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Woreczek ¿ó³tkowy u ryb kostnoszkieletowych

Wstêp

Jaja ryb kostnoszkieletowych s¹ bogate w ¿ó³tko,

które stanowi Ÿród³o substancji od¿ywczych dla rozwi-

jaj¹cego siê zarodka i wczesnego stadium larwalnego,

kiedy ryba nie pobiera jeszcze samodzielnie pokarmu.

Woreczek ¿ó³tkowy jest gêsto unaczyniony, dziêki czemu –

zanim rozwin¹ siê skrzela – pe³ni funkcjê larwalnego

narz¹du wymiany gazowej. Jest on tak¿e pierwotnym

narz¹dem krwiotwórczym. Woreczek ¿ó³tkowy jako narz¹d

zarodkowo-larwalny odgrywa wiêc niezmiernie wa¿n¹ rolê

we wczesnym rozwoju ryb.

Celem pracy by³o omówienie, na podstawie prac ró¿-

nych autorów, morfologii i funkcji woreczka ¿ó³tkowego ryb

oraz czynników œrodowiskowych wp³ywaj¹cych na tempo

zu¿ycia ¿ó³tka podczas rozwoju.

Morfologia

Woreczek ¿ó³tkowy u ró¿nych gatunków ryb mo¿e

przyjmowaæ ró¿ny kszta³t: wyd³u¿ony, owalny, cylindryczny

lub przewê¿ony. U wiêkszoœci ryb woreczek ¿ó³tkowy ma

formê kulist¹ lub zbli¿on¹ do kuli, natomiast u niektórych ryb

karpiowatych (np. Abramis brama, Leucaspius delineatus,

Alburnus alburnus, Scardinius erythrophthalmus) podlega

on bardzo szybkim i wyraŸnym podzia³om na dwie czêœci:

proksymaln¹, która stanowi 3/4 objêtoœci woreczka i zacho-

wuje kszta³t kulisty oraz kaudaln¹ o 1/4 objêtoœci, przyj-

muj¹c¹ kszta³t pod³u¿ny, a¿ do walcowatego (Winnicki i in.

2001). U niektórych gatunków podczas resorpcji woreczka

¿ó³tkowego nastêpuje stopniowa zmiana jego kszta³tu, np.

u Chondrostoma nasus jest on na pocz¹tku kulisty, z nie-

wielkim ogonowym wygiêciem, póŸniej staje siê gruszko-

waty, nastêpnie przyjmuje kszta³t sto¿kowaty, a ostatecznie

staje siê cylindryczny (Penaz 1974). Na powierzchni

woreczka mog¹ znajdowaæ siê komórki barwnikowe (Doi

i in. 2004).

Wielkoœæ woreczka ¿ó³tkowego jest zwi¹zana z cza-

sem trwania rozwoju embrionalnego, a tak¿e zale¿y od

tego, jak d³ugo wyklute larwy nie pobieraj¹ pokarmu. Ryby

zimnolubne wykluwaj¹ce siê wczesn¹ wiosn¹ maj¹ du¿e

woreczki ¿ó³tkowe, aby przetrwaæ czas, gdy w œrodowisku

brak jest pokarmu (Goryczko 2001). U ryb, które wykluwaj¹

siê póŸn¹ wiosn¹ i latem woreczek ¿ó³tkowy jest niewielki

i po wykluciu zostaje zresorbowany w ci¹gu kilku dni. Od

wielkoœci woreczka ¿ó³tkowego zale¿y w du¿ej mierze

d³ugoœæ okresu larwalnego. Wielkoœæ zapasów ¿ó³tka

i tempo jego zu¿ycia zwi¹zane s¹ bezpoœrednio z wymia-

rami jaj. Gatunki produkuj¹ce ma³e jaja maj¹ ma³e rezerwy

¿ó³tka i resorbuj¹ je szybciej (Escaffre i Bergot 1984, Calta

2001, Falk-Petersen 2005). W obrêbie tego samego

gatunku wiêksze samice sk³adaj¹ zwykle wiêksze jaja,

z których wykluwaj¹ siê wiêksze larwy o wiêkszych

woreczkach (Kennedy i in. 2007, Iguchi 2012).

