacym
opieki rodzicielskiej i karmienia (ssaki). Powyz-
sza klasyfikacja narzuca tez dwa kolejne okre-
Slenia stosowane adekwatnie do rodzaju roz-
rodu: wyleg, w przypadku jajorodnosci, i poréd
odnoszacy sie do zyworodnosci.

Wspdlczesna klasyfikacja rozrodu jest do-
precyzowana dodatkowym parametrem, jakim
jest zrédlo substancji odzywczych wykorzysty-
wanych przez zarodek podczas jego rozwo-

jajorodnosc (ang. oviparity)

kryterium rodzaju
uwalnianego "produktu"
zenskiego uktadu
rozrodczego

uwalnianie
haploidalnych

gamet (ang.

ovuliparity)

uwalnianie
rozwijajacych sie
zarodkow (ang.
embrioparity)

uwalnianie
zaptodnionych jaj
(ang. zygoparity)

Ryc. 2. Klasyfikacja jajorodnosci pod wzgledem kryterium uwalnianego produktu przez samice
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Tab. 1. Dystrybucja roznych sposobdéw matrotrofii wsréd kregowcdw

Sposéb dostarczania substancji pokarmowych zarodkom przez samice
Takson Oofagia Adelfofagia Histotrofia Histofagia Lozysko
Chondrichthyes + + + + +
Osteichthyes + + + + +
Amphibia + + + + +?
Reptilia +
Mammalia + +

? — brak zgodnosci wséréd niektérych badaczy

Zrédlo: Na podstawie Ostrovsky i in. 2016

ju (Blackburn, 1985, 1992; Wourms, 1981),
co zobrazowano na Rycinie 3. Natomiast spo-
soby dostarczania substancji pokarmowych
przez samice w poszczegblnych taksonach
kregowcéw przedstawiono w Tabeli 2. Najcze-
Sciej zrédlo substancji odzywczych stanowi
z6ltko, skladajace sie z bialek (witellogenin),
weglowodanéw (glikogenu), lipidéw (fosfolipi-
déw). Zwigzki te sg produkowane w watrobie
i transportowane do oocytu przez naczynia
krwiono$ne w trakcie witellogenezy. Organi-
zmy wykorzystujace wylacznie zd6ltko na roz-
woj zarodkowy przed wylegiem lub przed po-
rodem okreslamy jako lecytotroficzne. Wsréod
kregowcéw takich linii jest bardzo wiele, gdyz
nagromadzone zapasy moga by¢ wystarczajace
do sfinalizowania kompletnego rozwoju. Jest to
znakomita wiekszos$é ryb kostnoszkieletowych
(ok. 97%), wiele gatunkéw ryb chrzestnosz-
kieletowych, wiekszo$é plazéw i gadéw oraz
wszystkie ptaki. Znakomitym przykladem wy-
korzystania ogromnych zapaséw zoéltka sa pta-
ki, wéréd ktérych zagniazdowniki wkrétce po

sposéb rozrodu

kryterium rodzaju materialuzapasowego lecytotrofia
. : e ' ]

wylegu wyruszaja na pierwsza wedréwke w po-
szukiwaniu pokarmu. Ale tworzenie zapasow
z6ltka ma pewne ograniczenia i ptaki osiggne-
ly w tym zakresie wartosci skrajne. Po pierw-
sze, tworzenie ogromnych zapaséw jest bardzo
obcigzajace i kosztowne energetycznie dla sa-
micy, wiec nie mozna ich wytworzy¢ wiele, dla-
tego najlepiej finalizowadé rozwdj oocytéw se-
kwencyjnie lub pojedynczo. Po drugie, trzeba
wytworzy¢ ,szkielet” dla wytworzonych zapa-
séw, czyli wapienne twarde oslonki, co dodat-
kowo obcigza organizm samicy pozbywajacej
sie jonéw wapnia i fosforu. Wytworzenie kosz-
townych gamet nie oznacza przezycia potom-
stwa i sukcesu rozrodczego.

