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Oogenesis and ultrastructure of bitch 
oocytes

Włodarczyk R., Bukowska D., Jaśkowski J.M., 
Department of Veterinary, Poznań University of Life 
Sciences

The purpose of detailed studies of canine reproduc-
tion resulted from assisted reproductive technologies 
(ART), with a special consideration of embryos in vit-
ro production (IVP) and embryos transfer (ET). Devel-
opment of these methods enabled animals with dif-
ferent disorders to reproduce and also the IVP pro-
cedures elaborated for dogs could enhance the use 
of ART in reproduction and preservation of rare, wild 
species from Canidae family: Alopex lagopus, Canis 
aureus, Canis latrans and Canis lapus. Currently, ma-
jor subject of research in this fi eld is conditions opti-
mization during in vitro maturation of bitch oocytes. 
Numerous molecular biology experiments were per-
formed to establish localization of synthesis of im-
portant proteins and expression of genes, necessary 
for nuclear maturation processes. Also, studies on the 
canine oocyte ultrastructure, playing important role in 
cytoplasmic maturation, were carried out. Results of 
conducted studies were presented and discussed.

Keywords: bich, oocytes, ultrastructure.

Celem szczegółowych badań dążących 
do poznania biologii rozrodu psów jest 

przede wszystkim rozwój biotechnik rozro-
du tego gatunku, ze szczególnym uwzględ-
nieniem pozyskiwania zarodków in vitro 
(in vitro production – IVP) oraz przeno-
szenia zarodków (embriotransfer – ET). 
Rozwój tych metod pozwoliłby na roz-
mnażanie zwierząt z zaburzeniami rozro-
du, natomiast zastosowanie procedur IVP 
opracowanych dla psa domowego zwięk-
szałoby szansę na zastosowanie wspoma-
ganego rozrodu innych, rzadkich i zagro-
żonych gatunków psowatych np. Alopex 
lagopus, Canis aureus, C. latrans, C. lu-
pus. Możliwość zastosowania ulepszonej 
procedury IVP u zwierząt dziko żyjących 
pozwoliłaby na ocalenie co najmniej kilku-
dziesięciu zagrożonych gatunków z rodziny 
Canidae. Obecnie w tzw. Czerwonej Księ-
dze umieszczono ich aż 36, z czego 9 za-
kwalifi kowano jako zagrożone wymarciem. 

Wspomaganie rozrodu tych gatunków oraz 
utrzymywanie ich populacji ex situ (w nie-
woli) pozwoliłoby na zachowanie materia-
łu genetycznego i przedłużenia gatunków. 
Obecnie przedmiotem badań w tym ob-
szarze jest optymalizacja warunków doj-
rzewania oocytów suk w warunkach in 
vitro. Liczne eksperymenty biologii mo-
lekularnej mają na celu analizę miejsc syn-
tezy i występowania specyfi cznych bia-
łek oraz ekspresję genów odgrywających 
ważną rolę w przebiegu procesu dojrzewa-
nia jądra komórkowego oraz badanie ul-
trastruktury oocytów, która ma znaczący 
wpływ na dojrzewanie cytoplazmatycz-
ne tych gamet.

Oogeneza

U większości gatunków ssaków pierwsze 
pierwotne komórki płciowe – komórki pra-
płciowe (KP) można zauważyć u nasady 
szypuły omoczni i u zarodków po zakoń-
czonej gastrulacji. W zarodkach myszy wy-
odrębniono je jeszcze wcześniej, na tylnym 
końcu smugi pierwotnej w fazie tarczki za-
rodkowej w 6–7 dniu rozwoju (1). W cza-
sie rozwoju jajnika płodu oogonia mno-
żą się intensywnie, a ich liczba znacznie 
wzrasta. W 8-dniowym zarodku myszy 
znajduje się około 10–100 KP, natomiast 
w 13 dniu rozwoju 5000–25 000 oogonii. 
U kobiety w drugim miesiącu ciąży w obu 
jajnikach płodu znajduje się około 600 000 
komórek rozrodczych, a w piątym miesią-
cu jest ich już 6 000 000 (2). Profaza me-
jotyczna rozpoczyna się w okresie rozwo-
ju śródmacicznego u gatunków o długiej 
ciąży. U zwierząt cechujących się krótką 
ciążą rozpoczyna się ona bezpośrednio po 
urodzeniu. Najczęściej oogonia stopniowo 
wchodzą w profazę mejotyczną, począwszy 
od grup położonych w części rdzeniowej. 
Rzadziej profaza mejozy rozpoczyna się 
równocześnie lub prawie równocześnie we 