Funkcja od¿ywcza

Najwa¿niejsz¹ rol¹ woreczka ¿ó³tkowego jest funkcja

od¿ywcza, polegaj¹ca na dostarczaniu substancji energe-

tycznych i budulcowych w czasie, kiedy organizm nie zdo-

bywa jeszcze pokarmu samodzielnie (Yufera i Darias

2007). ¯ó³tko jest g³ównym sk³adnikiem œwie¿o zap³odnio-

nego jaja rybiego, a wed³ug Skjaerven i in. (2003), u œwie¿o

wyklutych larw Pleuronectes platessa woreczek ¿ó³tkowy

stanowi prawie 3/4 masy cia³a. U wiêkszoœci gatunków ryb

¿ó³tko jest jedynym Ÿród³em energii podczas okresu od¿y-

wiania endogennego. Wyj¹tkiem s¹ ryby ¿yworodne, u któ-

rych Ÿród³em substancji od¿ywczych dla zarodka jest tak¿e

p³yn jajnikowy i zresorbowana niezap³odniona ikra

(Wourms 1981, Boehlert i in. 1986). Wartoœæ energetyczna

¿ó³tka zale¿y od jego wielkoœci i sk³adu chemicznego, który

determinuje kalorycznoœæ i stanowi ona oko³o 70% warto-

œci kalorycznej jaja (Kamler 2006). Przyjmuje siê, ¿e kalo-

ryczna wartoœæ ¿ó³tka jest podczas rozwoju niemal sta³a

(Kamler i Kato 1983, Conceicao i in. 1993). Escaffre i Ber-

got (1984) stwierdzili, ¿e larwy pstr¹ga têczowego Salmo

gairdneri wyklute z mniejszych jaj szybciej resorbowa³y

¿ó³tko, choæ wielkoœæ jaj nie mia³a wp³ywu na sk³ad ¿ó³tka

i efektywnoœæ jego wykorzystania. Skjaerven i in. (2003)

podaj¹, ¿e u Pleuronectes platessa jedynie 20-25% ¿ó³tka

zu¿ywane jest podczas rozwoju zarodkowego, natomiast

75-80% przez larwy, niezale¿nie od wielkoœci jaj. Podczas

rozwoju zarodkowego niemal ca³oœæ substancji od¿yw-

czych ¿ó³tka zostaje wbudowana w cia³o zarodka, nato-

miast po wykluciu du¿a czêœæ pokrywa koszty metabo-

liczne coraz bardziej ruchliwych larw. Autorzy podaj¹, ¿e

œrednio 68% materii zawartej w ¿ó³tku zostaje prze-

kszta³cona w tkanki.
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Sk³adniki ¿ó³tka s¹ wykorzystane g³ównie do budowy

tkanek, a pozosta³a czêœæ jest zu¿ywana jako substraty

energetyczne. Istniej¹ jednak ró¿nice miêdzygatunkowe

w wykorzystaniu zasobów ¿ó³tka. U Clarias gariepinus

wiêcej energii z woreczka zosta³o zu¿yte na wzrost tkanek,

mniej by³o wydatkowane na procesy metaboliczne, zaœ

u Tinca tinca odwrotnie (Jaworski i Kamler 2002). Wed³ug

Finn i in. (1995), 53% energii zawartej w ¿ó³tku Gadus

morhua zosta³o wykorzystane do budowy tkanek, 42% do

produkcji energii, a jedynie 5% utracone jako metabolity.