W wielu liniach kregowcéw selekcja popie-
rala ograniczenie zapaséw zoéltka w oocytach
do minimum wystarczajacego na poczatkowe
etapy rozwoju zarodka, a dalszy prawidlowy
rozwdéj wspierany byl dodatkowymi substancja-
mi dostarczanymi w trakcie inkubacji zarodka
przez organizm samicy, skad wywodzi sie ter-
min matrotrofia (Ryc. 3).

zZyworodnosc
1

oofagia -
oocyty
zaopatrzone

embriofagia

sposob odzywiania zarodka -kanibalizm

; réwiesnicz
w z6itko ¥

fozysko -
przenikanie
substancji
pomiedzy

histotrofia -
wytwarzanie
sekrecjiw
miejscu

histofagia -
zjadanie
przez zarodki

naczyniami
krwionosnymi

inkubacji sekrecji

zarodkow

Ryec. 3. Klasyfikacja zyworodnosci z uwzglednieniem kryterium rodzaju materialu zapasowego oraz

sposobu odzywiania zarodka
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Tab. 2 Dominujgce strategie rozrodcze u wspdélczesnie zyjacych kregowcdw w podziale na gromady.

* - Exbrayat 2018

Jajorodnosé . L, Przypuszczalna Inkubacja zarodkéw
. . Zyworodnosé . .
Gatunki w % liczby . liczba powstania poza ukladem
, matrotrofii . -~ :
gatunkéw zyworodnosci rozrodczym samicy
Ryby chrzestoszkieletowe ~45% ~55% 12 razy
Chondrichthyes
Ryby kosciste ~97% 2,5-3% 14 +
Osteichthyes (np. Syngnanthiformes,
Cichlidae, Aridae)
Plazy Amphibia ~99 ~1% 8 (2x — Caudata, + (gléwnie plazy
2x — Anura, bezogonowe Anura;
4x - Apoda np. Pipa pipa,
Electonotus pygmaeus,
Assa darlintoni,
Gastrotheca marsupiata,
Rhinoderma darwinii)*
Gady Reptilia Squamata) ~80% ~20% 115 -
Ptaki Aves 100 - - -
Ssaki Mammalia 0,01 99,9 1 + (Marsupialia)

Lecytotrofia i matrotrofia sa terminami od-
noszacymi do skrajnych mozliwos$ci w szerokim
kontinuum wykorzystywania skladnikéw pokar-
mowych przez rozwijajacy sie zarodek. Zasadni-
czo lecytotrofia jest obligatoryjna dla gatunkéw
jajorodnych, ale wsréd wspdlczesnie zyjacych
zyworodnych gadéw az 80 % gatunkéw to orga-
nizmy lecytotroficzne. Matrotrofia dotyczy gléw-
nie organizméw zyworodnych, osiggajacych
zwiekszong mase. Mamy tez w swiecie ssakow
wyjatek, w ktérym jajorodne stekowce korzy-
staja z mechanizméw matrotroficznych. W tym
przypadku jaja kumuluja dodatkowe substancje
juz po zaplodnieniu (Ferner i in., 2017; Hughes,
1993). Podczas przesuwania sie zaplodnionego
jaja wzdluz jajowodu, jego nablonek wytwarza
sekrecje, ktora przenika przez blone woreczka
z6ltkowego zarodka dostarczajagc mu dodatko-
wych zasobéw. Tak wiec w tym przypadku ma-
trotrofia jest okresleniem stosowanym wobec
gatunku jajorodnego (Blackburn 1992, 2015).