wszystkich oogoniach. Profaza mejotyczna 
poprzedzona jest fazą S, w której zachodzi 
podwojenie zawartości DNA i wytworze-
nie nowych chromatyd. W zygotenie i pa-
chytenie koniugujące chromosomy tworzą 
charakterystyczne kompleksy synaptemal-
ne. W okresie profazy mejotycznej wzrasta 
objętość jądra komórkowego. W oocycie 
pęcherzykowym u świń jest ono pięciokrot-
nie większe niż w oogonium (3). W lepto-
tenie pory rozmieszczone są równomier-
nie w całej otoczce, w zygotenie i pachyte-
nie przesuwają się i skupiają się na jednym 
obszarze otoczki. W diplotenie rozmiesz-
czenie porów ponownie jest równomier-
ne. Przemieszczanie porów związane jest 
z zanikaniem laminy jądrowej, która znika 
w leptotenie i pojawia się ponownie w póź-
nym pachytenie (3). Po zakończeniu profa-
zy proces podziału mejotycznego zatrzy-
muje się w diktiotenie, a oocyty wchodzą 
w stadium intensywnej aktywności me-
tabolicznej. Sparowane i zespiralizowane 
chromosomy diktiotenowe ulegają częścio-
wej despiralizacji.

Nie jest jasne, jakie czynniki powodują 
zatrzymanie procesu mejozy w fazie dik-
tiotenu. Przypuszcza się, że w tym stadium 
oocyt utrzymuje się dzięki intensywnym 
procesom metabolicznym oraz aktywności 
czynnika hamującego dojrzewanie (oocy-
te maturation inhibitor – OMI) wytwa-
rzanego w pęcherzyku jajnikowym i za-
wartego w płynie pęcherzykowym. Ha-
mujący wpływ płynu pęcherzykowego na 
dojrzewanie oocytów wykazano u myszy, 
szczura, chomika, królika, świni oraz by-
dła (3). Działanie czynnika nie jest specy-
fi czne gatunkowo, gdyż płyn pęcherzyko-
wy chomika hamuje dojrzewanie oocytów 
szczura, świni i krowy (3). Oocyt w stadium 
diktiotenu zostaje otoczony przez komór-
ki sznurów płciowych, które wytwarzają 
wokół niego pęcherzyk zawiązkowy. Za-
nikają mostki cytoplazmatyczne, a oocyty 
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zostają oddzielone od siebie. W tym cza-
sie oocyt wchodzi w fazę intensywne-
go wzrostu. Początkowo powiększa się 
średnica oocytu, następnie syntezowane 
są duże ilości RNA, głównie rybosomal-
nego rRNA i heterogennego mRNA (4). 
W oocycie zwiększa się również całkowi-
ta ilość białek, które są syntezowane przez 
sam oocyt oraz pobierane są selektywnie 
z krwi za pośrednictwem komórek wieńca 
promienistego. Faza diktiotenu trwa u ssa-
ków bardzo długo, kończy się tzw. dojrze-
waniem oocytu, kiedy kontynuowany jest 
pierwszy podział mejotyczny i wyrzucone 
ciałko kierunkowe.

Ultrastruktura oocytów

Budowa morfologiczna oocytów jest 
w znacznym stopniu podobna u większo-
ści ssaków (5). Zasadnicze różnice dotyczą 
obecności w oocytach psów dużych ilości 
lipidów żółtkowych, skupionych wokół po-
jedynczych centrioli. W oocytach innych 
gatunków ssaków (kota, konia, bydła, nor-
ki, człowieka) występują jedynie niewielkie 
ilości substancji lipidowych i tłuszczowych 
(6). W przypadku oocytów suk stwierdzo-
no dużą ilość lipidów żółtkowych związa-
nych są z błonami gładkiej siateczki śród-
plazmatycznej, biorących udział w syntezie 
oraz gromadzeniu triglicerydów i lipopro-
tein (7). W oocytach psa domowego, po-
środku kropli lipidów żółtkowych znajdu-
je się pojedyncza centriola. Podobne ob-
serwacje odnotowano w odniesieniu do 
niektórych oocytów innych ssaków. Prze-
ważnie jednak obserwowano parę centrio-
li stanowiących tzw. cytocentrum oocytu 
(5, 7). Funkcja pojedynczej centrioli w cen-
trum lipidu żółtkowego nie jest do końca 
poznana. Sugeruje się, że może ona mieć 
wpływ na lokalizację lub inicjację synte-
zy lipidów. We wszystkich fazach rozwo-
ju oocyt oraz otaczające go komórki war-
stwy ziarnistej posiadają charakterystycz-
ne struktury błonowe. Kontakt pomiędzy 
tymi heterogenicznymi komórkami jest za-
chowany w oocytach wielu gatunków krę-
gowców (5, 7, 8, 9, 10). W oocytach psa do-
mowego w zaawansowanej fazie wzrostu, 
w otoczeniu ciałek żółtkowych obserwu-
je się również pęcherzykowe twory ziarni-
ste, o podwójnej błonie i różnych wielko-
ściach. Mniejsze pęcherzyki mają homo-
genną macierz z pojedynczymi wakuolami. 
Zaobserwowano w nich dwa rodzaje kro-
pel lipidowo-żółtkowych: jedne gęste, oto-
czone błoną, oraz inne, bardziej luźne oto-
czone szczątkowymi błonami (11).

