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ZMIANY ZACHOWANIA BEZKREGOWCOW WYWOLYWANE PRZEZ ORGANIZMY
PASOZYTNICZE

WSTEP

Pasozytnictwo jest pojeciem powszechnie zna-
nym, jednak precyzyjne zdefiniowanie tego termi-
nu nastrecza pewne trudnosci.. Wynikajg one z
faktu, ze w przyrodzie wystepuje kontinuum zja-
wisk i nie ma wyraznych granic pomiedzy takimi
zjawiskami jak pasozytnictwo, symbioza, komen-
salizm i drapieznictwo. R6zne definicje kladg na-
cisk na rézne aspekty pasozytnictwa i w zwigzku z
tym obejmujg wezsza lub szersza grupe zwigzkéw
pomiedzy organizmami (Niewiadomska i wspotaut.
1980). Pozostawiajgc specjalistom spory na temat
terminologii, bede nazywata pasozytami organi-
zmy przebywajace w organizmie zywiciela (naleza-
cego do innego gatunku) lub na nim przez dtuzszy
czas, pobierajace z niego pozywienie, przystosowa-
ne do takiego trybu zycia i powodujgce szkody w
organizmie swojego zywiciela (K ofta 1998). Zgod-
nie z ta definicjg do pasozytéw zaliczytam réwniez
parazytoidy, czyli organizmy, ktdre zyja kosztem
zywiciela i usmiercajg go po pewnym czasie. Para-
zytoidyzmjest wiec w zasadzie zjawiskiem z pogra-
nicza pasozytnictwa i drapieznictwa (Niewiadom-
ska i wspétaut. 1980).

Pasozytniczy tryb zycia zwigzany jest z konie-
cznoscig dostosowania sie pasozyta do gatunku
lub gatunkéw zywicieli. W toku ditugotrwatych
proceséw ewolucji pasozyty wyksztalcity liczne
morfologiczne, anatomiczne i fizjologiczne przysto-
sowania umozliwiajgce im spotkanie zywiciela,
wnikniecie dojego organizmu i zyciejego kosztem.
W niektorych przypadkach pasozyt moze rowniez
wptywaé na wyglad i/lub sposéb zycia swojego
zywiciela.

Zmiany wywolywane przez pasozyta u zarazo-
nego osobnika Holmes i Bethel (1972) podzielili
na cztery kategorie: zmniejszenie sit zyciowych,
dezorientacja, zmiana wygladu i zmiana reakgji.

Zmniejszenie sit zyciowych jest efektem szkod-
liwego wplywu pasozyta na organizm zywiciela.
Moze by¢ jednak korzystne dla pasozyta o zio-
zonym cyklu rozwojowym (tzn. majacego dwoch
lub wiecej roznych zywicieli), gdyz ostabione
zwierze latwiej staje sie ofiarg drapieznika. W
konsekwencji, wzrastajg szanse pasozyta na
przedostanie sie do nastepnego zywiciela i
ukonczenie rozwoju. Dezorientacja zarazonego
zwierzecia pojawia sie w wyniku uszkodzenia
przez pasozyta ukiadu nerwowego lub narza-
déw zmystéw zywiciela. Na skutek dezorientacji
zywiciel bardziej sie wyréznia, wedruje do nie-
whasciwych dla siebie siedlisk, czesto naruszo-
na jest lub catkiem zanika jego reakcja ucieczki
od drapiezcy, a wiec réwniez jest on fatwiejszym
tupem. Zmiany w wygladzie zarazonego zywicie-
la, na przykiad kolorowe plamy na jego ciele,
wyrézniaja go sposrdéd osobnikéw zdrowych.
Jest on lepiej widoczny i przez to bardziej nara-
zony na presje drapieznikéw niz reszta popula-
gji.

Najciekawszg wedlug mnie kategorig zmian
bedacych wynikiem inwazji pasozyta sa zmiany
zachowania zywiciela. W dalszej czesci artykutu
opisze przykiady takich zmian wystepujacych u
bezkregowcow.

W wiekszosci przypadkéw zmienione reakcje
obserwowane u zarazonych zwierzat, wydajg sie
by¢ korzystne dla pasozyta, zwiekszajgcjego szan-
se na przetrwanie i dalszy rozwoj. Czasamijednak
sprawajest kontrowersyjnai trudnojest rozstrzyg-
na¢, czy to pasozyt manipuluje zachowaniem zy-
wiciela, czy zywiciel stara sie ograniczy¢ pasozyta,
czy tezzmianyw zachowaniu zywiciela sa przypad-
kowe i nie powstaty w wyniku doboru ukierun-
kowanego na korzyscijednej ze stron.
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PASOZYTY O ZLOZONYCH

W przypadku pasozytow o ztozonych cy-
klach rozwojowych, formy larwalne wystepuja
u zywicieli posrednich (jednego lub kilku), a
postaci dojrzate (rozmnazajgce sie piciowo) u
zywicieli ostatecznych. Warunkiem przezycia
pasozyta jest przedostanie sie do organizmu
zywiciela specyficznego dla danego stadium
rozwojowego pasozyta. Zwigzana z tym redu-
kcja liczebnosci jest ogromna, moze osiggac
wartosci rzedu 99%. Podstawowag adaptacjg pa-
sozytéw umozliwiajgca przetrwanie gatunkéw
jestich niezwykle wysoka ptodnos¢ (Niewiadom -
ska | wspoétaut. 1980). Niektore pasozyty wy-
ksztatcity dodatkowo zdolnos¢ wywotywania ta-
kich zmian zachowania swojego gospodarza,
ktore zmniejszajg straty zwigzane ze zmiang
zywiciela. Liczne przyktady opisane w literatu-
rze dotyczg zmian reakcji zarazonych bezkre-
gowcow, ktore powoduja, ze sa one bardziej
narazone na wyzeranie przez drapiezniki niz
reszta populacji.

Matze Macoma balthica zyjg w strefie przy-
brzeznej mérz. Zwykle pozostajg dobrze ukiyte,
zagrzebane do 12 cm gtebokosci w osadach
dennych. Jednakze matze zarazone larwami
przywr z rodziny Gymnophallidae petzajg w
strefie przyptywéw, tuz pod powierzchnig pia-
sku, pozostawiajac widoczne Slady, ktére wska-
zuja ich potozenie. swennen (1969) w probkach
pozyskanych na koricu Sladoéw petzania znalazt
100% zarazonych maitzy, podczas gdy w prob-
kach dennych z tej samej lokalizacji jedynie od
5 do 13% maitzy byto zarazonych tym pasozy-
tem. Zmienione zachowanie maitzy zwieksza ry-
zyko ich pozarcia przez polujace przy pomocy
wzroku ptaki wybrzeza, ktore sg zywicielami
ostatecznymi tych przywr.

Podobnie sparks i Chew (1966) znajdowali
matze Venerupis staminea zawierajgce liczne
larwy tasiemca z rodzaju Echeneibothrium cze-
sciej na powierzchni poktadéw zwiru, niz w
typowej pozycji zagrzebanej. Takie matze byly
bardziej narazone na zjedzenie przez raje lub
ptaszczki, zywicieli ostatecznych tasiemca.

