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HEMOGLOBINY TKANKOWE BEZKREGOWCdW

U bezkregowcéw rolg transportera tlenu peinig réine biatka. Sg
one rozpuszczone w piynach uktadu krgzenia Ilub zawarte w jego ko-
mérkach, Bialka te (hemoglobiny) wystepuja takze w innych tkankach,
stgd ich ogdlna wyrézniajaca nazwa - hemoglobiny tkankowe.

Barwniki te peinia wazng role, o czym $wiadczy chociazby fakt
ich wystepowania w tkankach zwierzét, ktérych krew czy hemolimfa nie
zawiera biatek oddechowych, i

W pracy przedstawiono wystepowanie hemoglobin w §wiecie zwie-
rzat, ich wtagciwosci fizykochemiczne 2z uwzglednieniem powinowactwa

tlenowego .

WSTEP

Pojawienie sie na Ziemi metabolizmu tlenowego - byio jednym z
kluczowych etapéw ewolucji biologicznej. Przestawienie pierwot-
nej przemiany beztlenowej na szlak areokowy przyniosio .organiz-
mom ogromny zysk energetyczny. W trakcie przemiany tlenowej zre-
dukowanego zwigzku, jakim jest glukoza, organizm zyskuje az 36
czasteczek ATP. Tymczasem z tej samej glukozy w pierwotnym pro-
cesie fermentacji otrzymaé mozna tylko 2 czastgczki ATP [41],
Ten prawie 20-krotny przyrost energii by% zabezpieczeniem dla dal-
szego wzrostu poziomu organizacyjnego materii i informacji. Sko-
kowy wzrost stopnia organizacji materii i informacji wymagatr w
procesie ewolucji okreslonego wydatku energetycznego. Wspdlzalei¥
nos$é tych trzech wspomnianych czynnikéw zapewnita w trakcie ewo-
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lucji ciggty strumied materii, energii i informacji, krétko mé~
wigc - zycie.

Fakt ten, bedacy istotnym skokiem ewolucyjnym, mégt mieé do-
piero wéwczas miejsce w czasie, kiedy to stgzenie tlenu w atmo-
sferze ziemskiej ustalilo sie na statym poziomie. Pierwotnie, obe-
cny w atmosferze tlen speinial dla zycia ochronng role przed ni-
szczacym go dziataniem promieniowania ultrafioletowego. Przy tym
zawartoéé- tlenu w powietrzu w tym czasie musiata byé na duzo niz-
szym poziomie. Ocenia sig, iz poczatkowa zawartosé tlenu w atmo-
sferze wynosita zaledwie 0,001 obecnej jego ilosci [24].

Dostarczenie wiekszym organizmom tlenu tylko droga dyfuzji,
ze wzgledu na powolne jej tempo, okazuje sie niewystarczajace.
Tak wiec prosta dyfuzja limituje rozmiar organizméw do wielkosci
ok, 1 mm [45]

Dla zapewnienia okreélonego zapotrzebowania w tlen rozwingly
sie dwa mechanizmy gwarantujgce tkankom ciagia dostawe tego cga-
zu. Pierwszy, przeciwstawny dyfuzji, to uktad krazenia (naczynio-
wy). Drugim nie mniej waznym mechanizmem adaptacyjnym byXo poja-
wienie sie bialek oddechowych. Za ich pomoca ominiete zostato
istotne fizyczne ograniczenie, jakim jest niska rozpuszczalnogdé
tlenu w wodzie. W zaleznoéci od temperatury i zasolenia w litrze
wody znajduje sig ok. 5 ml tlenu (15 mg/1). Tymczasem litr krwi
ludzkiej niesie 250 ml tlenu. Ta 50-krotna korzystna réznica ma
swoje podioze molekularne. Zwigkszong rozpuszczalno$é tlenu umoz-~
liwiaja obecne w erytrocytach czasteczki hemoglobiny i g &

Odkrycie barwnikéw tkankowych to dalszy czynnik adaptacyjny,
zabezpieczajacy na poziomie molekularnym organizmy (tkanki) w tlen
U wielu zwierzat obok barwnikéw krwi (hemolimfy) wystepuje w nie-
ktérych organach (tkankach) uzupeiniajacy barwnik oddechowy. Stad
tez dla barwnikéw tych zaproponowano ogdélnag nazwe: hemoalobiny
tkankowe (HbT).

Wspomnieé nalezy o jeszcze jednym bardzo rzadkim sposobie po-
zyskiwania tlenu, jakim jest symbioza wewngtrzkomdérkowa. Uwolnio-
ny podczas dnia w procesie fotosyntezy tlen zoochlorelle i zoo-
ksantelle oddaja symbiotycznym komérkom zwierzecym [ 223

Podstawowg funkcjg bialek oddechowych jest zabezpieczenie
zwierzat areobowych w tlen tak niezbedny dla nich sktadnik zycio-
wy, jakim jest tlen. Wsporniane biatka sa zwiazkami nader rézno-
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rodnymi pod wzglgdem chemicznym i biologicznym. Ich wyrdézniajaca
wspélna cechq wazng 2z biologicznego punktu widzenia jest zdolnosé
do odwracalnego wigzania tlenu. Wszystkie biatka oddechowe sa me-
taloproteinami. Do biatek tych naleza: mioglobiny (Mb), hemoglo-
biny (Hb), erytrokruoryny (Er), chlorokruoryny (en1l), hemoery-
tryny (Hr) i hemocyjaniny (Hc). Z%elazo w hemoerytrynach, a w he-
mocyjaninach miedZ, polaczone sg bezpodérednio 2z biatkiem. W po-
zostatych biatkach oddechowych 2zdolno$é wiazania tlenu zapewnia
obecnogé grupy prostetycznej - hemu. Przy tym przylaczeniu cza-
steczki tlenu nie towarzyszy utlenienie metalu.