Z badań Tesoriero (6) wynika, że oocy-
ty pochodzące z pęcherzyków pierwotnych 
mają centralnie położone jądro z wyraź-
nym jąderkiem. Ooplazma zawiera wiele 
dużych okrągłych mitochondriów, gład-
ką siateczkę śródplazmatyczną oraz małe 

ciałka Golgiego. W tym wczesnym sta-
dium rozwoju oocyty posiadają obszary, 
w których błona komórkowa ma desmo-
somalne wzmocnienia, pozbawione mikro-
fi lamentów. Oocyty pochodzące z rosną-
cych pęcherzyków jajnikowych znacznie 
powiększają swoje rozmiary. Mają tak-
że więcej mitochondriów, które często 
pozostają w kontakcie z błoną jądrową. 
W ooplazmie występuje jednorodna ma-
cierz zawierająca pasma lub błony gładkiej 
siateczki śródplazmatycznej oraz dużą licz-
bę ciałek Golgiego. Zarówno w rosnących 
oocytach, jak i w otaczających je komór-
kach wzrasta liczba organelli oraz ilość li-
pidów. Pojawiają się one w oocytach pier-
wotnych, a ich ilość wzrasta podczas ca-
łej oogenezy. Ciała żółtkowe są związane 
z błonami gładkiej siateczki śródplazma-
tycznej, która otacza pojedyncze ciałka 
tłuszczowe lub ich grupy. Tłuszcz żółtko-
wy gromadzi się początkowo wokół poje-
dynczych centrioli niezwiązanych z apa-
ratem Golgiego lub innymi strukturami 
cytoplazmatycznymi. Dalsze formowanie 
ciałek tłuszczu żółtkowego przebiega bez 
udziału centrioli. W późniejszej fazie roz-
woju oocyty mają duże, okrągłe mitochon-
dria oraz wiele ciałek tłuszczu żółtkowego. 
Obszary cytoplazmy graniczące z komór-
kami warstwy ziarnistej są bogate w duże 
aparaty Golgiego, liczne mitochondria oraz 
specyfi czne ziarna korowe (cortical granu-
les) wielkości około 400 nm. Mają one ma-
cierz, która jest oddzielona od otaczającej 
błony niewielką wolną przestrzenią. Pę-
cherzyki te pozostają w połączeniu z apa-
ratami Golgiego usytuowanymi w korze 
oocytu. Podobne pęcherzyki, o wielkości 
700 nm, otoczone podwójną błoną z he-
terogenną macierzą znajdują się również 
w cytoplazmie otaczającej ciałka żółtkowe. 
Niektóre pęcherzyki mają jedno lub więcej 
niewielkich wakuoli zawierających mate-
riał podobny do tego, który otacza ciałka 
żółtkowe. Oocyty zwiększają swoje roz-
miary poprzez wytwarzanie dużych ilości 
tłuszczowych ciałek żółtkowych. Lipidy 
te pozostają w osobnych, pęcherzykowa-
tych tworach. Natomiast istniejące ciałka 
tłuszczu żółtkowego powiększają się pod-
czas wzrostu oocytu.

Organelle odgrywające kluczową rolę 
w dojrzewaniu oocytów

Jądro komórkowe oocytów

W ultrastrukturze jądra komórkowego roz-
różnia się dwa podstawowe obszary: otocz-
kę jądrową oraz wnętrze jądra– nukleopla-
zmę, zawierającą informacje genetyczne 
(12). Nukleoplazma dzieli się na trzy mor-
fologicznie zdefi niowane regiony: skonden-
sowanej chromatyny, okołochromatynowy 
oraz przestrzeń międzychromatynową (13). 