Kietz zdrojowy Gammarus pulex normalnie
przebywa w strefie przydennej, lecz kietze zara-
zone larwami kolcogtowa Echinorhynchus trut-
tae czesciej spotykane sa w nurcie wodnym.
Czes¢ autorow przypisuje to ostabieniu zarazo-
nych kietzy, jednak Holmes i Bethel (1972)
przypuszczaja, ze takie kielze majg zmienione
reakcje na Swiatto i prad wody. W efekcie sg one
podatniejsze na drapieznictwo pstraga, zywicie-
la ostatecznego kolcogtowa.

Julita Korczynska

CYKLACH ROZWOJOWYCH

Inny gatunek kietza, Gammarus lacustris,
jest zywicielem posrednim kolcogtowa Poly-
morphus paradoxus. Zarazone Kielze zamiast
unika¢ Swiatta i chroni¢ sie wsréd przydennej
roslinnosci, przyczepiajg sie do roslinnosci lub
przedmiotéw ptywajacych w powierzchniowych
warstwach wody. Sag tam tatwo wyzerane przez
kaczki, zywicieli ostatecznych kolcogtowa (Hol-
mes i Bethel 1972).

Chrzaszcz trojszyk ulec Tribolium confusum
jest gatunkiem silnie fotonegatywnym, lecz
osobniki zarazone larwami kurzego tasiemca
Raillietina cesticillus nie unikajg $wiatta i nie
szukajg przed nim schronienia. Graham (1966)
symulowat zerowanie kury, wylapujgc penseta
najlepiej widoczne chrzaszcze z powierzchni
maki. Uzyskat w ten sposéb probke z koncen-
tracjg zarazonych chrzaszczy.

Mréwki Leptothorax nylanderi sg zywiciela-
mi po$rednimi przywry Anomotaenia brevis. Zy-
wicielami ostatecznymi tego pasozyta sg dzie-
cioty i sojki. Zarazone robotnice pozostajg w
gniezdzie w poblizu larw, nie opiekuja sie jed-
nak potomstwem i bezustannie proszag zdrowe
mréwki o pokarm. Zaniepokojone nie uciekaja,
lecz przyczepiajg sie do podioza. Moze to zwie-
kszy¢ szanse schwytania ich przez dziecioty,
ktore rozkuwajg gniazda tych mréwek, zaktada-
ne zwykle w martwym drewnie (Plateaux 1972,
Buschinger 1973, Gabrion i wspétaut. 1976).

Carney (1967, 1969) opisat szczegdtowo
zmiany zachowania mrowek wywotywane przez
inng przywre, Brachylecithum mosquensis. Po-
sta¢ dojrzata tego pasozyta zyje w przewodach
z6kciowych ptakéw drozdowatych, pierwszym
zywicielem posrednim jest slimak Iladowy Allo-
gona ptychophora, a drugim mréwki Campono-
tus herculeanus i Camponotus pennsylvanicus.
Mrowki te zwykle zaktadajg gniazda w mar-
twych pniach drzew. Zdrowe robotnice zbieraja
pokarm w lasach i na poros$nietych roslinnosciag
terenach wzdtuz rzek, natomiast robotnice za-
razone przywra koncentruja sie na nagich ka-
mieniach na brzegach rzek. W probkach zebra-
nych na odkrytej skalistej powierzchni az 91%
mréwek zawierato w petni dojrzate metacerkarie
B. mosquensis (stadium larwalne zdolne do za-
razenia zywiciela ostatecznego), podczas gdy w
probkach pochodzacych z przylegtych powierz-
chni le$Snych tylko 9% mroéwek zawierato meta-
cerkarie tej przywry w réznych stadiach rozwo-
jowych.

Zachowanie sie zarazonych mrowek jest
rowniez nietypowe. Niektore z nich krazg ospa-
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le, inne godzinami pozostajg w bezruchu na
nagich kamieniach. Robotnice z rodzaju Cam-
ponotus w rejonach umiarkowanych sa silnie
fotonegatywne. Zarazone mréwki nie tylko po-
zostajag na oswietlonych kamieniach, ale nie
reaguja na zmiany intensywnosci Swiatta. Gdy
autor przesuwat nad nimi reke, zacieniajgcje w
ten sposéb na moment, mréwki kontynuowaty
pozostawanie w bezruchu lub powolne kraze-
nie. Stukanie w kamiert wywotywato chwilowe
zamieszanie, lecz robotnice szybko wracaty do
poprzedniego wzorca zachowania. P6zng jesie-
nig gdy, mréwki rozpoczynaty okres hibernacji,
wszystkie robotnice schwytane na zewnatrz
gniazda zawieraty larwy pasozyta. Zarazone ro-
botnice wyrézniajg sie réwniez wygladem, maja
one specyficznie rozdete odwioki.

Mechanizmy dziatania pasozyta nie zostaty
jeszcze dokiadnie poznane. Pierwszy zywiciel
przywry — $limak — zaraza sie podczas zero-
wania, biernie poltykajac jaja przyklejone do
roslin. Zarazone $limaki wydzielajg z otworu
oddechowego kulki sluzu zawierajgce tysigce
cerkarii. Kulki te sg bardzo atrakcyjne dla mro-
wek i chetnie przez nie zjadane. W ten sposob
cerkarie dostajg sie do wola mréwki, nastepnie
przebijajgjego sciane i przedostajg sie do jamy
ciala. Z odwloka cerkarie wedrujg w rejon zwoju
nadprzetykowego, gdzie tylko jedna lub dwie z
nich otorbiajg sie i przeksztatcajg w metacerka-
rie. Pozostate wracja do odwloka i dopiero tam
przeksztatcajq sie w metacerkarie.

Niezaleznie od ilosci metacerkarii rozwijaja-
cych sie w mréwce, zawsze przynajmniej jedna
znajdowana byta wewnatrz lub w poblizu zwoju
nadprzetykowego. Wydaje sie, ze wiasnie ta me-
tacerkaria jest odpowiedzialna za zmiany za-
chowania i wygladu mréwki. Zwoj nadprzetyko-
wy bezposrednio unerwia oczy i czutki z ich
licznymi narzgdami zmystdéw oraz koordynuje
prace catego systemu nerwowego mrowki. Fizy-
czna obecnos$¢ stosunkowo duzej metacerkarii
i wydzielane przez nig metabolity powoduja za-
burzenia funkcji kontrolowanych przez to cen-
trum. Metacerkarie, ktore osiedlity sie w glowie
maja ciensze i mniej twarde Scianki niz te, ktére
rozwijajag sie w odwtoku, co moze utatwiac prze-
nikanie substancji chemicznych. Zmiana re-
akcji na sSwiatto obserwowana u zarazonych
mrowek wskazuje na uszkodzenie osrodka
zwigzanego z percepcjg bodzcéw swietlnych.
Bezruch lub powolne krgzenie robotnic moze
by¢ wynikiem uszkodzenia ich narzgdow zmy-
stéw, a zwlaszcza zmystu chemicznego. Pozo-
stawanie zas mréwek poZng jesienig na zew-
natrz gniazda sugeruje zaburzenia osrodka ter-
micznego. Mozna by przypuszczaé, ze rozdecie
odwioka robotnicy powoduja rozwijajace sie w

nim liczne larwy. Jednak takie same zmiany
obserwowano u mréwek, ktére miaty tylko jed-
ng metacerkarie w gltowie. Rozdecie odwioka
mrowki jest wiec prawdopodobnie efektem za-
burzenia systemu regulacji hormonalnej.