Wszystkie wymienione biatka wystepuja u bezkregowcdéw, a wérdéd
nich najbardziej rozpowszechnionymi sa hemoglobiny i hemocyjani-
ny. Natomiast u kregowcéw spotykamy tylko mio- i hemoglobiny. We
krwi lub hemolimfie hemoglobina wystepuje badZ w erytrocytach,
badZ rozpuszczona jest w tkance. Tymczasem hemocyjaniny nigdy nie
wystepuja w komérkach, lecz zawsze rozpuszczone sa w piynnej tkan-
ce,

Ze wzgledu na'swq istotng role biatka oddechowe stanowig
przedmiot szerokiego zainteresowania badaczy. Juz'w 1839'r. H u-
nefeld otrzymat jako pierwszy krystaliczny preparat hemo-
globiny dzdzownicy [19]. W 1864 r. Hoppe-Seyler po-
stuzyl sie terminem "hemoglobina" do okreslenia czerwonego barw-
nika krwi kregowcéw [16]. Nazwe "erytrokruoryna" nadat w 1868 r.
Lanckester czerwonemu barwnikowi krwi kezkregowcéw [25]
Ta ostatnia nazwa uzywana jest obecnie zwyczajowo dla podkresle-
nia pochodzenia tiatka. Poza bowiem masg czasteczkowg pomiedzy
wymienionymi barwnikami brak istotnych réinic [6]. Podobnie, na
tym samym kryterium (masy czqsteczkowej) oparto rozréznienie mio-
i hemoglobin.

Wladciwoéci fizykochemiczne biatek oddechowych znalazly sie
réwniez w kregu zainteresowar polskich badaczy. W 1853 r. Te i-
chmann jako pierwszy otrzymait w Krakowie krysztaty chlo-
rowodorku heminy [44]. Prace Marchlewskiego i
Nenckdiego nad hemoglobing i chlorofilem, ustalajace po-
krewieristwo tych barwnikéw, stanowia trwaty wkiad do nauki [44 e

Badania nad biaXkami 6ddechowymi w odrodku 1édzkim zapoczgt-
kowane przez Dmochowskiego sa nadal kontynuowane. W 1924 r.
Dmochowski doniést o wykryciu w osadach hematyny tra-
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wiennej niezidentyfikowanych zwigzkéw azotowych [5]. Nastepnie w
preparatach hemoglokin réznego pochodzenia L e y k o wykryta
nukleotydy adeninowe i adening [27, 29). Takze w preparatach mio-
globiny wotowej stwierdzono obecnoéé zwigzkdéw adeninowych [11 ],
Wierzbicki w 1974 r. donidst o wykryciu w erytrocytach
ptasich hemoglobiny jgdrowej (47 ]. Badania nad biatkami oddecho-
wymi zostaly ostatnio poszerzone o hemocyjaniny [1, 13]. Rozumia-
ne szeroko wtadciwogci fizykochemiczne biatek oddechowych stano-
wig przedmiot badai w ramach problemu resortowego [43].

WYSTEPOWANIE, OGOLNE WLASCIWOSCI

Wspomniano powyzej, Ze u wielu zwierzat okok barwnika odde-
chowego krwi, hemolimfy czy piynu celomy okecny jest w niekté-
rych tkankach dodatkowy barwnik. W wiekszo$ci przypadkéw wyste-
puje on w miedniach, nadajac im charakterystyczna brazowg lub
czerwona barwe. Fizjologicznie rola barwnika tkankowego wydaje sie
byé wazng, o czym $wiadczy chociazby fakt obecnogci w tkankach
zwierzat, ktdérych krew (hemolimfa) nie zawiera biatek oddechowych.
Klasycznym tego przyktadem jest pierécienica Aphrodite acuelata,
ktérej krew i piyn ciata sy bezbarwne, a mig$nie gtadkie i gan-
glia maja kolor czerwony. Podobnie wielu przedstawicieli maizy ma
bezbarwng hemolimfe, a w ich miegniu sercowym czy syfonach spo-
tykamy hemoglobing.

U kregowcéw tylko ryby antarktyczne z rodziny Chaenichthyi-
dae posiadaja bezbarwng krew, lecz maja heﬁoglobine w bulbus
arteriosus i w mieéniach nasadowych ptetw [2].

Hemoglobiny tkankowe (HbT) szerzej sa rozpowszechnione u bez-
kregowcéw. U kregowcdédw ograniczone do tkanki migéniowej wystepo-
wanie narzuca ich nazwe - mioglobin. Przy tym mioglobiny -kregow-
céw sa monomerami o masie ok. 17 000.

Uwzgledniajac stanowisko systematyczne zwierzat po raz pierw-
szy spotykamy hemoglobiny tkankowe u robakéw (tab. 1). Wéréd pta-
zifcéw HbT wystepuje gidéwnie u przedstawicieli przywr i wirkdw.
Posréd robakéw obtych barwnik tkankowy wykryto u nicieni zardwno
u pasozytéw, jak i form wolnozyjacych. Wérdd piersécienic biatko
to obecne jest u wieloszczetédw i szczetnic. U robakdéw HbT wy-

v

.