W dwóch ostatnich obszarach nukleopla-
zmatycznych pojawiają się struktury za-
wierające RNP. Nukleoplazma jest rów-
nież miejscem syntezy heterogennego ją-
drowego RNA (hnRNA), pre-mRNA oraz 
małych jądrowych RNA (snRNA; 14). He-
terogenny jądrowy RNA stanowi populację 
cząsteczek o zmiennym wymiarze, z któ-
rych część reprezentuje serię etapów doj-
rzewania informacyjnych RNA (mRNA) 
eksportowanych do cytoplazmy (14). Poza 
jąderkowymi włóknami i ziarnistościami 
w jądrze występują również ziarnistości 
międzychromatynowe (IG), okołochroma-
tynowe (PG) oraz włókna okołochroma-
tynowe (PF) (15). W jądrze komórkowym 
rozróżnia się następujące regiony struktu-
ralne: otoczkę jądrową (NE), składająca się 
z zewnętrznej i wewnętrznej błony jądro-
wej, przestrzeni okołojądrowej, komplek-
sów porowych oraz peryferyjnej blaszki 
jądrowej, jąderko (No), heterochromaty-
nę uorganizowana w gęste struktury zlo-
kalizowane pod otoczką jądrową, włókna 
jąderka jako chromatynę okołojąderkowa 
oraz kariolimfę (tzw. region międzychro-
matynowy, IC; 14). Z badań ultrastruktu-
ry wynika, że niewielka liczba mitochon-
driów, ich peryferyjne ułożenie w niewiel-
kich, skoncentrowanych grupach, obecność 
nielicznych granul korowych związanych 
z aparatem Golgiego oraz końcami TPZs 
świadczą o niedojrzałości cytoplazmatycz-
nej oocytów (16). U psa domowego wystę-
pują dwa typy oocytów, różniące się pod 
względem położenia jądra komórkowe-
go. Komórki z centralnie położonym ją-
drem (GVc) wykazują oznaki niedojrzało-
ści, takie jak niewielka liczba organelli he-
terogenicznie ułożonych w cytoplazmie, 
natomiast oocyty z peryferyjnie położo-
nym jądrem (GVp) wydają się bardziej za-
awansowane w rozwoju (z większą liczbą 
organelli, rozproszonych na obszarze cy-
toplazmy. Oocyty GVc mają jąderko po-
zbawione błony (NSN), natomiast oocyty 
GVp charakteryzują się obecnością jąder-
ka otoczonego błoną (SN) w konfi guracji 
obserwowanej również w oocytach my-
szy oraz człowieka. Oocyty w konfi guracji 
GVc mają mniejszy potencjał rozwojowy 
i w niewielkim odsetku dojrzewają w wa-
runkach in vitro. Spośród oocytów, które 
wznowiły podziały mejotyczne, 69% sta-
nowiły komórki GVp (16). Przypuszcza 
się, że nieprawidłowo dobrane warunki 
dojrzewania oocytów psa domowego in 
vitro doprowadzają do braku odpowied-
niej synchronizacji pomiędzy przebiegiem 
dojrzewania jądrowego oraz cytoplazma-
tycznego (16).

Mitochondria

Mitochondria są lipoproteinowymi or-
ganellami otoczonymi dwoma błonami 
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o charakterystycznej strukturze. Ich pod-
stawową funkcją jest transformacja energii 
zawartej w substratach w wysokoenerge-
tyczne wiązania fosforowe ATP. Są to struk-
tury dynamiczne, przejawiające zdolność 
przemieszczania się wraz z ruchami cyto-
plazmy, połączone często z mikrotubulami 
cytoszkieletu. Podczas podziałów komór-
kowych mitochondria skupiają się w pobli-
żu wrzeciona podziałowego (14). W oocy-
tach przemieszczanie się mitochondriów 
gwarantuje dostarczenie odpowiedniej ilo-
ści ATP oraz wapnia w tych regionach ko-
mórki, gdzie substancje te są niezbędne do 
prawidłowego przebiegu dojrzewania (17). 
Rozmieszczenie mitochondriów w oocycie 
może być wskaźnikiem zapotrzebowania 
komórki na energię oraz jony. W oocy-
tach myszy w fazie GVBD (germinal ve-
sicle break down) oraz metafazie I nastę-
puje gromadzenie się tych organelli w po-
bliżu jądra oraz polaryzacja ich ułożenia 
podczas powstawania wrzeciona podzia-
łowego (18). W zapłodnionych oocytach 
chomika oraz człowieka gromadzenie się 
aktywnych mitochondriów następowa-
ło w okolicy przedjądrzy (19, 20). Nato-
miast w oocytach myszy, przed wznowie-
niem mejozy (GVBD), gromadzenie się 
mitochondriów następuje w charaktery-
stycznych skupiskach. Agregacja ta ma 
prawdopodobnie związek z konieczno-
ścią zapewnienia w tym czasie wysokiej 
ilości energii, regulacji stężenia wolnego 
wapnia niezbędnych do zapoczątkowania 
GVBD oraz regulacji międzykomórkowej 
homeostazy (21). Po uruchomieniu me-
jozy mitochondria pozostają w obszarze 
okołojądrowym, co wiązane jest z wyso-
kim zapotrzebowaniem energetycznym 
podczas tworzenia wrzeciona podziało-
wego, kondensacją chromatyny, ruchem 
chromosomów oraz wyrzucaniem I ciał-
ka kierunkowego (17). W oocytach świń 
mitochondria pozostają w obszarze około-
jądrowym od stadium pęcherzyka zarod-
kowego (germinal vesicle – GV) do anafa-
zy I, natomiast w dojrzałych oocytach (po 
ukończeniu podziału mejotycznego w sta-
dium MII) mitochondria są większe i roz-
łożone w obszarze cytoplazmy. Dużą licz-
bę aktywnych mitochondriów można za-
obserwować w I ciałku kierunkowym (17). 
Brak natomiast danych odnośnie do dys-
trybucji mitochondriów podczas dojrze-
wania oocytów psa domowego.