W klasyfikacji rodzajéw rozrodu badacze
odniesli sie takze do alternatywnych sposobow
zwiekszania ochrony i przezycia potomstwa,
okreslanych wczesniej jako pseudozyworod-

nos$¢ (ang. pseudoviviparity), kiedy to dochodzi
do uwolnienia oocytéw, ale po zaplodnieniu dal-
szg opieke w formie inkubacji przejmuje jed-
no z rodzicéw (Ostrovsky i in., 2016; Stolting
i Wilson, 2007). Wtedy dalsza inkubacja zarod-
kéw jest definiowana réwniez jako cigza, ktéra
ma miejsce poza ukladem rozrodczym samicy,
np. w réznych miejscach na powierzchni ciala
lub np. w czesci ukladu pokarmowego, zaréw-
no samicy jak i samca. W miejscach tych zarod-
ki sg nie tylko chronione okresowo, ale tworzo-
ne jest tez dla nich odpowiednie $srodowisko do
rozwoju, wymiany gazowej a takze dostarczane
sa skladniki odzywcze, stad tez w literaturze
adekwatne terminy, karmienie rodzicielskie lub
parentotrofia (ang. parent — rodzice) czy patro-
trofia (lac. pater — ojciec), jesli opieke nad po-
tomstwem po zaplodnieniu jaj pelnig samce.
Wiele takich przykladow dostarczaja gatunki
ryb kostnoszkieletowych, ale przede wszyst-
kim plazéw, inkubujacych zarodki w réznych
strukturach wytwarzanych przez powierzchnie
skéry (torby legowe na brzusznej czesci cia-
la u Syngnanthidae, zrosniete pletwy brzusz-
ne u Solenostomidae) czy tez w jamie gebowej
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u Ariidae i Cichlidae (Stélting i Wilson, 2007;
Whittington i in., 2025). Niezwykle spektakular-
nego przykladu dostarczyl opis inkubacji zarod-
koéw u australijskiej zaby geborodnej poludnio-
wej (Rheobatrachus silus) opisany pod koniec
XX wieku, kiedy to zmniejszy! sie zasieg i li-
czebnosé przedstawicieli tego gatunku do kilku
osobnikéw. Wéwczas to ostatnie osobniki prze-
niesiono do laboratorium, w ktérym udalo sie
zaobserwowad rozréd (Tyler i Carter, 1981). Sa-
mica polykala zaplodnione jaja, a ich dalszy roz-
woj, trwajacy 67 tygodni, odbywal sie w zolad-
ku. Zarodki wydzielaly prostaglandyne PRG, —,
ktéra hamowala wydzielanie kwasu zoladkowe-
go na okres inkubacji zarodkéw (Tyler, 1983).
Przeobrazone osobniki, odzywiajace sie zawar-
toscia zo6ktka, byly uwalniane pojedynczo odru-
chem wymiotnym przez kilka dni.

ZRODLA ENERGII PODCZAS
EMBRIOGENEZY — OD LECYTOTROFII
DO WYTWORZENIA LOZYSKA

Wraz z wydluzaniem sie okresu inkubacji
zarodkéw ewoluowaly sposoby wymiany gazo-
wej i przekazywania substancji energetycznych
do zarodka po wyczerpaniu sie zapaséw zottka.
Tworzac hipotetyczny scenariusz mozemy sobie
wyobrazié, ze poczatkowe etapy przebiegaly bez
specyficznych modyfikacji tkanek, ale z czasem
tkanki, gléwnie bedace blisko siebie nablon-
ki zarodka i samicy, mogly modyfikowaé swo-
je funkcje i stawad sie bardziej wydzielnicze ze
strony samicy i bardziej absorpcyjne ze strony
zarodka. W kolejnych etapach kontakt miedzy
Scienialymi tkankami zarodka i samicy stawal
sie coraz bardziej Scisly, a wymiana substancji
przebiegala miedzy ich naczyniami krwiono-
$nymi przy istnieniu zminimalizowanych barier
w narzgdach zwanych lozyskami (Whittington
iin., 2022; Wourms, 1998; Wourms i Lombardi,
1988; Wourms i in., 1988).