Typ:
Gromada:

Gromada:

Typ:
Gromada:

Typ:
Gromada:

Henoglobiny thinkows beskregowodw

Tabela

Wystepowanie hemoglobiny tkankowej u niektérych bezkregowcdw

Plathelminthes (P!azmce)
Trematoda (Przwry)
Allassostama magnum (M)
Cotylophoron indicum (M)
Dicrocoelium lanceolatum (M)
Fasciola gigantica (M)

Fasciola hepatica (M m)

Turbellaria (wirki)

Phaenocora typhlops (Mz) GM

Phaenocora inopunctata (Mzj
GM)

Nemathelminthes (Robaki obte)
Nematoda (Nicienie)

Ascaris lymbricoides (M; H; N)
Camallanus trispinosus (M)
Cogperia curticei (M)
Dioctophyne rentale (K)
Enoplus brevis (GM; H; AK)
Enoplus communis (GM; H; AK)
Haemonchus contortus (M)
Heterakis gallinae (M)
Mermis sp. (M)

Nemertini (Wsteiniaki)
Amphiporus sp. ()

Borlasia olivacea (N)
Cerebratulus ehrembergii (N)
Cerebratulus marginatu; ()
Lineus geniculatus (N)
Lineus gesserensis (N)
Lineus lacteus (N; SK)

Annelida (Pierscienice)
Polychaeta (Wieloszczety)
Aphrodite aculeata (GH; N)

Gastrothylax crumenifer (M)
Paramphistomum cervi (M)
Proctoeces subtenuis (M)
Telorchis robustus (M)

Nematodirus filicollis (M)
Nematodirus spathiger (M)
Nippostrongylus brasiliensis (M; K)

Nippostrongylus muris (M)
Ostertagia cicumcinta (M)
Parascaris equorum (M)
Strongylacantha glycirrhiza (M)
Tetrameres confusa (o) (M)

Lineus ruber (N; sx)
Lineus viridis (N; SK) .
Meckelia somatotomus (N)
Meckelia chrenbergii (N)
Polia geniculata (N)
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Tabela 1 (ecd.)
.

Arenicola marina (M)
Glycera dibranchiata (M; N)
Halosydna brevisetosa (N)
Potamilla reniformis (M)
Travisia pupa (M)

Gromada: Echiuroidea (Szczetnice)
Archynchite pugettensis (M)
Thalassema sp. (M; N; M2)
Urechis caupo (M)

Uwag a: M- migénie Scian ciata; Mg - mieénie okolic giowy; Mz -
migénie zotgdka; GM - migénie gtadkie; N - tkanka nerwowa; K = kutikula; H
- hipoderma; SK - éciany naczyi krwionoénych; AK - migénie aparatu kopula-
cyjnego

stepuje w mies$niach, kutikuli, hipodermie. Mioglokiny krak jest
w miegniach pasozytujgcych nicieni. Natomiasg u wolnozyjacych ni-
cieni i niektdérych pierécienic w hemoglobing kogate sa migénie
gtadkie, jelita, czasami ryjek. Niektdre wsteznice i piergcienice
maja hemoglobine w gangliach, rdzeniu nerwowym, a takze w miegé-
niach otaczajgcych rdzed.

Hemoglobing spotykamy réwniez w migéniach macicy niektdrych
przywr, jak Fasciola hepatica nie majacej uktadu oddechowego i
krwionoénego, w migéniach aparatu kopulacyjnecgo niektérych ni-
cieni (Enoplus sp.) i w woreczku odbytowym. Przy nazwach poszcze-
gélnych zwierzat zamieszczonych w tab. 1 w nawiasach podano
miejsce wystgpowania barwnika.

Hemoglobiny tkankowe rozpowszechnione sa w$rdéd migczakdw, a
gtéwnie élimakéw (Gastropoda)., Wystepuja tez u chitonéw (Lorica-
ta), walconogéw (Scaphopoda) i maizy (Bivalvia)(tab. 2).

U Aplacophora (bruzdobrzuchy), Monoplacophora (jednoptytkow-
ce) i Cephalopoda (giowonogi) barwnik tkankowy dotychczas nie zo-
stal wykryty. U przedstawicieli Gastropoda, Loricata i Scapho-
poaa barwnik ten wystepuje gi*éwnie w raduli. Oprdécz tego u $li-
makéw spotykamy go w migéniach zoktadka, tkance nerwowej, rzadziej
w mieéniu sercowym i nefridiach.
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Tabela 2
Przyktady wystgpowania hemoglobiny tkankowej wérdd migczakdw
(brzuchonogi, matze, walconogi, chitony)
Wyste~ Wyste~
Gatunek powanie Gatunek powanie
HbT HbT
1 2 3 4
Podgromada: Prosobranchia

Acmaea cassis Mc Littorina scutulata Mc
Acmaea digitalis Me Livona pica Mc
Acmaea scabra Me Lottia gigantea Mc
Acmaea testudinalis Mc Lunatia sp. R
Aporrhais sp. P Macron lividis Mc
Astraea caelata Me Monodonta articulata R
Astraea rugosa R Moncdonta turbinata R
Astraea tecta Mc Murex brevifrons Mc
Astraea tuber Mc Murex trunculus Me
Buccinum sp. BN Nassa sp, P
Buccinum undatum R Natica sp.
Busycon canaliculatum R, O Nerita peloronta R
Busycon contrarium R, § Nerita tesselata Mc
Cerithium rupestre R Patella coeruela Mc
Cerithium vulgatum R Patella lusitanica Mc
Charonia variegata R Pila virens R, Mz, Nf
Columbella rustica R Pisania maculosa
Conus. mediterraneus R Purpura sp. P
Fasciolaria tulipa Mc Strombus costatus Mc
Fusitriton oregonensis Strombus gigas Mc
Gibbula divaricata Tegula finebralis Mc
Gibbula guttadauri P Thais lamellosa R
Haliotis fulgens Mc Tonna galea R
Haliotis lamellosa Mc Tritonalia sp. P
Haliotis ramtschatkana R Vermetus sp. P
Hydrobia sp. - - Viviparus sp. P
Littorina angulifora Mc Urosalpinx cinerea Mc
Littorina littorea P
Littorina neritoides
Littorina planaxis Mc
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Tabela 2 (ed.)