Duze, ciemne mrowki ospale krazace po
odstonietych i oswietlonych kamieniach sa do-
brze widoczne dla cztowieka z odlegtosci 8-10
metréw; przypuszczalnie sg wiec dobrze wido-
czne réwniez dla ptakéw owadozernych, ktore
poluja na brzegach rzek. Nie sg tez w stanie
uciec przed zblizajgcym sie ptakiem i sg wyjat-
kowo tatwym tupem. Tak wiec zmiany zachowa-
nia i wygladu mrowek znacznie zwiekszajg
szanse przywry na zmiane zywiciela i ukoncze-
nie rozwoju.

We wszystkich dotychczas omowionych
przypadkach zmiany zachowania wywotywane
przez pasozyta zwiekszaty jedynie podatnosc
zywiciela posredniego na presje jego natural-
nych drapieznikéw. Znane sgjednak przyktady
pasozytow rozwijajacych sie w zywicielu po-
Srednim, ktéry nie stanowi normalnego pokar-
mu zywiciela ostatecznego. Prawdopodobien-
stwo przypadkowego zjedzenia zywiciela po-
Sredniego przez zywiciela ostatecznego jest
wowczas tak male, ze nawet przy ogromnej
rozrodczosci gatunek pasozyta nie mogtby prze-
trwaé. W tej sytuacji sukces pasozyta moze
zapewnic¢ tylko zupetnie nietypowe zachowanie
jego zywiciela posredniego.

Przyktadem takiego pasozytajest inny gatu-
nek przywry — motyliczka (Dicrocoelium dendri-
ticum), ktéra byta przedmiotem badan wielu
autorow (m.in. Krull i Mapes 1953, Svadjian
1960, Hohorst i Graefe 1961, Hohorst 1962,
Hohorst i Lammler 1962, Anokhin 1966, Grus
1966, Badie i wspoOtaut. 1973, Badie 1975,
Paraschivescu 1982). Zywicielami posrednimi
motyliczki sg réwniez $limaki ladowe (z rodza-
jow Cionella, Helicella lub Zebrina), a nastepnie
mrowki (gtdwnie z rodzaju Formica). Postac doj-
rzata przywry wystepuje natomiast w watrobie
przezuwaczy, zwykle u owiec i bydta, sporady-
cznie jest tez spotykana u zajecy, kroélikéw,
Swin, koni i cztowieka. Podobnie jak w omoéwio-
nym juz przypadku przywry B. mosquensis,
mrowki zarazaja sie zjadajgc zawierajgce cerka-
rie kulki Sluzu wydzielane przez zarazone S$li-
maki. W ciele mréwki cerkarie otorbiajg sie i
przeksztatcajg w metacerkarie.

Analogicznie jak w przypadku przywry
B. mosquensis, w odwloku mrowek znajdowano
nawet do 300 metacerkarii, lecz zawsze przy-
najmniej jedna, a czasem dwie lub trzy w glowie
(Hohorst 1962). Jak wykazat Anokhin (1966),
metacerkarie motyliczki umiejscawiajg sie jed-
nak w innym rejonie gltowy, w okolicy zwoju
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podprzetykowego, a doktadnie w przedniej cze-
Sci tego zwoju, przy wyjsciu korzonkéw nerwo-
wych biegngcych do zuwaczek i przydatkow
gebowych. Taka lokalizacja metacerkarii wywo-
tuje inne konsekwencje, zaburzeniu ulega prze-
de wszystkim dziatanie osrodka regulujacego
ruchy zuwaczek. Obserwacje zachowania mré-
wek sugerujag, ze metacerkaria, prawdopodob-
nie poprzez produkty metabolizmu, oddziaty-
wuje réwniez na osrodek termiczny swojego
zywiciela.

Anokhin (1966) opisal tez szczegétowo
skomplikowane zmiany zachowania mréwek,
umozliwiajgce motyliczce zmiane zywiciela.

W miesigcach letnich zmiany zachowania
zarazonych robotnic wykazuja wyrazna cyklicz-
nos¢. Pod koniec dnia, gdy temperatura zaczy-
na sie obniza¢, a wilgotno$¢ powietrza podwy-
zszaé, pojedyncze mréwki wolno wpetzajg na
rosliny rosngce wokdt mrowiska i tazg po nich
w gore i w dét w poszukiwaniu odpowiedniego
miejsca. Obserwuje sie u nich swoiste ,ataki”
choroby objawiajgce sie tym, ze konwulsyjnie
otwieraja i zaciskajg zuwaczki i odruchowo
chwytajg nimi rosliny. Potem przyczepiajg sie
zuwaczkami na wierzchotku rosliny, zazwyczaj
gltowa w dot i przechodzg w stan odretwienia.

Poczatkowo takie mrowki ruszajg czutkami
i konczynami. Sg tez wrazliwe na bodzce zew-
netrzne i nawet lekkie dotkniecie moze je wy-
prowadzi¢ z odretwienia. W miare obnizania
temperatury liczba zdretwiatych robotnic zwie-
ksza sie stopniowo, osiggajac maksimum w
czasie zachodu storica. Nocg pokrywaja sie one
rosg i nie przejawiaja zadnych oznak zycia.
Takie mrowki bardzo trudno oderwac od roéli-
ny, poniewaz sg do niej kurczowo przyczepione
zuwaczkami, w charakterystycznej skreconej
pozycji. Rano ze wschodem stonca i podwyzsze-
niem temperatury odretwiate mréwki wysycha-
ja i wyprostowuja sie. Mozna u nich zauwazy¢
drganie odndzy i czutkéw, a nastepnie stopnio-
wo powracaja do normalnego stanu. Schodzg
one na ziemie, wchodza do mrowiska, mieszajg
z pozostatymi robotnicami i nie mozna ich od-
rézni¢ od zdrowych mrowek. W zaleznosci od
strefy klimatycznej zarazone robotnice zapada-
ja w odretwienie, gdy temperatura powietrza
spadnie ponizej 10°C (Grus 1966) lub 14°C
(Badie i wspotaut. 1973, Badie 1975). Wartosé
progowa temperatury powodujgcej ich odre-
twienie obniza sie w okresach dtugotrwatych
chtodéw.

Obecnos¢ metacerkarii motyliczki zmienia
zachowanie sie mrowek w sposoéb, ktory opty-
malnie zwieksza szanse przetrwania pasozyta.
Zarazone mrowki zapadajac w odretwienie wy-
bieraja rosliny zywe, a wiec najatrakcyjniejsze

dla pasacych sie .zwierzat (Paraschivescu
1982). Zdrowe robotnice pozywiajg sie na tej
samej roslinnosci w ciagu dnia, ale wracajg do
podziemnych gniazd na chtodniejsze pory dnia
i noce (Hohorst 1962). Mrowki zapadaja w
odretwienie dopiero wtedy, gdy larwy motyliczki
rozwing sie w stadium inwazyjne dla nastepne-
go zywiciela (Anokhin 1966). Glebokie odretwie-
nie mrowek na wierzchotkach traw i zi6t powo-
duje ich przypadkowe zjadanie przez pasgce sie
zwierzeta. W Srodku dnia, gdy przezuwacze
zwykle pasg sie mniej intensywnie, robotnice
wracajg do normalnej aktywnos$ci. Mozliwos¢
wyjscia ze stanu odretwienia i odzywiania sie,
przedtuza zycie tych mréwek i rowniez zwigeksza
szanse przetrwania pasozyta. Wediug Hohor-
sta i Graefea (1961) zarazone mréwkiw warun-
kach laboratoryjnych zyja okoto roku.