Cytoszkielet

W ultrastrukturze oocytów, podobnie jak 
w większości komórek eukariotycznych, 
cytoplazma podstawowa jest dwufazowa, 
zawiera tzw. fazę wodną oraz fazę białko-
wą, stanowiącą macierz cytoplazmatyczną. 
Macierz cytoplazmatyczna (CM – cytoma-
trix) jest rozprzestrzenioną w cytoplazmie 

dynamiczną i niejednorodną pod wzglę-
dem morfologicznym i molekularnym sie-
cią włókien białkowych. Pośród nich roz-
różnia się cytoszkielet oraz mikrotrabeku-
larną sieć przestrzenną (microtrabecular 
lattice – MTL; 14). Cytoszkielet stano-
wi trójwymiarowy układ trzech rodzajów 
włókien: mikrofi lamentów (MF) o średnicy 
około 6 nm, mikrotubul (MT) o średnicy 
około 25 nm oraz fi lamentów pośrednich 
(IF – intermediate fi laments) o średnicy 
10 nm. Filamenty aktynowe i tubulinowe 
są zbudowane z globularnych podjedno-
stek białkowych, ulegających szybkiej po-
limeryzacji i depolimeryzacji. Filamenty 
pośrednie są natomiast mniej podatne na 
depolimeryzację, a tym samym są bardziej 
trwałe. Sieć mikrotrabekularna utworzona 
jest przez cienkie włókna o średnicy 5–10 
nm i długości 50–100 nm (22). Łączą one 
ze sobą fi lamenty i organelle komórkowe 
w jedną całość. Mikrotrabekule są biał-
kami towarzyszącymi mikrofi lamentom, 
mikrotubulom i fi lamentom pośrednim, 
należą do nich ABP (actin binding prote-
ins), MAP (microtubule associated prote-
ins) oraz IFAP (intermediate fi lament as-
sociated proteins; 14).

Polimeryzacja aktyny niezorganizowa-
nej w fi lamenty aktynowe odgrywa znaczą-
cą rolę w dojrzewaniu oocytów ssaków oraz 
w procesie zapłodnienia (23). Niewłaści-
we warunki dojrzewania oocytów in vitro 
mają znaczący wpływ na funkcjonowanie 
mikrotubul i mikrofi lamentów, co może 
być przyczyną nieprawidłowości podczas 
zapłodnienia oraz wczesnego rozwoju za-
rodków (24, 25, 26, 27, 28). Z dotychcza-
sowych badań wynika, że dojrzewanie ją-
dra oocytów psa domowego związane jest 
również z prawidłowym przebiegiem for-
mowania cytoszkieletu (29, 30), zarówno 
w odniesieniu do mikrotubul (31, 32, 33), 
jak i mikrofi lamentów (32).

Filamenty aktynowe nie biorą aktywne-
go udziału w uruchomieniu mejozy oraz 
formowaniu wrzeciona podziałowego, kon-
trolują natomiast ruch chromatyny podczas 
dojrzewania oocytów. W stadium GV fi la-
menty aktynowe są ułożone w korze oocy-
tów wokoło chromatyny (25, 34). Nato-
miast po uruchomieniu mejozy (GVBD), 
około 3 godziny przed wyrzuceniem I ciał-
ka kierunkowego, wrzeciono podziałowe 
formuje się w centrum komórki i rozpoczy-
na migrację w kierunku błony komórko-
wej (35). W oocytach myszy, na początku 
procesu dojrzewania (w stadium GVBD), 
w centrum komórki rozpoczyna się formo-
wanie wrzeciona podziałowego. Zachowa-
nie kształtu oraz umiejscowienia wrzecio-
na zapewnia duża ilość obecnej w tym ob-
szarze aktyny oraz czynniki indukujące 
polimeryzację mikrofi lamentów (jaspla-
kinolide – JA; 36). W niesprzyjających 
warunkach podczas procesu dojrzewania 

dochodzić może do nieprawidłowego for-
mowania cytoszkieletu, uszkodzenia sieci 
mikrotubul oraz kondensacji chromoso-
mów (37, 38, 39, 35). Z badań przeprowa-
dzonych na oocytach chomika, bydła, świ-
ni oraz człowieka wynika, że formowanie 
wrzeciona podziałowego nie jest regulowa-
ne przez mikrofi lamenty, natomiast ruch 
chromosomów ku biegunom komórki jest 
procesem zależnym od mikrofi lamentów 
(32, 25, 36, 40). Dodatkowo aktywacja pro-
motorów podziałów komórkowych, takich 
jak MAPK (mitogen-associated protein ki-
nase) oraz MPF (M-phase promoting fac-
tor) jest ściśle powiązana z dynamiką mi-
krotubul (35, 41).