1 2 3 4
Podgromada: Opistobranchia
Aplysia californicus Mc, Mz, N |Aplysia vaccaria N
Aplysia depilans Mc, Mz, N |Bulla gouldiana Me, Mz
Aplysia limacina Mc, Mz Bursatella sp. P, Mz
Aplysia protea Mc Haminea virescens Mc
Aplysia punctata N Tethys californicus Mec, Mz
Podgromada: Pulmonata
Ancylus sp. R, P Physa fontinalis P
Helix sp, P Planorbis contortus ME, P,
Limnaea auricularia R, P, Mz, |Planorbis corneus Mz, P,
N
Limnaea limora R, P, Mz, |Planorbis vortex Mz, P, N
N
Limnaea palustris R, P, Mz, |Siphonaria gigas P
N
Limnaea stagnalis R
Gromada: Loricata
Acanthopleura granulata P Ischnochiton conspicuus
Chiton squamosus Mc Cryptochiton stelleri R
Ischnochiton limaciformis |Mc Katherina tunicata
Gromada: Scaphopoda
Dentalium sp, R
Gromada: Bivalvia
Phacoides pectinatus K, Kt Spisula solidissima N
Mercenaria mercenaria Ma, S Tellina tenuis N
Mercenaria campechiensis |[Ma, S Bankia setacea Ma, S, St
‘Saxidomus nuttalli Ma Bankia sp. Ma
Tivela stultorum Ma, Kt, L,|Teredo sp. Ma
Mm

Uwag a: Mz - migénie zotadka;

nefridia; S - m, sercowy,

Mp - miesnie ptaszcza; Sp - syfon;

L - noga;

N - tkanka nerwowa; R - radula; Nf -

P - mieénie przetyku; Kt -
Mm - macica; Mc - masa bukalna Ma - mies-

nie zwieraczy; 0 - chrzgstka odontoforowa

ktenidia;
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Nieco inng lokalizacje hemoglobiny stwierdzono u malzy. Biai-
ko to wystgpuje w migéniach zwieraczy (musculi adductores), rza-
dziej w sercu i tkance nerwowej. Sporadycznie w skrzelach i pta-
szczu., Nalezy zaznaczyé, ze u matgzy, walconogdéw i jednonerwcéw we
krwi badZ hemolimfie obecna jest hemoglobina, nigdy za$ hemocy-
janina.

Mamy niewiele danych o wystgpowaniu hemoglokiny tkankowej u
przedstawicieli 2z typu Arthropoda. W gromadzie Crustacea; HbT
stwierdzono w mieéniach anten i tkance nerwowej niektdérych Cla-
docera i Conchostraca. W rzedzie wgsonogich (Cirripedia), HET spo-
tykamy w rézowych migéniach odnézy, w komérkach nerwowych w mu-
skulaturze jelitowej, a czasami w mig$niach vasa diferentia [14,
40].

Ze wzgledu na tchawkodyszny sposéb oddychania, biatka odde-
chowe u owadéw wystepuja bardzo rzadko. Wykryto je u form doro-
stych w tracheolach wodnych drapieznych pluskwiakdéw (Buenoa mar-
garitacea) [18] w narzadzie genitalnym (Macrocorixa geoffroye)
[7] w tkance nerwowej larw Chironomus [26]. Biatko to wystepuje
tez w tzw. "czerwonym narzadzie" larw gza koniskiego Gastrophilus
intestinalis [37 ], a takze w pdéZniejszym stadium gza Oestrus sp.
[21].

Podobnie jak u kregowcdéw, hemoglobiny tkankowe u bezkrggowcdw
zlokalizowane sa gtéwnie w najruchliwszych miegniach. U robakdw
beda to ' miednie zabezpieczajace typowe dla nich czynnosci rucho-
we, tj. podnoszenie i zginanie ciata. Za pomoca mieéni gtadkich
uzbrojonych szczek "morska mysz" - Aphrodite acuelata chwyta zdo-
bycz. Zakopujace sig szczetnice, jak Urechis campo, dzigki skur-
czom mieéni gtadkich przyczepiaja sig do podioza, a przepychanie
przez jelita piasku pozwala tym zwierzetom na zarycie sie w dnie
i wybudowanie nory.

Roglinozerny "zajac morski" Aplysia, niektdre chitony, den-
drytofagi jak Strombus, osiadly $limak - Vermelus, drapiezny £li-
mak Nassa czy Tethys, "morski zab" - Dentalium, drapiezne $widro-
wniki: (ostrygowaty éwider) Urosalpinx, drapiezny Natica oraz
pokrewne im mnigczaki maja w raduli mioglokine.

Wystepowanie hemoglobiny w zwieraczach niektérych matzy, zy-
jacych w przybrzeznych wodach, ttumaczy sie wykonywang przez te
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miesnie pracg polegajacg na utrzymaniu w czasie przyp¥ywu zam-
knigtych muszli (Mercenaria sp., Saxidomus muttalii).

U migczakéw - g$widrakéw: Teredo i Bankia ($widrak okretowy)
mioglokina pojawia sig¢ w mig$niach zwieraczy, co prawdopodobnie
ttumaczy sig tym, ze funkcjg ich jest wprowadzenie szczatkowej
muszli w ruch gwidrowy [2].

U skorupiakdéw mioglobina wystgpuje w mieéniach anten i odndézy
wykonujgcych rytmiczne ruchy.

U bezkregowcéw hemoglobina obecna jest nie tylko w aktyw-
nych migéniach motorycznych. Znajdujemy ja takze w innych tkan-
kach, Wykryto ja w skrzelach mieczakéw i w trachealnych komér=-
kach stawonogdéw. U matza Phacoides pectinatus iyja&ego w mule na
gteboko$ci ok. 0,5 m barwnik obecny jest w ktenidiach [36]. Biax-
ko to spotykamy w tkance, ktdra nawet w najmniejszym stopniu nie
moze byé narazona na niedostatek tlenu, tj. w tkance nerwowej.
Dlatego tez u zwierzat zyjacych w $rodowisku o ograniczonej ilo-
éci tlenu, hemoglobina pojawi sig w tkance tej w pierwszej ko~
lejnosci.

W morskich osadach'dennych zyje wieloszczet Glycera dibran-
chiata, u ktérego hemoglobine wtagnie wykryto w gangliach [15].