Oprócz dostarczania energii, woreczek ¿ó³tkowy jest

Ÿród³em hormonów i enzymów (Kamler 2008). Enzymy,

które metabolizuj¹ ¿ó³tko powstaj¹ ju¿ w okresie bruzdko-

wania (Fishelson 1995). Sire i in. (1994) stwierdzili, ¿e

enzymem degraduj¹cym bia³ko ¿ó³tka u embrionów

pstr¹ga têczowego jest katepsyna L, zlokalizowana w war-

stwie syncytialnej otaczaj¹cej woreczek ¿ó³tkowy. Syncy-

tium oko³o¿ó³tkowe jest wieloj¹drzast¹ warstw¹ cytopla-

zmy le¿¹c¹ pod blastoderm¹ zarodka. Powstaje ono na

wczesnym etapie rozwoju – w czasie 9 lub 10 podzia³u

komórek i jest wynikiem zlania siê czêœci blastomerów

po³o¿onych na brzegu blastodermy (Kimmel i Law 1985).

Syncytium oko³o¿ó³tkowe poœredniczy w transporcie sub-

stancji od¿ywczych z ¿ó³tka do cia³a ryby, a tempo wyko-

rzystania ¿ó³tka zale¿y od powierzchni syncytium i aktyw-

noœci jego enzymów hydrolitycznych (Conceicao i in.

1993, Skjaerven i in. 2003). Ostaszewska (2002) zaobser-

wowa³a podzia³ tej warstwy na dwie strefy: przylegaj¹c¹

bezpoœrednio do ¿ó³tka, bior¹c¹ udzia³ w rozpuszczaniu

i odszczepianiu p³ytek ¿ó³tkowych oraz drug¹ – cytopla-

zmatyczn¹ zawieraj¹c¹ rybosomy, mitochondria, aparat

Golgiego i retikulum endoplazmatyczne, pe³ni¹c¹ funkcjê

wydzielnicz¹. Graniczy ona ze œródb³onkiem naczyñ

krwionoœnych kr¹¿enia ¿ó³tkowego lub z komórkami

w¹troby. Z obrze¿y ¿ó³tka do naczyñ wyrastaj¹ wypustki,

zwiêkszaj¹ce powierzchniê kontaktu z naczyniami w³oso-

watymi. Po wykluciu zmniejsza siê sieæ naczyñ ¿ó³tkowych

i zaczynaj¹ siê tworzyæ komórki w¹troby (Fishelson 1995),

która przejmuje funkcjê hydrolizy zapasów ¿ó³tka. W zale-

¿noœci od gatunku, sk³adniki od¿ywcze mog¹ przenikaæ do

tkanek cia³a ryby: z zewnêtrznej powierzchni syncytium do

zatoki ¿ylnej otaczaj¹cej woreczek, nastêpnie do reszty

cia³a lub przez kr¹¿enie ¿ylne do w¹troby (Falk-Petersen

2005).

¯ó³tko ryb zawiera przede wszystkim wolne amino-

kwasy, bia³ka i t³uszcze oraz substancje mineralne (Heming

i Buddington 1988). Ronnestad i in. (1999) stwierdzili, ¿e

oko³o 50% puli aminokwasów zawartych w jajach morskich

ryb pelagicznych to aminokwasy wolne, które powstaj¹

w koñcowej fazie dojrzewania oocytów w wyniku hydrolizy

bia³ek ¿ó³tka i zu¿ywane s¹ przede wszystkim jako Ÿród³o

energii, w drugiej kolejnoœci zaœ jako materia³ budulcowy.

Ronnestad i in. (1992) obliczyli, ¿e u larw skarpa (turbota)

Scophthalmus maximus 70% wolnych aminokwasów ¿ó³tka

to substraty energetyczne, a jedynie oko³o 30% jest wyko-

rzystywane do syntezy bia³ek cia³a larw. Wed³ug Finn i in.