Pierwotnym Zrédlem energii wykorzysty-
wanym podczas rozwoju i wzrostu zarodka jest
z6ltko. W przypadku jajorodnosci jest to zokt-
ko nagromadzone w oocycie, a wiec jest nakla-
dem energetycznym samicy. Epitetem stosowa-
nym w odniesieniu do tego rodzaju substancji

jest termin lecytotrofia, co oznacza, ze wszyst-
kie gatunki jajorodne sa obligatoryjnie lecyto-
troficzne. Ilo$é zdeponowanego zoltka determi-
nuje dlugosé rozwoju, a tym samym najczesciej
stan rozwoju zarodka w jakim opuszcza oslon-
ki. U organizméw zyworodnych, szczegdlnie
w przypadku wielu gatunkéw ryb chrzestnosz-
kieletowych i gadéw zo6ktko jest czesto zZrédlem
wystarczajagcym do zakoriczenia rozwoju za-
rodka do momentu porodu. Wéwczas rozréd
okreslany jest terminem zyworodnos$é lecyto-
totroficzna (Ryc. 3). U wymienionych powyzej
grup zwierzat zoltko czasem moze byé wyko-
rzystywane tylko we wczesnych etapach rozwo-
ju, a po jego wyczerpaniu sie zarodek, ktory po-
zostaje w drogach ukladu rozrodczego samicy,
moze korzysta¢ z wymiany gazowej i ochrony
przed warunkami otoczenia zewnetrznego. Je-
$li zarodek jest nadal inkubowany w ukladzie
rozrodczym samicy, moze dochodzi¢ do przeka-
zywania réznych substancji pozwalajacych na
kontynuowanie jego rozwoju zarodkowego. Taki
rodzaj zyworodnosci okreslany jest terminem
zyworodnos$é matrotroficzna (Ryc. 5). Dotyczy
on zaréwno organizmow poczatkowo wykorzy-
stujacych zéltko i w minimalnym stopniu wyko-
rzystujacych dodatkowo tworzone sekrecje, jak
i takie organizmy jak ssaki lozyskowe, tworzace
alecytalne jaja i podlegajace wczesnej implan-
tacji w nablonku macicy. Spektrum sposobdéw
wytwarzania substancji odzywczych i struktur
umozliwiajacych przekazanie ich zarodkom jest
wsrdd kregowcéw bardzo szerokie i réznorod-
ne. Pomimo, ze dominujgcym Zrédlem energii
dla zarodkéw jest zoltko nagromadzone w trak-
cie oogenezy (przed zaplodnieniem), to dla zwie-
rzat zyworodnych przedluzajacych swdj czas
inkubacji rozwinely sie rézne formy transferu
substancji odzywczych do zarodka (po zaplod-
nieniu), od prostych, nie wymagajacych modyfi-
kacji — do zlozonych, wymagajacych okresowych
zmian w strukturze i fizjologii obu organizméw,
zarodka i samicy.