Tabela 3

Obecnoéé hemoglobiny w jajach bezkregowcéw

Typ Gromada . Gatunek

Nemathe lminthes Nematoda Ascaris lumbricoides
(Robaki obte)

Annelida Polychaeta Scoloplos armiger
(Pierécienice)
Echiuroidea Thalassema lankesteri

Thalassema neptunii

Arthropoda Crustacea Artemia salina
(Stawonogi) Daphnia magna
Daphnia obtusa
Daphnia pulex

Insecta Pediculus humanus

Rhodnius prolixus
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Wrecz unikalnym wydarzeniem w naturze jest obecnogé hemoglo-
biny w jajach bezkregowecdw. Przypadkéw takich znamy niewiele
wéréd przedstawicieli 3 typdw:
(tab. 3).

Wymienione gatunki zyja w s$rodowisku o niskiej lub niedosta-

robakdéw, pierdcienic 1 stawonogdw

tecznej zawartogci tlenu. Rdéwniez inne biatko oddechowe - hemocy-
janine - zlokalizowano w jajach krabdw: Carcinus maenas, Ericheir
sinensis (welnistoszczypcowy) i Portunus holsatus [4 ].

Wérdéd kregowcdéw jako jedyny przypadek wystepowania hemoglobi=-
ny odnotowano w jajach zaby Bufo vulgaris japonicus,

Dane dotyczgce zawartod$ci hemoglobin tkankowych bezkregowcdw
nie sg liczne w pordwnaniu z liczbg prac dotyczacych kregowcéw
[46]. U wymienionego juz wieloszczeta Aphrodite acuelata steze-
nie Hb wynosi 0,7 mmol/hem/kg tkanki nerwowej. W tej samej tkan-
ce znacznie mniejsze stezenie réwne 0,1 mmol/hem/kg stwierdzono u
brzuchonogich migczakdéw: Aplysia california, A. vaccoria g, Bs
aepilans. U Nemertini, Lineus lacteus, L. ruber i L. wviridis
ilogé HET wynosi 0,055 mg na 100 g wagi (tab. 4).

Tabela &

Zawarto$é HbT i Hb u pasozytéw oraz Mb u mieczakdéw

Gatunek Stezenie Hb lub HbT w 10C g tkanki

Cotylophoron indicum 1,67 g HbT
Fasciola gigantica 1,08 g HbT
Gastrothylax crumenifer 2,66 g HbT
Haemonchus contortus 16 mg HbT
Nematodirus sp. 19 mg HbT
Nippost:tongylﬁs brasiliensis 0,124 g HbT
Tetrameres confusa 3,75 mg Hb
Toxocara canis 0,135 g Hb
Toxocara mystax 0,10 g Hb
Gastrophylus intestinalis 0,42 g Hb
Loricata: Cryptochinon stelleri 1-27% Mb
Gastropoda: Busycon canaliculatum 3-47 Mb
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Tabela 4 (cd.)

Gatunek Stezenie Hb lub HbT w 100 g tkanki
Busycon contarium 2-3% Mb
Aplysia depilans 5-6% Mb
Bivalvia: Teredo sp. 2% Mb
Bankia sp, 2% Mb

W larwach Chironomus stezenie Hb i polimorfizm 2zmienia sie w

" zaleznogci od stadiéw ich rozwoju, warunkéw grodowiskowych, zmien-

no$ci sezonowej wynoszac w przyblizeniu od 0,10-0,24 .mg Hb/mg
suchej masy larw. Uwaza sie tez, ze intensywno$é syntezy Hb jest
odpowiedzia na niskie stezenie tlenu 357

Do tej pory raczej nie okreslono u bezkregowcdéw ilogci suma-
rycznej barwnikdéw krwi i barwnikéw tkankowych craz wzajemnych ich
stosunkéw. Takie dane pozyskane dla kregowcdéw pozwalaja zrozumied
adaptacje tych zwierzat do warunkdéw- $rodowiska [20]. U foki, del-
fina badZ pingwina, w pordéwnaniu ze zwierzetami domowymi, suma he-
moprotein (krwi i mieéni) jest 2-4 razy wyzsza. Przy tym udzial
mioglobiny w tej sumie w przypadku zwierzat nurkujacych jest 2-

-10 krotnie wyzszy (w %). Okazalo sie, iz u kregowcédw ilogé mio-
'globiny pozostaje w $cistej zalezno$ci od warunkdéw ich bytowania

i jest wyrazem adaptacji do tychze warunkéw (np. diugiego nurko-
wania bez dostepu powietrza). W mieéniach dzikich zwierzat stwier-
dzono wieksze ilosci mioglobiny niz w migéniach pokrewnych im
zwierzat domowych. Przebywajace w warunkach niskiego cignienia
parcjalnego tlenu zwierzeta wysokogdrskie charakteryzuja sie pod-
wyzszonym, w pordwnahiu ze zwierzetami nizinnymi, poziomem mio=-
globiny. Najwyzsze zawartoéci mioglobiny wykryto w mieéniach ssa-
kéw nurkujgcych na duze giebokosci.

W zaleznoéci od warunkéw ekologicznych (ilodci tlenu), tak jak
u kregowcéw podobnie u bezkregowcéw, nalezatoby réwniez oczekiwaé
znacznej rdéznicy w zawartos$ci mioglobiny. Zauwazono w zaleznosci
od stopnia natlenienia wody zmiang ilodéci hemoglobiny w mie$-
niach skorupiakdéw; Daphnia magna (cladocera), Caenestheria ino-
pinata (Conchostracé), Artemia salina [2, 7] czy larw owada Chi=-
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ronomus plumosus [35]. Nie stwierdzono podobnej zaleznodci stgze-
nia tlenu i hemoglobiny w migs$niach przeiyku u migczaka Physa
fontinalia i w parenchymie ptazifica Phaenocora sp. ‘Niezwykle cie-
kawy, sposéb pozyskiwania tlenu odnotowano w przypadku robaka Phae-
nocora typhlos 2yjacego w itach, a wigc $rodowisku niedostatecz-
nie natlenionym, Iloéé mioglobiny w migéniach wymienionego pia-
zifica jest znacznie mniejsza niz u gatunkdw blisko z nim spokrew- -
nionych (P. unipunctata). Gatunek ten pozyskuje tlén na drodze
symbiozy wewnatrzkomérkowej. Mianowicie korzysta on z tlenu uwal=
nianego w dzief przez obecne w jego komérkach Zoochlorelle [49].