(2002) wczesne stadia larwalne Gadus morhua czerpi¹

70-95% energii z aminokwasów. Ohkubo i in. (2006),

badaj¹c przeznaczenie sk³adników ¿ó³tkowych u Theragra

chalcogramma podzielili resorpcjê na dwa etapy: w pierw-

szym zaobserwowali g³ównie zu¿ycie wolnych aminokwa-

sów, zaœ w drugim – lipidów. Ohkubo i Matsubara (2002)

zanotowali nastêpuj¹c¹ kolejnoœæ zu¿ywania substancji

od¿ywczych ¿ó³tka przez larwy Verasper moseri: najpierw

wykorzystane zosta³y wolne kwasy t³uszczowe (endogenne

szybciej ni¿ egzogenne), nastêpnie lipowitellina (g³ówne

bia³ko ¿ó³tka), na koñcu zaœ lipidy. Podobnie, Skjaerven i in.

(2003) obserwowali intensywne zu¿ycie wolnych aminokwa-

sów przez zarodki Pleuronectes platessa, natomiast bia³ek –

dopiero w okresie larwalnym. Wed³ug Ronnestad i in. (1993)

larwy Hipoglossus hipoglossus zu¿y³y ponad 70% wolnych

aminokwasów we wczesnym stadium larwalnym, podczas

gdy wielkoœæ zapasu bia³ek nie uleg³a w tym czasie istotnym

zmianom. Wed³ug Finn i in. (1995) energia wytwarzana pod-

czas pierwszego miesi¹ca rozwoju Gadus morhua jedynie

w 32% pochodzi³a z katabolizmu t³uszczów. Ronnestad i in.

(1998) odnotowali pocz¹tek poch³aniania kul t³uszczowych

dopiero w momencie, kiedy woreczek by³ zresorbowany ju¿

w 70%. Williams i in. (2004) stwierdzili, ¿e u larw Lutianus

campechanus w 70 godzinie po zap³odnieniu, kiedy ¿ó³tko

by³o ju¿ niemal wyczerpane, pozosta³o jeszcze oko³o 2%

t³uszczu. Resorpcjê t³uszczu po wykorzystaniu wiêkszoœci

zasobów ¿ó³tka obserwowano tak¿e u innych gatunków ryb:

Leiostomus xanthurus (Govoni 1980), Lates calcarifer

i Signatus guttatus (Bagarinao 1986, Avila i Juario1987),

Scophthalmus maximus (Ronnestad i in. 1992) i Sparus

auratus (Ronnestad i in. 1994).

Funkcja oddechowa

Woreczek ¿ó³tkowy odgrywa tak¿e bardzo wa¿n¹ rolê

jako larwalny narz¹d oddechowy, gdy¿ larwy wykluwaj¹ siê

bez wykszta³conych skrzeli. Tlen pobierany jest wiêc

pocz¹tkowo g³ównie przez du¿¹ powierzchniê silnie

ukrwionej œciany woreczka ¿ó³tkowego. W najprostszym

przypadku na woreczku istnieje tylko jeden szeroki przewód

Cuviera, jak to jest u ryb karpiowatych. U niektórych gatun-

ków, np. u Esox lucius najpierw rozwija siê zatoka ¿ylna,

która dopiero póŸniej przekszta³ca siê w sieæ naczyniow¹.

Gêsta sieæ naczyniowa wystêpuje na du¿ych woreczkach

np. u ryb ³ososiowatych, zaœ najsilniej rozwija siê u ryb

¿yworodnych. Larwalne narz¹dy oddechowe istniej¹ do

czasu pojawienia siê pierwszych blaszek skrzelowych,

które przejmuj¹ ich czynnoœci.
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Funkcja krwiotwórcza

Woreczek ¿ó³tkowy u niektórych gatunków ryb spe³nia

te¿ funkcjê pierwotnego narz¹du krwiotwórczego. U wcze-

snych stadiów zarodkowych ryb zawi¹zek przysz³ych

naczyñ i krwinek w postaci grubego sznura komórek mezo-

dermalnych zwanego angioblastem rozwija siê pod szkiele-

tem osiowym. Czêœæ komórek angioblastu przechodzi na

woreczek ¿ó³tkowy i tu tworzy sieæ naczyniow¹ oraz pierw-

sze zarodkowe komórki krwi, którymi s¹ du¿ych rozmiarów

erytrocyty (D³ugosz 1973, Detrich i in. 1995).