W sytuacji, gdy zywiciel posredni nie jest
atrakcyjnym pokarmem dla zywiciela ostatecz-
nego, ajednoczesnie jest zbyt duzy, aby mégt
by¢ potkniety przypadkowo, sama zmiana za-
chowania nie wystarcza, by zapewnié¢ sukces
pasozyta. Natomiast zmiana zachowania w po-
taczeniu ze zmiang wygladu moze wprowadzié¢
w btad zywiciela ostatecznego i skioni¢ go do
pozarcia nietypowej ofiaiy. Doskonaty przyktad
takiego pasozyta omawiajg w artykule przegla-
dowym Holmes i Bethel (1972).

Larwy przywr z rodzaju Leucochloridiiim i
Neoleiicochloridiiim rozwijajg sie w ciatach $li-
makéw ladowych z rodziny bursztynkowatych
(Succineidae). Dojrzewajg natomiast w steku
ptakow Spiewajacych, ktdre w zasadzie nie je-
dza Sslimakéw. Sporocysty tych pasozytéw roz-
wijajgce sie w Slimaku sag bardzo nietypowe.
Tworza one diugie, butawkowate rozgatezienia,
z ktérych nieliczne przybierajg ksztatt barwne-
go worka, wnikajg do czutkow slimaka i powo-
dujg ich rozdecie. Wewnatrz worka znajduja sie
liczne metacerkarie, bedace stadium inwazyj-
nym przywry. Réznokolorowy barwnik uklada
sie poprzecznymi pasami i upodobnia worek do
gasienicy motyla. W zmienionych czutkach $li-
maka worki pulsujg pod wpltywem Swiatta, co
dodatkowo zwraca na nie uwage. Ptak, ktéry
zwabiony wyglagdem czutka schwyta i zje do-
mniemanag gasienice, ulega zarazeniu. Holmes
i Bethel (1972) przytaczaja obserwacje, z kto-
rych wynika, ze obecnos¢ metacerkarii zmienia
rowniez zachowanie slimaka. Podczas gdy zdro-
we S$limaki unikajg sSwiatta i kryja sie wsréd
nadwodnej roslinnosci, zarazone osobniki
wpelzajg wysoko na oswietlone gatazki roslin,
gdzie moga by¢ tatwo zauwazone przez ptaki.
Wspdtczesne obserwacje terenowe poddajgjed-
nak w watpliwos$¢ wystepowania tego zjawiska
(Pojmanska, inf. ustna).
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PARAZYTOIDY

Postaci dojrzate parazytoidow sg wolnozyja-
ce, awiec zjedzenie zywiciela przez drapieznika
eliminuje takze zyjacego w nim pasozyta. Jed-
nakze parazytoidy réwniez moga wptywaé na
zachowanie swoich gospodarzy w sposéb zwie-
kszajacy ich wlasne szanse na przetrwanie.

Przyktadem takiego parazytoida jest bton-
kéwka z rodziny mszycarzowatych (Aphiidae) -
Aphidus nigripes, ktérej larwy rozwijajg sie w
zyjacej na ziemniakach mszycy Macrosiphorum
euphorbiae. Zarazona mszyca pod koniec roz-
woju larwyjest kompletnie wyjedzona i pozosta-
je z niej tylko kutikula przyczepiona przez pa-
razytoida do podtoza. Wewnatrz takiej ,mumii”
larwa przedzie kokon i nastepnie przepoczwa-
rza sie. Poczwarka zamknieta w mumii mszycy
jest zupetnie bezbronna, moze zosta¢ zjedzona
przez drapieznego bezkregowca, lub zaatako-
wana przez hiperpasozyta (pasozyta zyjacego w
pasozycie). Brodeur i McNeil (1989, 1992) w
serii doswiadczen terenowych i laboratoryjnych
wykazali, ze A. nigripes moze zmienia¢ zacho-
wanie mszycy zwiekszajagc wlasne szanse na
przetrwanie tego niebezpiecznego okresu.

Zdrowe mszyce skupiajg sie na spodniej
powierzchni lisci, ktérajest dla nich najdogod-
niejsza do zerowania. Natomiast mszyce zawie-
rajgce parazytoida zwykle przemieszczaja sie na
gorna powierzchnie lisci na 24 do 36 godzin
przed $miercig. Smiertelno$é poczwarek bton-
kowki w mumiach przyczepionych do gornej
strony lisci okazata sie istotnie mniejsza niz
tych, ktére pozostaty na stronie dolnej. Parazy-
toidy przepoczwarzajgce sie na dolnej powierz-
chni lisci czesciej ging zaréwno z powodu dra-
pieznictwa, jak i hiperpasozytnictwa, ktore jest
gtbwnym czynnikiem ograniczajacym ich li-
czebnos¢. Zmiana mikrosrodowiska poprzedza-
jaca Smier¢ mszycy jest wiec wyraznie korzyst-
na dla parazytoida.

Poczwarki, ktére rozwijajg sie pézna jesie-
nig, przechodza diapauze wewnatrz zmumifiko-
wanych mszyc. Szansa poczwarki na przetrwa-
nie zimy na lisciu ziemniakajest niewielka, gdyz
jest ona narazona nie tylko na ataki pasozytow
i drapieznikéw, lecz réwniez na niekorzystne
czynniki klimatyczne i mechaniczne. A. nigripes
ma jednak zdolnos¢ wywolywania odmiennych
zmian zachowania gospodarza zaleznie od wias-
nego stanu fizjologicznego. Mszyce zawierajace
parazytoidawchodzacego w okres diapauzy wy-
kazuja silng tendencje do opuszczania rosliny
ziemniaka i ukrycia sie w szczelinie pnia lub
gatezi drzewa, a wiec miejscach zwykle wybie-

ranych przez owady na okres zimy. Nawet te
mszyce, ktore nie opuszczg rosliny zywiciel-
skiej, szukaja schronienia na przyktad w zwi-
nietych lisciach. Tak wiec parazytoid wptywajac
na zachowanie gospodarza moze dokonac¢ wy-
boru mikrosrodowiska optymalnego dla wias-
nego przetrwania.

Analogicznego przykfadu dostarczajg bada-
nia Stamp (1981). Larwy pasozytniczej btonkow-
ki z rodziny meczelkowatych (Braconidae) —
Apanteles euphydryidis — rozwijajg sie w gasie-
nicach motyla Euphydryas phaeton. Zarazone
gasienice motyla wystepuja na roslinach wyzej
niz gasienice zdrowe. Aby sprawdzi¢ wptyw ta-
kiego zachowania motyla na przezywalnos¢ pa-
razytoida, autorka przywigzywata zarazone ga-
sienice na nitkach nawysokosci 38 i 76 cm nad
ziemig. Larwy umieszczone nizej byly dwa razy
czesciej atakowane przez hiperpasozyta niz lar-
wy umieszczone wyzej. Przebywanie zarazo-
nych gasienic motyla wysoko na roslinach jest
wiec korzystne dla A. euphydryidis i zwieksza
szanse jego przezycia. Ponadto moze utatwiaé
formom dorostym parazytoida odnalezienie pici
przeciwnej, gdyz feromony tatwiej sie tam roz-
chodza niz w gaszczu roslinnosci.