Mikrotubule

Mikrotubule są ultracienkimi tworami 
tworzącymi układy w kształcie cylindrów. 
Ich średnica zewnętrzna wynosi od 18 do 
34 nm (42). Zbudowane są z protofi lamen-
tów – polipeptydowych białek – tubuliny. 
Budulcem tubuliny jest heterodimer o ma-
sie cząsteczkowej 110–120 kDa, utworzo-
ny z dwóch liniowo ułożonych monome-
rów. Protofi lament jest polimerem hete-
rodimerów α- i β-tubuliny. Mikrotubule 
tworzą szkielet wrzeciona podziałowego, 
zapewniając ruch chromosomów oraz bu-
dując zarówno centriole, jak i cztery grupy 
włókien wrzeciona. Należą do nich włók-
na: ciągłe, chromosomowe, międzychro-
mosomowe oraz astralne. Podczas podzia-
łów chromosomy poruszają się wzdłuż sta-
cjonarnych mikrotubul kinetochorowych, 
które skracają się przez depolimeryza-
cję przy kinetochorach w przewężeniach 
chromosomów (43). Mikrotubule, homo-
logiczne polimery α- i β-tubuliny są dyna-
micznymi, wewnętrznymi fi lamentami po-
larnymi (43). Z badań przeprowadzonych 
na myszach wynika, że w oocytach moż-
na rozróżnić dwie odrębne populacje cen-
trosomów, jedną w obszarze mejotyczne-
go wrzeciona podziałowego, drugą w cy-
toplazmie (44). Mikrotubule są zbudowane 
w 85% z tubuliny. Pozostałą część stano-
wią białka nietubulinowe (białka towarzy-
szące mikrotubulom – MAP; 21). Tubuliny 
α i β zawierają odpowiednio 450 i 445 ami-
nokwasów, są niejednorodne i reprezen-
tują rodziny wielogenowe (14). Z analizy 
położenia mikrotubul w oocytach w róż-
nych fazach cyklu komórkowego wynika, 
że w stadium GV włókna tubulin podko-
rowej i okołojądrowej zlokalizowane są 
w cytoplazmie, natomiast w fazie GVBD 
niewielkie ilości mikrotubul gromadzą się 
w okolicy chromatyny. W metafazie I włók-
na tubulinowe wydłużają się i łączą z chro-
matynam, otaczając wrzeciono podziało-
we. Natomiast w metafazie II mikrotubule 
obserwuje się w obszarze wrzeciona po-
działowego oraz w niewielkich ilościach 
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w ciałku kierunkowym. W fazie GVBD 
mikrofi lamenty koncentrują się w pobli-
żu chromatyny, którą obserwowano naj-
częściej w obszarach bogatych w aktynę. 
Po wyrzuceniu I ciałka kierunkowego do-
meny mikrofi lamentów występują głównie 
wokół chromosomów oocytu oraz ciałka 
kierunkowego (43).

Mikrofi lamenty

Aktyna jest białkiem o dobrze poznanej 
roli, biorącym udział zarówno w prze-
mieszczaniu się komórek, jak i w trans-
porcie błonowym (23). Stanowi ona 15–
20% białek każdej komórki eukariotycznej 
(45). Znane są dwie postacie aktyny: mo-
nomeryczna o kształcie sferycznym oraz 
spolimeryzowana w formie włóknistej (od-
powiednio aktyna G oraz aktyna F). Ak-
tyna zbudowana jest z łańcucha polipep-
tydowego, składającego się z 375 amino-
kwasów. Struktura pierwszorzędowa tego 
białka jest wysoce konserwatywna. Wśród 
zastąpień aminokwasowych większość sta-
nowi podstawienia konserwatywne, wy-
stępujące najczęściej w obrębie 17 reszt 
aminoterminalnego obszaru cząsteczki, 
szczególnie w N-końcowym czteropepty-
dzie, ale zachowuje ona kwasowy charak-
ter (14). Na podstawie różnic w sekwencji 
reszt aminokwasowych N-końca zidenty-
fi kowano cztery formy izomerycznych ak-
tyn: α, β, γ, δ. Postać spolimeryzowaną ak-
tyny tworzą dwa spiralnie zwinięte wokół 
siebie łańcuchy. Typowy jednostartowy 
fi lament zawiera 500–1000 protomerów 
i może być rozpatrywany jako lewoskrętna 
helisa mająca 2,16 podjednostek na skręt. 
W badaniach przeprowadzonych na leu-
kocytach wykazano obecność dwóch ty-
pów włóknistej aktyny F: stabilnej, zloka-
lizowanej pod błoną komórkową, oraz la-
bilnej rozproszonej w całej komórce (46). 
Nowe fi lamenty aktynowe powstają przez 
fragmentację istniejących już włókien lub 
de novo z wyspecjalizowanych elementów. 
Najlepiej opisanym komponentem two-
rzącym włókna aktynowe jest kompleks 
białek ARP 2/3 (actin-related protein 2/3 
complex) katalizujący polimeryzację akty-
ny, stymulowany poprzez aktywność bia-
łek z rodziny WASP/Scar (47). Kolejnymi 
białkami biorącymi udział w formowaniu 
włókien aktyny poprzez katalizowanie ich 
wydłużania oraz ochronie polimerów są 
forminy (48). Natomiast stabilność fi la-
mentów aktynowych zapewnia ADF (ac-
tin-depolymerizing factor) ulegający depo-
limeryzacji w celu ograniczenia powstawa-
nia nowych fi lamentów oraz limitowania 
elongacji (49). Rola fi lamentów aktyno-
wych w komórkach eukariotycznych pole-
ga przede wszystkim na utrzymywaniu ich 
odpowiedniego kształtu. Biorą one rów-
nież udział w przemieszczaniu komórek, 