Ze strony zarodka strukturami umozliwiajg-
cymi absorpcje substancji odzywczych najcze-
$ciej sa: cienki nablonek powierzchni ciala we
wczesnych stadiach, woreczek zéltkowy, skrze-
la, uzewnetrznione jelito, woreczek osierdzio-
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wy, a u owodniowcéw, kosméwka i omocznia.
W organizmach samic ryb chrzestnoszkieleto-
wych, plazéw i owodniowcéw modyfikacje do-
tycza gléwnie warstwy nablonkowej jajowodu,
a w szczegolnosci wysciolki jego zmodyfikowa-
nego fragmentu zwanego macica, natomiast
u ryb kostnoszkieletowych, u ktérych brak jajo-
wodéw (sensu przewodéw Miillera) dotycza one
jajnika/ pecherzyka jajnikowego, gdzie prze-
biega cigza (Uribe i in., 2009, 2019; Wourms,
1981; Wourms i in., 1988), ktéra moze zacho-
dzié w ich swietle, ale w niektérych przypadkach
do zaplodnienia dochodzi przed owulacja.
Jedna z najprostszych form przekazywania
substancji odzywczych do zarodka jest nieprze-
rwana produkcja kolejnych generacji oocytow
bogato zaopatrzonych w zéltko (Ryc. 3). Trafiaja
one do jajowodow, a tym samym miejsca prze-
trzymywania rozwijajacych sie zarodkéw, ktére
traktuja je jako pokarm. Taki rodzaj dostarczania
substancji odzywczych przez samice nazywany
jest oofagia. Jest to jeden z najczestszych sposo-
béw wystepujacy u ryb chrzestnoszkieletowych
(Gilmore i in., 2005), ale znane sg tez przyklady
wsréd ryb kostnoszkieletowych (Wourms i in.,
1988) oraz plazéw (Polis i Myers, 1985). Oocyty
moga by¢ zjadane w calosci lub fragmentarycz-
nie, dlatego konieczne jest wyksztalcenie u za-
rodkéw funkcjonalnego ukladu pokarmowego
i chwytnych szczek. Niektore z oocytéw podle-
gaja zaplodnieniu, gdyz poczatkowy odcinek ja-
jowodu, tzw. gruczol skorupowy, jest u nich miej-
scem magazynowania plemnikéw. Jesli ilosé jaj
jest nadmiarowa, w niektérych z nich rozwdj za-
rodkéw dobiega do korica i z oslonek wylegaja
sie znacznie mlodsze zarodki. Wéwczas i one
stanowig zZrédlo pokarmu, a taki rodzaj matro-
trofii okreslany jest jako embriofagia (= adelfo-
fagia) lub kanibalizm réwiesniczy. Oba te sposo-
by sa czestym zjawiskiem wystepujacym u ryb
chrzestnoszkieletowych w rzedzie lamnowato-
ksztaltnych (Lamniformes) oraz zarlaczoksztalt-
nych (Carcharhiniformes) w rodzinie Pseudo-
triakidae (Gilmore i in., 2005), a takze u plazéw
ogoniastych (Buckley i in., 2007; Greven, 1998)
oraz u dwéch gatunkéw ryb kostnoszkieleto-
wych (Meisner i Burns, 1997). Te sposoby cze-
sto sg wzajemnie zastepowane, a takze moga la-

czy¢ sie w réznym czasie z innymi sposobami
matrotrofii opisanymi ponizej.

Kolejne mozliwosci transferu substancji od-
zywczych wigza sie z wytwarzaniem sekrecji,
tzw. histotrofu, przez nablonki narzadéw w miej-
scach inkubacji zarodkéw okreslanych jako hi-
stotrofia (Ryc. 3). Dotyczy to nablonkéw jajowo-
déw lub tylko wyspecjalizowanych fragmentow
tworzacych odcinki zwane macicami. Czasami
rejony te moga wytwarzaé¢ dodatkowe struktu-
ry w postaci okresowych splaszczonych wypu-
stek, tzw. trofonemat, np. u plaszczek z rzedu
orlenioksztaltnych (Myliobatiformes) (Hamlett
iin., 1985). Ze strony zarodka nablonki w wie-
lu rejonach stajg sie silnie $cieniale (np. nablo-
nek pokrywajacy cialo, nablonek skrzeli lub na-
blonek jelita, ktéry ulega eksterioryzacji), aby
ich powierzchnia ulatwiala absorbcje sekrecji
tworzacych ,mleczko maciczne”. Sekrecje sa
bogate w aminokwasy, tluszcze, tak wiec stano-
wig istotne Zrédlo energii dla zarodka. Innym
sposobem wykorzystania histotrofu jest histo-
fagia, czyli konsumowanie (= zjadanie poprzez
pobieranie jama gebowa) dostepnych sekrecji
tworzonych przez samice (Wourms i in., 1988).
Histofagia obejmuje tez zjadanie przez zarodki
tkanek narzadu samicy, w ktérym sa inkubowa-
ne. Najczesciej dotyczy to $luzéwki jajowodu,
stad czasami ta forma matrotrofii jest okreslana
jako matrofagia lub epiteliofagia. Opisane formy
wykorzystania sekrecji przez zarodki moga wy-
stepowac réwnoczesnie u danego gatunku. Ich
pojawianie sie w réznych taksonach swiadczy
o konwergentnych sposobach dostarczania po-
karmu zarodkom i obecnie spotykamy je wsréd
ryb Kkostnoszkieletowych, chrzestnoszkieleto-
wych, a takze u plazéw beznogich (Blackburn
2015; Wake, 1993; Wourms i in., 1988).