Iloéé hemoalobiny tkankowej [mioglobiny] okazata sie w za-
sadzie skorelowana 2z aktywno$cia motoryczng bezkregowcéw. Ro$li-
nozerny mieczak Aplysia sp. w mieéniach przeiyku posiada hemo-
globing, a spokrewniony z nim gatunek Navanax jej nie posiada[30].
Brzuchondég Pila vireus charakteryzuje sie 1,5 raza wigksza za-
wartoécig mioglobiny w raduli niz w mieéniu przecierajacym z0~-
tadka. Wspomniany migczak posiada w przednich czeéciach nefrydii
hemoglobing w ilos$ci 2,77 mg/g mokreﬁ tkanki, gdy tymczasem w
tylnej czgéci reakcja na mioglobine jest negatywna [42].

Mieénie o° duzej aktywnos$ci motorycznej maja wyraZne czerwone
zabarwienie. Jednakze rozmieszczenie barwnika w mieéniach tego
samego osobnika nie jest réwnomierne. U kregowcéw spotykamy réz-
nice w stezeniu mioglobiny migéniowej 2-krotng, a nawet 8-krotna
[2, 46]. U bezkregowcdw nieréwnosé karwy u tego samego osobnika
obserwujemy zardwno dla tkanki mieéniowej, jak i czerwonej Przy-
ktad Aphrodite oculeata, u ktérej wszystkie ganglia i struna
brzuszna sg czerwone, a nerwy obwodowe (boczne) bezbarwne [a48].

U Aplysia california barwgq czerwong wyrézniajg sié ganglia,
od nich jeszcze bardziej zabarwione s3 nerwy obwodowe, a nerwy
wychodzace z ganglii w odlegiosci 2-3 cm sa juz bezbarwne [48].

Aktywno$é migéni rognie w trakcie ontogenezy, czego wyrazem
jest przyrost w nich mioglobiny. Migénie .=zwierajace u miodych
Mercenaria mercenaria s bezbarwne, tymczasem u form dorostych
intensywnie rézowe. Podobng zaleznoéé w ilogci . Mb stwierdzono
wczeéniej u kregowcdw [331].

Zyjacy w Zatoce Woodsholl Busycon canaliculatum ma w raduli
3-4% mioglobiny, a w migéniu sercowym ilo$é jej jest niewykry-
walna nawet testem benzydynowym. Natomiast Busycon. contrarium z
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4atoki Aligatordw ma 2-3% Mb w mig$niu sercowym, a w raduli 1%.
Powyzsza réznice tiumaczy sie odmiennymi warunkami hydrochemicz-
nymi i hydrologicznymi panujgcymi w obu zatokach.

Réznorodnogé w wystepowaniu hemoglobiny tkankowej wigze sig z
jej podstawowg funkcjg zaopatrywania w tlen okresglonych tkanek.
Juz doéé dawno ustalono w organizmach wyzszych role mioglobiny.
Biatko to odbiera tlen oksyhemoglobinie tworzgc w miedniach
(krétkotrwata) chwilowg jego rezerwg. Podobng role przypisuje sie
hemoglobinie tkanki nerwowej wiedzagc, iz swoje czynnogci neurony
bez tlenu kontynuujaq bardzo krétko. Role hemoglobiny 2z "czerwo-
nego narzadu" larw owada Gastrophilus intestinalis jest wigzanie
tlenu z pojmanych przez ten narzad pecherzykéw powietrza gospo-
darza [37].

Hemoglobina obecna w trachealnych komérkach vodnych pluskwia-
kéw Buenca i Anisops nie wydaje sig 1li tylko peinié¢ funkcje prze-
noénika tlenu, Bare uwaza, ze hemoglobina Zaczac sige 2z tlenem
zwieksza ciezar wkagciwy owada uratwiajac mu tym samym zanurzenie
[3]. Miller stwierdzil, iz po polaczeniu hemoglobiny 2nisops pel-
lucens z tlenem okres przebywania zwierzat pod woda ulega przed-
Yuzeniu. Tymczasem po reakcji b 2z CO czas nurkowania ulega
skréceniu (do 1/5) i réwnoczeénie owady miaty trudnogci utrzyma-
nia réwnomiernego potozenia w zanurzeniu [3]. Nie jest wykluczo-
na mozliwo$é porazenia przez CO systemu nerwowego tych zwier2qt;
Brak nam réwniez dowoddéw eksperymentalnych o roli hemoglobiny u
robakdw.

Istnieje hipoteza, ze hemoglobina tkankowa pasozytdw, i,
przywr (Trematoda) i nicieni (Nematoda) odbiera gospodarzowi tlen
z jego krwi. Przemawialoby za tym zardwno znaczne stezenie Hb w
tkance pasozyta, jak réwniez jej wysokie powinowactwc do tlenu.
Stwierdzono, iz hemoglobina nicienia - Camallanus trispinosus -
pasozytujgcego w jelitach zéiwia Pseudemys troostii posiada 3-
-krotnie wyzsze powinowactwo do tlenu w poréwnaniu 2 powinowa-
ctwem Hb gospodarza. Dzieki temu hemoglokina pasozyta moze po-
bieraé¢ tlen nawet z krwi czeéciowo odtlenionej (iylnej) [38].