ich wzroście i polaryzacji, ruchu organel-
li, endo- i egzocytozie, replikacji oraz re-
gulacji genów. Niewiele natomiast wia-
domo na temat roli aktyny w gametach. 
Nieliczne są badania odnośnie do roli cy-
toszkieletu w rozwoju gamet, zapłodnie-
niu i wczesnym rozwoju zarodkowym (23). 
Oprócz mikrotubul głównym składnikiem 
cytoszkieletu są mikrofi lamenty. Zlokali-
zowane głównie w cytoplazmie otaczają 
mejotyczne wrzeciono podziałowe oocy-
tów u myszy, świni, szczura oraz czło-
wieka (50, 51, 26, 27, 52, 53, 54). Obszar 
bogaty w mikrofi lamenty służy prawdo-
podobnie do wzmocnienia i utrzymania 
uformowanego wrzeciona podziałowego, 
ustawienia chromosomów w odpowied-
niej pozycji podczas podziału komórko-
wego oraz usuwania ciałka kierunkowe-
go podczas dojrzewania oocytu i zapłod-
nienia (51, 26, 55).

Szczegółowe badania ultrastruktury 
oocytów suki przed i w trakcie 
dojrzewania

Ze wstępnych badań przeprowadzonych 
w Katedrze Weterynarii Uniwersytetu 
Przyrodniczego w Poznaniu wynika, że 
przed rozpoczęciem procesu dojrzewania 
oocytów psa domowego mitochondria licz-
nie gromadzą w korowej części cytoplazmy 
oraz bezpośrednio pod osłonką przejrzystą 
(ryc. 1). Aparaty Golgiego i błony gładkiej 
siateczki śródplazmatycznej były nieliczne 
i występowały jedynie w obszarze około-
jądrowym oraz korowym. Ziarna korowe 
w niewielkiej liczbie obserwowano w oko-
licy błony komórkowej, rzadziej w głębi cy-
toplazmy. Obserwacje te są zgodne z wyni-
kami uzyskanymi przez De Lesegno i wsp. 
(56). Ustalili oni, że ultrastruktura oocy-
tów, które po 72 godzinach dojrzewania 

Ryc. 1. Ultrastruktura oocytu suki bezpośrednio po pobraniu z jajników, obraz z mikroskopu elektronowego, po-
większenie 10 000×; a – mitochondria o zatartej strukturze grzebieni mitochondrialnych oraz zwiększonej gę-
stości elektronowej, b – ziarna korowe, c – wypustki cytoplazmatyczne, d – obrzmiałe, przezierne mitochondria 
pozbawione grzebieni, e – krople lipidowe, f – wakuolizacja cytoplazmy, g – gładka siateczka śródplazmatycz-
na, h – aparat Golgiego, i – skupiska mitochondriów pod osłonką przejrzystą)
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nadal pozostawały w stadium GV była po-
dobna do obserwowanej w oocytach przed 
dojrzewaniem. Pewne różnice polegały na 
zwiększeniu gładkiej siateczki śródpla-
zmatycznej oraz aparatów Golgiego, któ-
re tworzyły skupienia znacznych rozmia-
rów (56). Telofaza I charakteryzowała się 
dużym nagromadzeniem mitochondriów 
pod błoną komórkową, natomiast w meta-
fazie II duża liczba mitochondriów wystę-
powała w warstwie korowej. Średniej wiel-
kości skupiska tych organelli obserwowa-
no również w całym obszarze cytoplazmy. 
Wyniki te są zgodne z obserwacjami wła-
snymi, w których po 72 godzinach dojrze-
wania stwierdzano silne nagromadzenie 
mitochondriów w okolicy osłonki przejrzy-
stej. Zaobserwowano również mitochon-
dria kapturkowe, nieopisywane w literatu-
rze w odniesieniu do oocytów psa domo-
wego, notowane jednak w oocytach bydła 
(57). Oocyty dojrzałe charakteryzowała 