Powyzej opisanym sposobom transferu sub-
stancji wydzielin pomiedzy zarodkiem a samicg
towarzyszy znaczne $cienienie nablonkéw, pod
ktérymi leza obficie naczynia krwionosne. Jesli
dojdzie do Scislego przylegania nablonkow, a na-
wet ich fuzji, nastagpi zminimalizowanie dystan-
su miedzy nimi, ulatwiajac w selektywny sposéb
przenikanie niskoczgsteczkowych zwigzkow.
Dodatkowo, wiekszo$é substancji w naczyniach
krwionosnych samicy, z wyjatkiem zbednych
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produktéw przemiany materii, ma wyzsze ste-
zenie, co ulatwia przenikanie do zarodka tlenu
oraz takich substancji jak: woda, wapri, amino-
kwasy, glukoza, kwasy tluszczowe, przeciwciala,
hormony, natomiast w kierunku przeciwnym —
zbednych produktéw metabolizmu, czyli dwu-
tlenku wegla, amoniaku, kwaséw moczowych.
Ten sposéb przekazywania substancji spelnia
kryterium fizjologicznej definicji lozyska jako na-
rzadu, ktory w przypadku szeroko rozpowszech-
nionego wystepowania zyworodnosci w réznych
gromadach kregowcéw przyjmuje rézne formy
anatomiczne, ale pelni funkcje wymiany fizjolo-
gicznej pomiedzy zarodkiem a organizmem ro-
dzicielskim (Mossman, 1937).

Inkubacja zarodkéw ma miejsce gléwnie
w wyspecjalizowanych odcinkach jajowodéw
tak wiec jest to gldwnie wyscidlka nablonkowa
macicy. Taka sytuacja dotyczy polowy wspol-
czesnie zyjacych gatunkéw kregowcdéw, tj. ryb
chrzestnoszkieletowych oraz miesniopletwych,
plazéw, a takze owodniowcéw. U ryb kostnosz-
kieletowych, u ktérych brak przewodéw Miille-
ra, a jedynym narzadem ukladu rozrodczego sa
nie w jajnikach.

Wséréd zyworodnych gatunkéw ryb chrzest-
no- i kostno-szkieletowych oraz plazéw mody-
fikacje tkanek zarodka, jak na przyklad nablo-
nek jamy gebowej, gardzieli, skrzeli, jelita czy
tez woreczka osierdziowego jest predyspono-
wana do absorbcji i wykazuje preadaptacje do
selektywnej absorbcji czasteczek, a rodzaje lo-
zysk sg okreslane nazwa tworzgcego je narzadu,
np. lozysko woreczka zéltkowego, 1. woreczka
osierdziowego, L. skrzelowe, 1. woreczka peche-
rzykowego (Whittington i in., 2022). Rodzaje
przekazywania substancji pokarmowych pomie-
dzy samica a zarodkiem u ryb zilustrowano na
Rycinie 4, natomiast te wystepujace u plazéw na
Rycinie 5. Zarodkowe adaptacje owodniowcéw
dotycza zazwyczaj woreczka zdéltkowego i/lub
kosméwki oraz omoczni, ktéra jest unaczynio-
na. Zostaly one zobrazowane na Rycinie 6.