Wp³yw czynników œrodowiska na tempo
resorpcji

Ryby w okresie larwalnym charakteryzuj¹ siê du¿¹ wra-

¿liwoœci¹ na wp³ywy œrodowiska. Na tempo przemiany

materii i zwi¹zany z nim czas resorpcji woreczka ¿ó³tko-

wego wp³ywaj¹ ró¿ne czynniki œrodowiska, m.in. tempera-

tura, zawartoœæ tlenu, dostêpnoœæ pokarmu, oœwietlenie

oraz zanieczyszczenia wody.

Temperatura jest jednym z najwa¿niejszych czynników,

od których zale¿y tempo resorpcji ¿ó³tka. Wraz ze wzrostem

temperatury tempo resorpcji zwykle wzrasta. Tak¹ pra-

wid³owoœæ zanotowano m.in. u Morone saxatilis (Rose i in.

1993), Chondrostoma nasus (Kamler i in. 1998), Leuciscus

idus (Rechulicz i in. 2002), Anarhichas minor Sund i Falk-Pe-

tersen (2005) i Sprattus sprattus (Petereit i in. 2008). Jednak

nie zawsze tempo zu¿ycia ¿ó³tka jest wprost proporcjonalne

do temperatury. W temperaturach poza zakresem optymal-

nym dla rozwoju, nawet jeœli s¹ wy¿sze, mo¿e ono spadaæ.

Spadek tempa resorpcji woreczków ¿ó³tkowych larw rozwi-

jaj¹cych siê w temperaturze wy¿szej od optymalnej w porów-

naniu z temperatur¹ ni¿sz¹, lecz mieszcz¹c¹ siê w zakresie

optimum zanotowano u Coregonus albula Luczynski i in.

(1984) i Hippoglossus hippoglossus Lein i in. (1997). Brak

wp³ywu temperatury na tempo resorpcji ¿ó³tka u larw Pagel-

lus erythrinus zanotowali Klimogianni i in. (2004).

Na resorpcjê woreczka ¿ó³tkowego mo¿e tak¿e

wp³ywaæ dostêpnoœæ pokarmu w œrodowisku. Przyspiesze-

nie zu¿ywania przez larwy zasobów ¿ó³tka w warunkach

niedoboru pokarmu egzogennego zanotowali Mookerji

i Rao (1999), natomiast Sarnowski (2003) odnotowa³ spa-

dek tempa zu¿ycia ¿ó³tka u g³odzonych larw Cyprinus car-

pio w porównaniu z larwami karmionymi.

Trabelsi i in. (2013) wskazuj¹, ¿e tempo resorpcji ¿ó³tka

jest zwi¹zane z czasem wyklucia: u wczeœniej wyklutych

larw Esox lucius pocz¹tkowa wielkoœæ ¿ó³tka i tempo jego

zu¿ycia by³y wy¿sze ni¿ u wyklutych póŸniej.

Istniej¹ tak¿e dane dotycz¹ce wp³ywu zanieczyszczenia

wody na tempo resorpcji ¿ó³tka u ryb. Spowolnione tempo

zu¿ycia ¿ó³tka u larw ryb poddanych dzia³aniu subletalnych

stê¿eñ miedzi zanotowali: u Oreochromis mossambicus –

Hwang i in. (1995), u Cyprinus carpio – Stouthart i in. (1996)

i Jezierska i in. (2004), u Danio rerio – Johnson i in. (2007).