obecność licznych skupisk gładkiej siatecz-
ki śródplazmatycznej położonych w pobli-
żu mitochondriów (16, 56). W badaniach 
własnych podobne rozmieszczenie tych 
organelli obserwowano już po 24 godzi-
nach inkubacji. Oznakami uszkodzeń mi-
tochondriów były zatarcia struktury grze-
bieni mitochondrialnych oraz obrzmienie 
tych organelli (ryc. 2). W 72% niedojrzałych 
oocytach psa domowego aktywne mito-
chondria ułożone są peryferyjnie, bezpo-
średnio pod osłonką przejrzystą. Podob-
ne wyniki uzyskano w badaniach oocytów 
owcy, bydła oraz świni (58, 17). W oocy-
tach suki taki sposób umiejscowienia sku-
pisk mitochondriów po upływie 72 godzin 
inkubacji, może być związany z utrzymy-
waniem ścisłych połączeń szczelinowych 
w obszarze COC po ukończeniu dojrzewa-
nia oocytów. Gromadzenie mitochondriów 
w obszarze okołojądrowym rozpoczyna się 
w momencie zapoczątkowania stadium 

GVBD i jest prawdopodobnie związane 
z wysokim zapotrzebowaniem energetycz-
nym wywołanym wznowieniem podziału 
mejotycznego w oocytach. Przypuszcza 
się, że mitochondria leżące w obszarze 
okołojądrowym zapewniają odpowiednią 
ilość ATP, niezbędnego do zapoczątkowa-
nia fazy GVBD (17). Mitochondria praw-
dopodobnie są również regulatorem stę-
żenia wolnego wapnia. Udowodniono, że 
dostarczenie dużej ilości wolnego wapnia 
jest czynnikiem niezbędnym do podjęcia 
fazy GVBD przez oocyty świni, a ułożenie 
mitochondriów jest ściśle związane z re-
gulacją wewnątrzkomórkowej homeostazy 
oocytów (59, 60). Liczne gromadzenie się 
mitochondriów w okolicy jądra obserwo-
wano we wszystkich stadiach podziału me-
jotycznego. Było to spowodowane prawdo-
podobnie przez wysokie zapotrzebowanie 
energetyczne podczas formowania wrze-
ciona podziałowego, kondensację chroma-
tyny, przemieszczania chromosomów oraz 
wyrzucenia ciałka kierunkowego.
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Kuczmany jako źródło chorób zakaźnych, 
inwazyjnych i alergicznych zwierząt 
domowych

Katarzyna Kazimierczak1, Paweł Górski1, Paulina Altrych2

z Zakładu Parazytologii i Inwazjologii1 oraz z Zakładu Mykologii2 Katedry Nauk 
Przedklinicznych Wydziału Medycyny Weterynaryjnej Szkoły Głównej Gospodarstwa 
Wiejskiego w Warszawie

Wśród występujących w Polsce licz-
nych przedstawicieli rzędu dwu-

skrzydłych (Diptera), znanych również 
jako muchówki, są też okresowe, krwio-
pijne pasożyty zwierząt stałocieplnych. 
Oprócz bardziej znanych komarów, me-
szek czy bąków, występuje w naszym 

kraju także niemal 50 przedstawicieli 
rodzaju Culicoides. Polska nazwa tych 
należących do rodziny Ceratopogoni-
dae owadów to kuczmany. Krwiopijne 
samice (samce odżywiają się nektarem 
i sokami roślin) są wektorami wiruso-
wych i pasożytniczych chorób zwierząt. 

Na całym świecie stwierdzono u licznych 
gatunków kuczmanów możliwe nosiciel-
stwo ponad 50 różnych chorobotwór-
czych wirusów, a także pasożytniczych 
pierwotniaków i nicieni (1). Przenoszą 
one między innymi rozprzestrzeniają-
cą się coraz szerzej w Europie (i na in-
nych kontynentach) wirusową chorobę 
niebieskiego języka oraz inwazje nicieni 
z rodzaju Onchocerca (2, 3), a okazyjnie 
także pierwotniaków z rodzaju Leisch-
mania. Właśnie ze względu na posze-
rzający się zasięg wymienionych inwa-
zji, znaczenie kuczmanów w medycy-
nie weterynaryjnej wzrasta w Europie, 
w tym także w Polsce. Trzeba pamiętać, 
że wprowadzana do organizmu żywicie-
la (koni) ślina kuczmanów zawiera silne 
alergeny antygeny wywołujące często re-
akcję nadwrażliwości, tzw. lipcówka, czy-
li letni wyprysk koni (1).

Prace poglądowe

977Życie Weterynaryjne • 2009 • 84(12)



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments false
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 144
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 1.30
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 144
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 1.30
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /PLK ()
    /POL <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