Najwczesniej i najlepiej rozpoznanymi pod
wzgledem morfologicznym, fizjologicznym,
a ostatnio takze genetycznym, sa lozyska ssa-
kéw lozyskowych (Placentalia). Uwzgledniajac

B

F

A

%
E

Ryc. 4. Schemat ilustrujacy przekazywanie sub-

stancji pokarmowych pomiedzy $cisle przylega-

jacymi tkankami samicy (kolor ciemnoniebieski)

i zarodka (kolor zélty) u ryb chrzestnoszkieleto-

wych (Chondrichthyes) (A-B) i kostnoszkieleto-

wych (Teleostei) (C-F)

A. Lozysko woreczka zdltkowego przylegajace

do unaczynionej $ciany macicy.

B. Trofonematy wnikajace przez tryskawke do
gardzieli (np. u plaszczek).

. Trofoteniakontaktujace sie z $ciana jajnika
(np. Goodeidae).

. Lozysko woreczka osierdziowego (np. Hete-
randria formosa).

. Lozysko skrzelowe (np. Jenynsia lineata).
Lozysko utworzone przez asocjacje tkanek sa-
micy z gardzielg zarodka (np. Zoarces vivipa-

rus). Na podstawie rycin z Whittington i in.,
20272; zmienione.

o @)

T

polaczenie pomiedzy tkankami zarodka i matki
od najbardziej luznego do Scislego wyrdzniono
4 rodzaje: lozysko nablonkowo-kosmdéwkowe
(placenta epitheliochorialis), lozysko laczno-ko-
smoéwkowe (placenta syndesmochorialis), lozy-
sko s$rédblonkowo-kosméwkowe (placenta en-
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Ryc. 5. Schemat obrazujacy przekazywanie

substancji odzywczych u zyworodnych plazéw

beznogich i inkubujacych zarodki plazow bez-
ogonowych

A. Absorbcja sekrecji nablonka macicy (kolor
ciemnoniebieski) przez skrzela zarodka (ko-
lor z6kty) u Typhlonectes compressicauda.

B. Absorbcja przez dzwonowate skrzela ze-
wnetrzne (kolor zoélty) sekrecji nablonka tor-
by legowej (kolor ciemnoniebieski), w ktérej
inkubowane sa kijanki Gastrotheca riobam-
bae). Na podstawie rycin z Whittington i in.,
2022; zmienione.

Ryc. 6. Schemat przedstawiajacy przyklady prze-
kazywania substancji odzywczych przez lozyska
u owodniowcow (A-C)

A. Lozysko rozszczepionego woreczka zéltkowe-
00 u jaszczurki Pseudemaia entrecasteauxii.

B. Lozysko woreczka zéltkowego u przedstawi-
ciela torbaczy (Marsupialia).

C. Lozysko ssakéw lozyskowych (Placenta-
lia). Woreczek zdéltkowy — kolor zdéty, omocz-
nia — kolor czerwony, kosméwka — jasnonie-
bieski, $ciana macicy kolor ciemnoniebieski;
owodnia — kolor rézowy. Na podstawie rycin
z Whittington i in., 2022; zmienione.

dotheliochorialis) i lozysko krwio-kosméwkowe
(placenta haemochorialis) (Mess i Carter, 2007).

U wielu gatunkéw zyworodnych obserwuje
sie sekwencje przej$é z jednego sposobu wyko-
rzystania pokarmu do nastepnego. Na przyklad

pojedynczy zarodek plaszczki Rhinoptera bona-
sus najpierw wykorzystuje zoltko oocytu, pdzniej
w srodkowym etapie cigzy rozwijaja sie trofone-
maty tworzace lepka wydzieline zwana mlecz-
kiem macicznym do $wiatla macicy (histotrof).
W koricowym etapie inkubacji trwajacej okolo
11 miesiecy u zarodkéw pojawiaja sie trofone-
mety, zaopatrzone we wlasne naczynia krwio-
nosne i wyspecjalizowane komérki sekrecyjne.
Struktury te wnikaja przez jedna ze szpar skrze-
lowych (tzw. tryskawke, spirakulum) do gardzie-
li i przylegajac do nablonka gardzieli przekazujg
substancje odzywcze do naczyn krwionos$nych
(Hamlett, 2005). Taka asocjacje nazywamy lozy-
skiem skrzelowym.