McAllister i wspotaut. (1990) opisali cieka-
wy przypadek zmiany zachowania gospodarza,
ktora, w przeciwienstwie do przyktadéw opisa-
nych powyzej, zwieksza prawdopodobienstwo
Smierci parazytoida. Badania przeprowadzono
na mszycach Acyrthosiphon pisum zarazonych
larwami Aphidius ervi, pasozytniczej btonkowki
z rodziny meczelkowatych (Braconidae).

Zaobserwowano, ze zdrowe mszyce, ktore
znalazty sie w bezposrednim sgsiedztwie dra-
pieznika (biedronki) mogg reagowa¢ na trzy
alternatywne sposoby: wycofac sie i pozosta¢ w
bezruchu, uciec lub spas¢ na ziemie. Jesli
mszyca pozostanie na roslinie, prawdopodo-
bienstwo jej Smierci w wyniku ataku drapiezni-
kawynosi 17%. Mszyca, ktéra spadta na ziemie
unika ataku drapieznika, lecz moze zging¢ z
powodu szoku termicznego i wysuszenia. Pra-
wdopodobienstwo Smierci takiego osobnika za-
lezy wiec od rejonu jaki zamieszkuje i wynosi
17% w tagodnym klimacie wybrzeza, a az 44%
w suchym i gorgcym klimacie centralnej czesci
Kolumbii Brytyjskiej.

McAllister | wspotaut. (1990) wykazali, ze
mszyce z centralnej czesci Kolumbii Brytyjskiej,
ktore zarazano parazytoidem A. ervi podczas
drugiego stadium larwalnego, w obecnosci dra-
pieznika spadajq na ziemie czesciej niz mszyce
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zdrowe. Jednakze mszyce z tego samego rejonu
zarazone w czwartym stadium larwalnym oraz
zawierajgce parazytoida mszyce pochodzgce z
wybrzeza nie zwiekszajg czestosci tego zacho-
wania w poréwnaniu ze zdrowymi. To dziwne
zjawisko autorzy wyjasniajg za pomoca hipote-
zy ,samobdjstwa gospodarza” zaproponowanej
przez smith Trail (1980). Hipoteza ta zaklada,
ze gospodarz moze zwiekszy¢ swoje tgczne do-
stosowanie (tzn. przezywalnos¢ krewnych no-
szacych takie same jak on geny) poprzez zwie-
kszenie ryzyka wlasnej smierci i jednoczesng
eliminacje pasozyta, jezeli prawdopodobien-
stwo, ze pasozyt zarazitby krewnych gospoda-
rzajest wyzsze, niz prawdopodobienstwo zara-
zenia osobnikéw z nim nie spokrewnionych.
Wedtug M cAllistera i wspotaut. (1990) sytu-
acja taka zachodzi w przypadku mszycy A. pi-
sum. Zarazone mszyce z wybrzeza nie zmieniajg
zachowania, gdyz w tagodnym klimacie pra-
wdopodobienstwo Smierci na ros$linie i na ziemi
jest podobne. W goracym i suchym klimacie
prawdopodobienstwo Smierci na ziemi jest zna-
cznie wieksze niz prawdopodobienstwo pozar-
cia przez drapieznika, a wiec mszyce, ktore
spadajg z rosliny zwiekszaja ryzyko wihasnej
Smierci. Takie ,samobdjstwo” mszycy zabija tez
pasozyta, ktory po przepoczwarzeniu mogiby
zaatakowa¢ znajdujacych sie w poblizu krew-
nych swojego gospodarza. Czestos¢ tego zacho-
wania wzrasta tylko u mszyc zarazonych we
wczesnym stadium rozwoju, czyli tych, ktére
nie majg szansy dozy¢ do momentu, gdy beda
zdolne do wydania wiasnego potomstwa. Ponie-
waz potencjat reprodukcyjny takich mszyc jest
zerowy, a ich wczesna Smieré¢ moze zwiekszy¢
przezywalno$¢ krewnych, zwiekszenie ryzyka
wiasnej Smierci wydaje sie przystosowawcze dla
gospodarza.

Jak juz wspomniatam na wstepie, w niekto-
rych przypadkach trudno jest oceni¢, ktéra ze
stron w ukladzie pasozyt-zywiciel kontroluje
zmiany zachowania pojawiajgce sie u zarazo-
nych zwierzat. Aby rozstrzygna¢ ta kwestie,
konieczna jest szczegotowa kalkulacja korzysci
i strat kazdej ze stron takiego ukitadu. Ocena
tych samych faktéw przez r6znych badaczy mo-
ze byC jednak catkowicie odmienna. Gorgca
polemike wywotato zachowanie obserwowane u
trzmiela gajowego Bombus lucorum zarazonego
parazytoidem, muchoéwka z rodziny wyslepko-
watych (Conopidae).

Samica muchowki sktada jajo do ciata ro-
botnicy trzmiela. Larwa rozwija sie w ciggu
okoto 12 dni i wypetnia odwiok trzmiela zabija-
jac go. Potem przepoczwarza sie, pozostajgc w
miejscu, gdzie zgingt gospodarz, az do wyjscia z
poczwarki nastepnego lata. Zaobserwowano, ze

zarazone robotnice trzmieli pozostajg dtuzej po-
za gniazdem lub catkowicie je porzucaja.
Schmid-Hempel i M uller (1991) sgdzg, ze takie
zmiany zachowania moga by¢ wynikiem stresu
fizjologicznego lub selektywnej presji pasozyta
w celu manipulowania zachowaniem gospoda-
rza. Utrzymujac gospodarza na zewnatrz gniaz-
da i nie dopuszczajac do jego Smierci w
gniezdzie, parazytoid w stadium poczwarki jest
mniej narazony na zainfekowanie przez grzyby
i bakterie, ktére zwykle rozwijaja sie w opusz-
czonych gniazdach trzmieli. Robotnice nie od-
nosza natomiast korzysci z pozostawania na
zewnatrz gniazda.