Niektdrzy badacze sadzg, iz HbT pasozytdw jelitowych jest ak-
ceptorem tlenu w warunkach jego szczegdlnie niskiego ciénienia
parcjalnego, jakie panuje w treéci jelitowej. Istnieje jqdnak uza-
~ sadniona watpliwo$¢ pobierania przez pasozyty tlenu ze érodowiska
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gospodarza, Nie udalo sig dotychczas kowiem stwierdzié zaleznodci
pomiedzy stezeniem tkankowej hemoglobiny pasozyta a iloscia tlenu
w otaczajacym go grodowisku. Przypuszcza sig, ze Hb niektdérych
pasozytujgcych robakéw, stanowi depozyt tlenu, z ktérego zwierze-
ta korzystaja w okresie jego deficytu. W szczegdélnosci odnosi sie
to do nicienia Nippostrongylus muris pasozytujgcego w jelicie
cienkim szczura i przywry Castrothylax crumenifer pasozyta bawo-
16w [9]. 1Istnieje tez przypuszczenie, iz mioglobina z przedniej
czedci nefridiéw brzuchonoga Phila virens, speiniajac funkcje ma-
gazynu tlenowego, utatwia dyfuzje tego gazu w giab tkanek. Ana-
logiczng role przypisuje sie mioglokinie migéniowej przywry Proc-
toeces subtenuis zyjacej w nerce ma¥*za Scrobicularia plana B8y
Ross i-Fanelli dosyé juz dawno zwrécit uwage na
dodatkowag katalityczng funkcje biatek oddechowych [39]. Podobnie
jak hemoglobina krwi rdéwniez mioglobina posiada peroksydazowga .ak=
tywnodéé. Réwniez w roztworach mioglobiny zachodzi spotegowana dy-
fuzja tlenu [34] (ulatwiona dyfuzja - Facilitated diffusion).
Nadal nie wyjaéniong pozostaje rola homoglobiny w jajach bez-
kregowcéw., Istnieje dowdd na to, iz obecna w partenogenetycznych
jajach skorupiakéw Hb przyspiesza ich rozwdéj. Jest oczywistym,
ze nie jest to podstawowg funkch hemoglobiny jaj. W  pierwszvm
rzedzie musi ona zabezpieczyé rozwijajacy sie organizm w  nie-~
zbedna dla niego ilo§é tlenu. Rozwéj jaj zachodzi bowiem w nie-
sprzyjajacych warunkach tlenowych badZ to w komorze legowej (pa-
phnia), w sionej wodzie (Artemia) czy w poblizu dna, gdzie skia-
dowuja jaja szczetnice. W takich to przypadkach, celem pozvskania
tlenu, hemoglobina ta powinna charakteryzowaé sieg bardzo sto-
kim powinowactwem tlenowym [37]. Nadal réwniez nie wyjaséniona po-
zostaje rola hemoglobiny w jajach pasozytujgcych bezkrggowcdw, jak
glisty, pluskwy poscielowej czy wszy ludzkiej. Podobnie nie wy-
jagniono roli hemocyjaniny obecnej w jajach pancerzowcdéw: kraba
wtochatoszczypcowego i innych krabdw. Jest to tym bardziej 2za-'
stanawiajace, iz jaja te rozwijaja sie'w $rodowisku raczej dosta-
tecznie nasyconym tlenem. Przypuszcza sig, iz hemocyjanina peini
tu potréjna role [4]. Jest niewatpliwie przenoénikiem tlenu, be-
dgc réwnoczegnie dla rozwijajacego sie organizmu Zrdéd¥em miedzi
i biatka. Wladciwoéci fizykochemiczne heroglobin tkankowych spo-
sobig je do efektywnego wypeiniania okreglonych czynnosci fizjo-
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logicznych, Przede wszystkim bedzie to bardzo wysokie ich powi~
nowactwo do tlenu szczegdlnie w tych przypadkach, kiedy warunki
bytowania zwierzat odnoszg sie do niskiego cigénienia parcjalnego
tego gazu (tab. 5).

T.8-h e 1.8 5

Powinowactwo tlenowe (PSO) HbT niektérych bezkregowcéw

Gromada Gatunek Psq (Pa)

Typ Plathelminthes

Trematoda Fasciola hepatica nieznaczne

Typ Nemathelminthes

Nematoda Ascaris lumbricoides 65,17
Camallanus trispinosus 1 064
Dioctophyme renale nieznaczne
Haemonchus contortus 6,65
Nematodirus sp. 6,65

Nippostrongylus bragilien-

sis ; 13,3
Typ Annelida
Polychaeta Aphrodite aculeata 146,30
Travisia pupa 10,64
Echiuroidea Arhynchite pugettensis 1 463
Typ Mollusca
Loricata Cryptochinon stelleri 284,62
Bivalvia Mercenaria mercenaria 73,15
Phacoides pectinatus 11,97
Gastropoda Aplysia californica 532
Aplysia depilans 359,10
Typ Arthropoda
Insecta Gastrophilus intestinalis 2,66