Transport do oocytu tworzonej w watrobie
witellogeniny (Vtg) nastepuje przez naczynia
krwionosne i jest on archeotypicznym sposobem
tworzenia Vtg podczas witellogenezy i przekazy-
wania substancji niezbednych do rozwoju zarod-
ka (lida i in., 2019). Samice zyworodnego gatun-
ku Xenotoca eiseni (Goodeidae) sg unikalnym
wsrdod ryb kostnoszkieletowych przykladem za-
niku transferu witellogeniny podczas oogenezy
w zamian za jej wysoki poziom w trakcie inkuba-
¢ji zarodkéw w jajnikach. W ten sposéb unikaja
nieefektywnego nakladu energetycznego na pro-
dukcje makrolecytalnych oocytéw, ktére nie zo-
stalyby zaplodnione. Przekazuja one latwo przy-
swajalne bialko poprzez naczynia krwionosne
do $wiatla jajnika, miejsca inkubacji zarodkéw.
Tutaj jest ono absorbowane na drodze endocy-
tozy przez komorki nablonka trofoteniéw, czyli
wyrostkéw odbytowych uzewnetrznionego jeli-
ta tylnego. W taki sam sposéb przyswajane jest
dostarczane podczas ssania mleko w jelicie no-
worodkéw myszy i szczuréw (Park i in., 2019).
A wiec powstale konwergentnie mechanizmy
wytwarzania prawie alecytalnych jaj przez ryby
kostnoszkieletowe, a takze przez kompletnie
odlegla ewolucyjnie linie ssakéw zyworodnych
(Theria), powstalo poprzez wzmacnianie me-
chanizmdéw dostarczania substancji odzywczych
zarodkom na bardzo wczesnym etapach ich roz-
woju. U ssakéw nastgpilo to dzieki wczesnej im-
plantacji zarodkéw na etapie blastocysty, rozwaj
lozyska oraz obligatoryjna laktacje, w ktérej wla-
Sciwosci witellogeniny zastapila kazeina.
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Weczesna implantacja zarodkéw i wytworze-
nie lozyska u ssakéw zyworodnych (Theria) oraz
laktacja sa osiggnieciami ewolucyjnymi, ktore
zastapily pierwotne odzywiane zarodka zdepo-
nowanymi w oocycie zapasami zoltka, wynikaja-
cymi ze stopniowej utraty genéw kodujacych wi-
tellogenine. Analizy biochemiczne wykazaly, ze
geny kodujace gléwny skladnik mleka — kazeine,
wykazuja podobne wlasciwosci jak witellogeni-
ny. Znakomitym przejSciem w tej transforma-
cji sa jajorodne stekowce, ktére jako pierwotne
ssaki zachowuja w genomie geny kodujace wi-
tellogenine i wytwarzaja znaczne zapasy zo6kka
do rozwoju zarodka (Brawand i in., 2008).

PODSUMOWANIE I PERSPEKTYWY
DALSZEGO ROZWOQJU BADAN

Ewolucja kregowcéw doprowadzila do po-
wstania dwéch gléwnych strategii rozrodczych:
jajorodnosci i zyworodnosci, ktére zapewniajg
rozwdj i przezycie potomstwa w réznych warun-
kach srodowiskowych, a ich klasyfikacja opiera
sie dzis przede wszystkim na Zrédle skladnikéw
odzywczych dla rozwijajacego sie zarodka. Jajo-
zyworodnosé byla dawniej uzywana jako termin
posredni, opisujacy rozwéj zarodka wewnagtrz
oslonek jajowych i poréd réwnoczesny z wyle-
giem. Jednak jej niejednoznaczne stosowanie
prowadzilo do rozbieznosci w danych, dlatego
obecnie preferowany jest jasny podzial na jajo-
rodnosdé i zyworodnosé.

OSWIADCZENIA AUTOROW

Wszyscy autorzy deklarujg istotny wklad
w powstawanie artykulu, zaakceptowali kolej-
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