Poulin (1992) nie zgadza sie z tym stwier-
dzeniem i uwaza, ze zmiany zachowania zara-
zonych robotnic trzmieli sg niekorzystne dla
pasozyta, wydaje sie wiec nieprawdopodobne,
by byly przez niego kontrolowane. Robotnice
trzmieli, ktére opuscity kolonie sg bardziej na-
razone na zjedzenie przez ptaki i owady. Sg tez
narazone na ponowny atak parazytoida, gdyz
stwierdzono, ze robotnice moga zawiera¢ wiecej
niz jedno jajo lub larwe muchoéwek z rodziny
Conopidae. Pod koniec okresu rozwoju parazy-
toida robotnice moga nie by¢ zdolne do zdobycia
dostatecznej ilosci pokarmu i pasc¢ z gtodu przed
jego przepoczwarzeniem sie. Wedtug Poulina
(1992) zmiany zachowania zarazonych trzmieli
sg korzystne dla gospodarza i zwiekszaja jego
taczne dostosowanie. Koszty, jakie ponosi kolo-
nia na skutek odejscia zarazonej robotnicy ijej
ewentualnej wczesniejszej smierci (na przyktad
pozarcia przez drapieznika) sg znikome. Wydaj-
nos$¢ pracy zarazonej robotnicy spada gwattow-
nie juz po kilku dniach, wiec nie wnosi ona
znaczacego wkladu w tworzenie zapaséw po-
karmu kolonii, a pod koniec rozwoju pasozyta
moze je nawet uszczuplaé. Natomiast zarazone
robotnice przebywajac stale na tgkach kwiato-
wych w poblizu kolonii Sciagajg na siebie ataki
pasozytow i drapieznikéw, chronigc niezarazo-
nych krewnych. Tak wiec robotnice opuszcza-
jac kolonie, gdy sag zarazone, odnoszg korzysci
i nie ponoszg istotnych strat, co sugeruje, ze ta
zmiana zachowania jest przystosowawczg od-
powiedzig gospodarza.

Z pogladami Poulina polemizujg Muller i
Schmid-Hempel (1992). Zwracajg one uwage na
fakt, ze wydajnos¢ zbieraczki zarazonej parazy-
toidem nie spada tak szybko. Larwa jest mata
przez okoto 10 pierwszych dni rozwoju, tylko w
ostatnim stadium trwajacym okoto dwoch dni
jest na tyle duza, by utrudniac zerowanie. Zdro-
wa zbieraczka zyje zwykle 20-30 dni, wiec przez
10 dni moze wnies¢ istotny wkiad w zapasy
kolonii. M uller i Schmid-Hempel (1992) pod-
kreslajg tez, ze zarazone robotnice przebywajg-
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ce w poblizu kolonii nie chronig swoich krew-
nych przed pasozytami. Trzmiele zbieraja po-
karm rozproszone i czesto daleko od gniazda,
wiec zarazona robotnica wystawiajac sie na po-
nowny atak parazytoida nie chroni swoich
krewnych bardziej niz trzmiele nie spokrewnio-
ne, a nawet nalezace do innych gatunkoéw. Za-
razone robotnice nie chronig swoich krewnych
rowniez przed drapieznikami. Tylko nieliczne
ptaki i pajaki kwietniki poluja na zerujace
trzmiele i presja drapieznikéw polujacych na
nie jest niska w porownaniu z pasozytnictwem
i drapieznictwem gniazdowym. Ponadto zarazo-
ne trzmiele mogtyby przyciggac ptaki do miejsc,
gdzie zbierajg pokarm zdrowi krewni, powodu-
jac efekt odwrotny. Nie odcigzaja swoich krew-
nych od presji pajgkow polujacych na kwiatach,
gdyz maja tendencje do wybierania innych
kwiatéw niz osobniki zdrowe (Schmid-Hempel i
Schmid-Hempel 1990). Wedtug obserwacji
Muller i Schmid-Hempel (1992) nie ma tez
dowodéw na to, ze zarazone trzmiele nie moga
same wyzywi¢ sie na kwiatach i opuszczajg
kolonie, aby nie uszczuplaé jej zapaséw pokar-
mu. Autorki przypuszczajg wiec, ze to pasozyt
manipuluje zachowaniem gospodarza, by po-
prawi¢ swoje szanse rozprzestrzenienia sie i
przezycia zimy.

Mniej kontrowerowersji budzg zmiany za-
chowania wywotywane przez te same parazytoi-
dy u innego gatunku trzmiela — trzmiela zie-
mnego Bombus terrestris. Robotnice zarazone
larwami muchoéwek z rodziny Conopidae czesto
pozostajg na noc poza gniazdem, jednak nie
porzucaja go na state: w dzien kontynuja prace
na rzecz kolonii. Zarazone robotnice wylatujg
na zerowanie przy nizszej temperaturze niz
zdrowe, a w warunkach doswiadczalnych
aktywnie wybierajg nizsza temperature. Takie
zachowanie opdZnia rozwdj parazytoida, prze-
dtuza wiec okres zycia i pracy trzmiela. Jedno-
czesnie zmniejsza szanse pasozyta na ukorncze-
nie rozwoju, gdyz niska temperatura ma nega-
tywny wptyw najego wielkos¢ ciata i zdolnosc
do przepoczwarzenia sie (M uller i Schmid-Hem-

pel 1993). Zarazone robotnice przestawiajg sie
na zbieranie nektaru z kwiatéw o krotszej koro-
nie. tatwiejszy dostep do pokarmu powoduje
skrécenie czasu i kosztéw energetycznych zbie-
rania nektaru, a wydajnos$¢ chorej robotnicy
pozostaje bez zmian (Schmid-Hempel | Schmid-
Hempel 1990).

Zarazone robotnice tuz przed Smiercig zako-
puja sie w ziemi na gtebokos¢ 2 do 10 cm. Jest
to zachowanie korzystne dla parazytoida, po-
niewaz jego poczwarka zimuje woéwczas pod
ziemig. Jest tam mniej narazona na ataki hiper-
parazytoidow i drapieznikdéw, wahania tempe-
ratury oraz odwodnienie. Gwattowne wahania
temperatury mogg powodowaé u pasozyta roz-
ne deformacje, zwlaszcza skrzydet oraz mniej-
szg wage ciata formy dorostej (M uller 1994).

Robotnice w poczatkowych stadiach rozwo-
ju parazytoida moga skutecznie z nim walczy¢
spedzajgc wiecej czasu w nizszej temperaturze,
co przeszkadza w rozwoju pasozyta. PoOzniej
parazytoid przejmuje kontrole nad zachowa-
niem gospodarza, zmuszajac go do zachowan,
ktore zwiekszajg szanse przetrwania parazytoi-
da (M uller 1994).

Najnowsze badania przeprowadzone na
trzmielu rudym (Bombus pascuorum) i trzmielu
zmiennym (B. humilis) wykazaty, ze robotnice
zarazone larwami muchowek z rodziny Conopi-
dae rzadziej niz osobniki zdrowe wybierajg
kwiaty preferowane przez dang kolonie. Jedno-
cze$nie charakteryzujg sie mniejszg statoscig
wyboru kwiatu niz zdrowe robotnice. Mechani-
zmy oraz znaczenie biologiczne tej zmiany za-
chowania nie zostaly jeszcze poznane (Schmid-
Hempel i Stauffer 1998).

Robotnice B. pascuorum zawierajgce duze
larwy Conopidae zbierajg raczej nektar niz py-
tek. Robotnice w ktérych rozwineto sie ostatnie
stadium larwalne parazytoida (na 2-4 dni przed
Smiercia), zwykle odlatujg z terendéw, na kto-
rych zeruje ich macierzysta kolonia. To zacho-
wanie moze by¢ korzystne dla parazytoida i
umozliwia¢ jego lepsze rozprzestrzenianie sie
(Schmid-Hempel i Schmid-Hempel 1991).