Podobnie, zmniejszenie tempa resorpcji ¿ó³tka stwierdzono

u larw ryb poddanych subletalnemu dzia³aniu kadmu: Chri-

stensen (1975) u Salvelinus fontinalis, Woodworth i Pascoe

(1982) u Salmo gairdneri oraz Peterson i in. (1983) u Salmo

salar. Z drugiej strony, niektórzy autorzy odnotowali przy-

spieszenie resorpcji woreczka ¿ó³tkowego u ryb poddanych

dzia³aniu metali: Somasundaram i in. (1984) u larw Clupea

harengus poddanych dzia³aniu cynku oraz Klein-Macphee

i in. (1984) u Pseudopleuronects americanus eksponowa-

nych na srebro. Stwierdzono tak¿e wp³yw innych czynników

na tempo resorpcji woreczka, np. Swanson (1996) zano-

towa³ spowolnienie u Chanos chanos pod wp³ywem wzrostu

zasolenia, Wright i Tillitt (1999) u Oncorhynchus mykiss pod-

danego dzia³aniu wêglowodorów aromatycznych, Keinanen

i in. (2000, 2004), u Esox lucius pod wp³ywem glinu przy

niskim pH.
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TABELA 1

Uszkodzenia woreczka ¿ó³tkowego ryb pod wp³ywem ró¿nych czynników œrodowiska wodnego

Gatunek Czynnik Zmiany Autor

Gadus morhua Paso¿ytnicze pierwotniaki Obecnoœæ paso¿ytów w woreczku Pedersen i in. (1993)

Scophthalmus maximus Paso¿ytnicze pierwotniaki Obecnoœæ paso¿ytów w woreczku Pedersen (1993)

Maccullochella peeli Niedobory pokarmowe u tarlaków Obrzêk Gunaskerera i in. (1998)

Danio rerio Dioksyna TCDD Obrzêk Hill i in. (2004)

Catostomus commersoni Ropa naftowa Obrzêk Colavecchia i in. (2006)

Oryzias latipes Wielopierœcieniowe wêglowodory aromatyczne Obrzêk Farwell i in. (2006)

Plectropomus leopardus Inwazja Ichthyodinium sp. Obecnoœæ paso¿ytów w woreczku Mori i in. (2007)

Danio rerio Saksitoksyna Obrzêk Lefebvre i in (2004)

Cyprinus carpio Azotyny Obrzêk Kroupova i in. (2010)

Oncorhynchus gorbuscha S³aba kondycja, infekcja grzybicza Pêkniêcie woreczka, koagulacja ¿ó³tka Marty i Heintz (2010)

Danio rerio Mieszanina leków Obrzêk Madureira i in. (2011)

Danio rerio Pb Obrzêk Chen i in. (2012)

Thunnus orientalis Inwazja Ichthyodinium sp. Obecnoœæ paso¿ytów w woreczku Ishimaru i in. (2012)

Cyprinus carpio Œcieki papiernicze Deformacje Tyor i in. (2012)

Danio rerio Butachlor Obrzêk Tu i in. (2013)



Wyniki licznych badañ wskazuj¹ tak¿e, ¿e ró¿ne czyn-

niki œrodowiska wodnego mog¹ powodowaæ uszkodzenia

i deformacje woreczka ¿ó³tkowego ryb, najczêœciej obrzêk

(tab. 1). Morfologia woreczka ¿ó³tkowego mo¿e byæ wiêc

wskaŸnikiem niekorzystnych warunków œrodowiskowych.
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TELEOST FISH YOLK SACS

Ma³gorzata Witeska, Katarzyna Bilska

Abstract. Yolk is a source of nutrients for developing embryos and for early fish larval stages that lack the ability to feed actively.

Thanks to abundant networks of capillaries, yolk sacs are responsible for larval respiration before the development of gills, and in

some fish species they are also the site of primary hematopoiesis. Fish yolk sac shapes and sizes differ among species. Cold-water

fish with long periods of embryonic and larval development have larger yolk sacs as compared to those of warm-water species. Yolk

comprises free amino acids, proteins, lipids, and minerals that are taken up by developing organisms through the yolk syncytial

layers. Free amino acids and proteins are utilized before lipids. Yolk nutrients are divided between growth and energy production. The

efficiency of yolk utilization for growth is higher in embryos, and then decreases with the increase in larval locomotion. The rate of yolk

resorption depends mainly on water temperature, but it can also be modified by other environmental factors such as the availability of

exogenous food or water that is contaminated with toxic compounds.
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