Hemoglobiny tych zwierzat posiadajg zadziwiajacg wlasciwosdé
‘osiggania stanu pdinasycenia (p50) przy cidénieniach  wynoszacych
zaledwie 0,1 lub 0,01 mm Hg. Tak np. pg, hemoglobiny "czerwone-
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go narzgdu" larwy Gastrophilus intestinalis w okreglonych warun-
kach ma wartogéé 0,02 mm Hg. To wysokie powinowactwo jest wielce
korzystne dla larwy, 2zwazywszy niskie cidnienie tlenu panujace w
zotgdkach koni. Wysokie powinowactwo stwierdzone tez w przypadku
hemoglobin nicieni pasozytujgcych w uktadzie pokarmowym kregow-
céw (tab. 5). Jezeli krew (hemolimfa) bezkregowcéw zawiera barw-
nik oddechowy, to okazalo sie prawie powszechng zasada, iz jego.
powinowactwo do tlenu jest nizsze niz biatka oddechowego tkanek.
Wtasciwosci te wulatwiajg przenoszenie tlenu 2z barwnika krazgcego
do okreslonej tkanki., Przy tym spotkane réznice sa znaczne. Mio-
globina wieloszczeta Travisia pupa ma powinowactwo 5-krotnie wyz-
sze od powinowactwa hemoglobiny celomy [31]. Ta ogdélna reguta
réznego powinowactwa dotyczy takze biatek oddechowych nie naleza-
cych do jednej grupy. Pdéinasycenie mioglobiny migéniowej (hemo-
proteina) niektdrych brzuchonogdéw (Fusitriton oregonensis) i pan-
cerzowcéw (Ischnochiton conspicus, Katharina tunicata), ma miej-
sce przy nizszych wartosciach cignienia tlenu niz wysycenie w 1/2
obecnej w ich hemolimfie - hemocyjaniny (miedzioproteina) [32].
Podobnie zachowuje sig mioglobina Busycon canaliculatum, kiedy
pordéwnamy jej powinowactwo 2z obecng w hemolimfie tego mieczaka
hemocyjaning. Tak rézne wtasnoéci  dwéch barwnikéw oddechowych
spotykamy u kregowcéw w relacji hemoglobin ptodu i matki (HbF,
HEA) czy hemoglobina i mioglobina [10, 17].

Z drugiej strony zdarzajg sig¢ tez dotychczas nie wyjasnione
przypadki niskiego powinowactwa bialka tkankowego do tlenu. Mio-
globina szczetnic Arhyndute pugettensis ma bardzo niskie powi-
nowactwo do tlenu (pgy = 11 mm Hg). Réwnie obecny w jej celomie
barwnik osigga pé* nasycenie przy 3,4-4,0 mm Hg. Tymczasem zwie-
rzg to zyje w ile dennym, wrecz w warunkach niedoboru tlenowe-
go [32].

Na zakoficzenie dwa slowa wyjadnienia za uzywaniem (stosowa-
niem) nazwy: hemoglobina tkankowa. U kregowcéw barwnikiem odde-
chowym krwi jest hemoglobina. Biatko to zbudowane jest 2z 2 %an-
cuchéw polipeptydowych tworzacych tetramer o masie 68 000 D. wWy-
rézniajgcg cechg tego biatka jest efekt allosteryczny. Drugim
biatkiem oddechowym kregowcéw jest mioglobina monomer o masie
17 000 D. Poza masa, biatka te rdéinig sie powinowactwem do tle-
nu, Co, ksztattem krzywej dysocjacji itp.
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Jedyny odbiegajgcy od przedstawionego schematu przypadek, to
hemoglobina minoga. Po odtlenowaniu hemoglobina ta tworzy dimer,
a taczac sige z tlenem dysocjuje na monomery, Hemoglobiny niektd-
rych.kregowcéw (éaba, mysz) 4in vitro polimeryzuja, tworzac formy
oktameryczne. Wszystkie hemo- i mioglobiny kregowcdw zbudowane
53 wg ogdlnego wzoru ustaloneqgo przez Kendrew 1 P e~
rutza, a ich wtasciwodci czesdciowo opisane Frosp*Zay, " 2870,

U bezkregowcéw spotykamy z biatkami oddechowymi sytuacje bar-
dziej ziozona. Przede wszystkim ich wystepowanie nie ogranicza
sig¢ do krwi i mig$ni, ale oprécz wymienionych tkanek spotykamy je
w ukiadzie nerwowym, w uktadzie wydalniczym i rdéznych narzadach.
Zdarza si¢, iz u niektdérych bezkregowcédw hemoglobina obecna jest
tylko przy niskim stezeniu tlenu, =zanikajgc z chwilg zwiekszonego
natlenienia (Daphnia). Hemoglobina bezkregowcdw zlokalizowana w
erytrocytach ma zrdéznicowang mase czasteczkowg w zakresie 18 000~
=73 000 D. Natomiast henoglobiny rozpuszczonej w hemolimfie jest
duzo wiegcej (328 000-4 000 0G0 D). Juz tylko pordwnanie mas
wskazuje na wielce zrdéznicowang budowe hemoglokin bezkregowcdw.
Przy tym mamy przypadki wystgpowania u tego samego osoknika kil-
ku frakcji hemoglobinowych, 2z ktérych jedne s3 monomerami (15 900)
inne dimerami (25-31 000). Obecne w réznych tkankach Lezkregowcdw
hemoproteiny majg zawsze mniejsza mase od bkiakek oddechowych
krwi“(hemolimfy). Najmniejsza mase ma barwnik  wyizolowany z
tkanki nerwowej Aplysia californica - 16 400, najwigksza jest
hemoproteina z migéni raduli Busycon contrarium (34 300).

Ta réznorodnoéé wystepowania, rozmiardw i wrasciwodci spra-
wia,'ie coraz czes$ciej stosujemy podwéjng nazwe, dodajgc do sto-
wa hemoglobina informacje o jej budowie: monomer, dimer itp.

Niepeine dane o fizykochemicznych wtagciwodciach biatek odde-
chowych bezkregowcéw utrudniajg ich pordéwnanie. Dotyczy to bia-
tek obecnych u jednego osobnika, w szczegdélnoéci uktaddw: mio-
globina -~ hemocyjanina; mioglobina - hemoglobina (rOZpuszczona);
mioglobina - hemoglobina (erytrocytarna) czy miohemoerytryna - he-
moerytryna.
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TISSUE HEMOGLOBINS IN INVERTEBRATES

In invertebrates various proteins play the role of oxygen transporter,
They are dissolved in fluids of the respiratory system or present in its
cells, These proteins occur also in other tissues, and therefore are called
tissue hemoglobins.

They play an important role evidenced by occurrence in tissues of ani-
mals possessing no other respiratory proteins in their blood or hemolymph,

This paper presents the occurrence of hemoglobins in the animal king-
dom and their physico-chemical properties, with special attention paid to

the oxygen affinity.