PASOZYTNICZE GRZYBY

Zmiany zachowania gospodarza moga by¢
wywotywane nawet przez organizmy stosunko-
wo prymitywne. Znanym przykladem jest tak
zwana ,choroba wierzchotkowa”, ktérej chara-
kterystycznym objawem jest wspinanie sie za-
razonych zwierzat na wierzchotki roslin i kur-
czowe przyczepianie sie do nich za pomocg
zuwaczek. Omowitamjuz wystepowanie tej cho-
roby u mréwek zarazonych przywrg motyliczka,

lecz moze ona by¢ wywotywana rowniez przez
liczne gatunki grzybéw, a nawet wirusy. ,Cho-
roba wierzchotkowa” znana jest u wielu gatun-
kéw mrowek, gasienic motyli, konikéw polnych
i szaranczy (Marikovsky 1962, Levieux 1967,
Turian iWuest 1969, Loos-Frank i Zimmermann
1976). Podobne objawy wywotane grzybica ob-
serwowano tez u muszki Drosophila hydel
Zaobserwowano, ze osobniki tego gatunku za-
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razone grzybem Entomophthora muscae przed
Smiercig kurczowo przyczepiaty sie odndzami
do firanek (Turian i Wuest 1969).

Wyjatkowo ciekawy przypadek ,choroby
wierzchotkowej” opisat Marikovsky (1962) u
mrowek Formica rufa. Jest ona wynikiem inwa-
zji grzyba, prawdopodobnie Alternaria tennis.
Choroba ta rozprzestrzenia sige z reguty p6znym
latem i wczesnagjesienig. Zarazone robotnice na
kilka godzin przed smiercig wygladajg bardzo
zdrowo, mogg normalnie sie poruszac oraz bro-
nic¢ sie, jesli sgq atakowane. Zazwyczaj wieczo-
rem chore mrowki wychodzg z gniazda i wspi-
naja sie na koniec dtugiego zdzbta trawy, za-
wsze wybierajac rosliny rosnace w poblizu ko-
pca lub jednego z uczeszczanych szlakéw wy-
chodzacych z gniazda. Po zbadaniu zdzZzbta tra-
wy robotnica przyczepia sie do niego mocno za
pomocg zuwaczek i nieprzerwanie rusza noga-
mi w powietrzu, probujac uzyskac¢ oparcie dla
stép. Po chwili w charakterystyczny sposob
przyciska tutéw do todygi. Jesli mrowke oderwie
sie od rosliny i potozy na szczycie kopca, to
wraca onaw poblize gniazda i znowu wspina sie
na zdzbta traw. Dos¢ szybko robotnica chwyta
nogami todyge i stopniowo sie uspokaja. W tym
momencie na szwach pomiedzy segmentami w
centralnej czesci tutowia pojawia sie lepka sub-
stancja, ktéra nastepnie szybko twardnieje i
przykleja mréwke do rosliny. Jednoczesnie ro-
botnica coraz silniej zamyka zuwaczki na tody-
dze. Jest to rodzaj skurczu, mrowka nie moze
juz otworzy¢ zuwaczek, nawet jesli jest dotyka-
na i jest przymocowana do rosliny tak mocno,
ze bardzo trudno jg oderwaé. Po unieruchomie-
niu robotnica ledwie moze porusza¢ nogami i
wkrétce umiera.

Drugiego dnia rano na ciele martwej mrowki
w fatdach miedzysegmentalnych pojawiajg sie
waskie paski jaskrawobiatej grzybni. Na trzeci
dzienn grzybnia stopniowo szarzeje i pojawiajg
sie konidia na dtugich nozkach, pokrywajac
prawie cate cialo mréwki, ktéra wyglada jak
kulka wetny. Dla wzrostu grzyba najlepszajest
pogoda wilgotna i ciepta. Prawdopodobnie w
wilgotnym powietrzu grzyby fatwiej przerastajg
fatldy miedzysegmentalne, ktére stajg sie miek-
kie i elastyczne. Podczas stonecznej pogody ob-
jawy grzybicy nie pojawiaja sie na wiekszosci
martwych mrowek.

Zdrowe robotnice z reguty nie wspinajg sie
na trawy. Jednakze dzien lub dwa po wybuchu
zarazy zdrowe mrowki zaczynajg bardzo staran-
nie przeszukiwac rosliny wokot kopca i blisko
szlakow. Gdy zdrowa robotnica odnajdzie mar-
twa mréwke, z najwiekszym wysitkiem usuwa
ja z trawy. Martwe mrowki sg tak mocno przy-
klejone do roslin, ze robotnice odrywaja je w

kawatkach. Szczeg6lnie trudnym zadaniemjest
oderwanie gltowy z zacisnietymi zuwaczkami,
wiec podczas okresow wysokiej umieralnosci
mrowek mozna zobaczy¢ liczne gtowy wiszace
ze zdzbet traw i zdrowe mrowki ciezko pracujgce
przy ich odrywaniu. Zarazone robotnice w pier-
wszym stadium choroby nie wygladaja na cho-
re, chociaz prébujajuz przyczepiac sie do roslin.
Zdrowe mréwki nie dotykajg ich, ale pilnujg
podejrzliwie przez dtugi czas. Natomiast robot-
nice z wyraznie zaznaczonymi objawami grzybi-
Ccy usuwane sg natychmiast.

Usuniete mrowki sg zwykle wnoszone do
gniazdaitam zjadane, jednakze martwe mrowki
pokryte konidiami nigdy nie sg uzywane jako
pokarm. Autor nie znalazt zarazonej kroélowej,
ani jej szczatkéw. Wydaje sie wiec, ze zarazenie
grzybem zachodzi na zewnatrz gniazda, a
zrodiem infekcji sa martwe mrowki wiszace na
zdzbtach trawy. Dtugie okresy zimnej pogody,
podczas ktérych mrowki pozostajg wewnagtrz
gniazda powodujg wstrzymanie choroby. Pra-
wdopodobnie wszystkie zarazone mrowki sg
zabijane wewnatrz gniazda na samym poczat-
ku choroby, co zapobiega jej rozprzestrzenie-
niu sie.

Zmiany zachowania zarazonych mréwek
wywolywane sg zapewne za pomocag substancji
chemicznych wydzielanych przez grzyba, a by¢
moze réwniez poprzez wrastanie grzybni w
tkanke mézgowa mrowki. Sg one niewatpliwie
korzystne dla grzyba. Przyczepianie sie zarazo-
nych robotnic do roslin utatwia rozprzestrze-
nianie sie zarodnikéw grzyba. Chore mréwki
zawsze wspinajg sie na rosliny rosnace w bli-
skim sasiedztwie kopca i gtéwnych szlakéw.
Wybierajg tylko niskie rosliny, a wiec wiatr nie
moze przenosi¢ zarodnikow daleko od skupisk
zdrowych robotnic. Przyczepiajg sie na samym
szczycie todyg, co sprawia, ze mniej zarodnikow
przykleja sie do rosliny. Silny skurcz zuwaczek
utrudnia zdrowym mréwkom usuniecie mar-
twych robotnic. Chore mréwki z wyjatkiem
okres6bw zimnej pogody nie umierajg w
gniezdzie, gdzie bytyby zjedzone przez zdrowe
wspottowarzyszki przed rozwinieciem sie koni-
diow. Wychodzg z gniazda i wspinajg sie na
rosliny zawsze wieczorem, to znaczy w czasie
najnizszej aktywnosci robotnic, co ogromnie
zmniejsza szanse usuniecia ich z rosliny przed
pojawieniem sie zarodnikéw. Ponadto powietrze
w nocyjest wilgotniejsze, co utatwia przerosnie-
cie grzybni przez ciato mréwki. By¢ moze mrow-
ki unikajg réwniez leczniczego dziatania stonca,
gdyz autor stwierdzit, ze promieniowanie stone-
czne moze hamowac rozwoj innego pasozytni-
czego grzyba u konikéw polnych (Marikovsky
1962). Tak wiec grzyb wymusza u zarazonej
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mréwki caty kompleks zachowan utatwiajacych
jego rozprzestrzenianie.

W odpowiedzi mréwki wyksztatcity zacho-
wania skutecznie hamujgce rozwdj choroby.
Usuwanie martwych robotnic i zjadanie ich ciat
przed pojawieniem sie zarodnikow znacznie
ogranicza rozprzestrzenianie sie grzyba. Niejest
to jedyny przykiad takich przystosowawczych
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reakcji u mrowek. Marikovsky (1962) obserwo-
wat réwniez grzybice wywotang przez Tarichium
sp. u Tetramorium caespitum. Jedna z kolonii
mrowek wyemigrowata na znaczng odlegtosc.
Czes¢ zarazonych robotnic pozostata w
gniezdzie, inne byly zbyt stabe by nadazy¢ za
zdrowymi. W ten sposob kolonia uwolnita sie od
pasozytniczego grzyba.

ZAKONCZENIE

W toku diugotrwatych proceséw ewolucji
pasozyty doskonality morfologiczne i fizjologicz-
ne przystosowania do swoich zywicieli. Przed-
stawione przyktady dowodza, ze modyfikacje
zachowania gospodarza mogg w decydujgcy
sposob zwieksza¢ szanse przetrwania gatunku
pasozyta. Ciekawe jest, ze zdolnos¢ wywotywa-
nia analogicznych zmian zachowania zywiciela
wyksztatcity niezaleznie pasozyty nalezace do
réznych grup systematycznych. Przyktadem
jest tak zwana ,,choroba wierzchotkowa”. Obja-
wy tej choroby moga by¢ tak podobne niezalez-
nie od jej przyczyny, ze Loos-Frank i Zimmer-
mann (1976) kolekcjonujgc przyczepione do ro-
slin mréwki Formica pratensis zarazone motyli-
czka, przypadkiem zebrali tez mrowki zarazone
grzybem Entomophthora sp. Autorzy ci podkre-
Slaja, aby podczas badarn mréwek zarazonych
przywra zwroci¢ baczng uwage na ewentualne
wystepowanie osobnikoéw zarazonych grzybem.

Analizujgc zmiany zachowania pojawiajgce
sie u zarazonych zwierzat nalezy pamietac, ze
ewolucja pasozytajest nierozerwalnie zwigzana
z ewolucja jego zywicieli. Zgodnie z tak zwang
~hipotezg Czerwonej Krélowej” Van Valena
(1973), wzrost dostosowania jakiegos gatunku
pocigga za sobg wzrost dostosowania gatunkéw
bedacych z nim w stosunkach antagonistycz-
nych (tzn. konkurentéw, drapieznikéw, pasozy-
tow lub ofiar). Dostosowanie jest tu rozumiane
jako traktowana na tle catosci populacji przezy-

walnos¢ osobnika i liczba potomstwa noszacego
jego geny. Nazwa tej hipotezy pochodzi z powie-
sci Lewisa Carolla (,0 tym co Alicja odkryta po
drugiej stronie lustra.”), w ktérej Czerwona Kré-
lowa moéwi do Alicji: ,Tutaj, jak widzisz, aby
utrzymacé sie w tym samym miejscu, trzeba
biec, ile sit.” (Krzanowska i wspotaut. 1995). z
hipotezy tej wynika, ze zmiany pojawiajace sie
w trakcie ewolucji u pasozyta powodujg spadek
dostosowaniajego zywiciela, co z kolei prowadzi
do powstania w wyniku doboru naturalnego
przystosowawczych zmian u zywiciela. Taka
koewolucje gatunkéw tworzacych zwigzek anta-
gonistyczny nazywa sie czesto ,wyscigiem zbro-
jen”. Jednakze ewolucja uktadu pasozyt-zywi-
ciel nie musi prowadzi¢ do eskalacji ,zbrojen”,
pasozyt moze stopniowo zmniejsza¢ swojg pato-
genicznosc, a zywiciel ostabiaé reakcje obronne.
W kazdym przypadku istnienie gatunku paso-
zyta uzaleznione jest od istnienia gatunku jego
zywiciela, a wiec aby przetrwaé pasozyt musi
nadazy¢ w ,wyscigu ewolucyjnym” za swoim
zywicielem, nie moze jednak doprowadzi¢ do
jego wyginiecia.

Pragne serdecznie podziekowaé prof. Kata-
rzynie Niewiadomskiej oraz doc. Ewie J. Go-
dzinskiej za cenne uwagi dotyczace tej pracy.
Dziekuje rowniez prof. Teresie Pojmarniskiej za
przekazanie mi wynikéw wiasnych obserwacji
slimakéw bursztynkowatych.

MODIFICATIONS OF INVERTEBRATE BEHAVIOUR CAUSED BY PARASITIC ORGANISMS.

Summary

This paper reviews behavioural alterations appearing
in invertebrates infested by parasitic organisms. In most
cases such changes in behaviour of the host are beneficial
to the parasite. The modifications of behaviour of the inter-
mediate host that increase the chance of its being eaten by
the final host, and, thus, of completion of the life cycle of
the parasite, are discussed for the following parasite-host
pairs: trematode of the family Gymnophallidae — mollusc
Macoma balthica; tapeworm of the genus Echeneibothrium
— mollusc Venerupis staminea; acanthocephalans Echinor-
hynchus truttae and Polymorphus paradoxus — crusta-
ceans of the genus Gammarus; tapeworm Raillietina
cesticillus — beetle Tribolium confusum; trematode Anomo-
taenia brevis — ant Leptothorax nylanderi; trematode Bra-

chylecithum mosquensis — ants Camponotus herculeanus
and C. pennsylvanicus; trematode Dicrocoeliumdendriticum
— ants of the genus Formica; trematodes of the genus
Leucochloridium and Neoleucochloridium — terrestrial
snails of the family Succineidae. Modifications of the host
behaviour leading to the selection of a microhabitat de-
creasing the risk of death of the parasite, or increasing the
chance of its dispersal, are also described for the following
parasite-host pairs: parasitoid hymenopteran Aphidus ni-
gripes — aphid Macrosiphorum euphorbiae; parasitoid
hymenopteran Apanteles euphydryidis — caterpillar Eu-
phydryas phaeton; larvae of parasitoid dipterans of the
family Conopidae — bumblebees Bombus lucorum B. terre-
stris and B. pascuorum; ant Formica rufa— fungus Alterna-
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ria tennis. Finally, some examples of modifications of beha-
viour of the host unfavourable for the parasite are also
discussed: ,suicidal” behaviour observed in aphids Acyrtho-
siphonpisum infested with larve of the parasitoid hymenop-

teran Aphidius ervi, and altered behaviour of bumblebees
B. terrestris infested with larvae of conopid flies delaying the
developement of the parasitoid.
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