
Zgodnie z najprostszą definicją pasożyt-
nictwa, pasożytami są organizmy żyjące kosz-
tem swoich żywicieli. Do żywiciela należy 
więc zapewnienie pasożytowi przestrzeni ży-
ciowej i pożywienia, żeby mógł żyć i rozmna-
żać się. Natomiast odnalezienie i opanowanie 
żywiciela jest domeną wyłącznie pasożyta, bo 
żywiciel może żyć bez pasożyta, ale pasożyt 
bez żywiciela żyć nie może. Organizm ży-
wiciela jest siedliskiem krótkotrwałym i nie 
zawsze pasożytowi przyjaznym. Nowe gene-
racje pasożytów muszą stale opanowywać 
nowych żywicieli doskonaląc swoje metody 
i przeciwstawiając je wciąż doskonalonym 
rekcjom obronnym żywiciela. Często te pro-
cesy opisuje się jako „wyścig zbrojeń”, w któ-
rym oba elementy układu pasożyt-żywiciel 
starają się uzyskać uprzywilejowaną pozycję. 
Walka może się odbywać na wielu pozio-
mach, włącznie z poziomem genomu, co sze-
roko analizuje COMBES (1999) w swojej in-
teresującej i dynamicznie napisanej książce, 
poświęconej długotrwałym wzajemnym od-
działywaniom pasożytów i żywicieli, a w tym 
też sposobom opanowania żywiciela.

W końcu dziewiętnastego i w dwudzie-
stym stuleciu w centrum zainteresowania 
znajdowało się tak zwane krążenie pasoży-
tów w biocenozie, w którym centralne miej-
sce zajmowały cykle rozwojowe i możliwość 
ich zamknięcia. Zebrano ogromną ilość ob-
serwacji, poznano wiele niezwykle intrygują-
cych cykli rozwojowych i sposobów, w jakie 

pasożyty są w stanie osiągać swoich żywicie-
li, nawet w warunkach, kiedy odpowiedni 
żywiciele żyją w środowiskach oddalonych 
od larw.

Omówienie bogactwa przystosowań jest 
trudnym wyzwaniem i być może nie wszyst-
kich czytelników zadowoli. Postaram się zary-
sować główne drogi kontaktu i warunki nie-
zbędne, żeby pasożyt mógł odnaleźć i opano-
wać żywiciela. Do tego celu prowadzą dwie 
drogi: (1) pasożyt dopasowuje się do wyma-
gań życiowych żywiciela oraz (2) pasożyt 
zmienia zachowanie się żywiciela korzystnie 
dla siebie. Główny nacisk w tym artykule zo-
stanie położony na cykle rozwojowe i warun-
ki, w jakich pasożyty, aby przejść z żywiciela 
do żywiciela, musiały wykształcić różnorodne 
sposoby ich opanowania. Biorą w tym udział 
postaci dyspersyjne (jaja, larwy), wydalane do 
środowiska zewnętrznego, oraz larwy, korzy-
stające z sieci pokarmowych, dzięki którym 
przekazywane są z żywiciela do żywiciela. 
Omówiony zostanie skomplikowany i słabo 
jeszcze poznany proces penetracji larw do 
żywiciela, a także warunki konieczne do spo-
tkania pasożyta i żywiciela, takie jak wystę-
powanie w tym samym środowisku i w tym 
samym czasie oraz rytmiczność niektórych 
kontaktów (tzw. zegar pasożyta). Dużo uwagi 
poświęcę sterowaniu behawiorem żywiciela. 
To właśnie na przykłady ze świata pasoży-
tów zwraca uwagę DAWKINS (1982) ilustrując 
swoją koncepcję fenotypu rozszerzonego.
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CYKLE ROZWOJOWE

Pasożyty w rozwoju ontogenetycznym 
przechodzą przez wiele stadiów larwalnych, 

które albo występują w blisko spokrewnio-
nych grupach wolnożyjących (np., nicienie, 
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stawonogi), albo powstały w związku z paso-
żytniczym trybem życia (przywry, tasiemce, 
kolcogłowy, niektóre pierwotniaki). Część 
stadiów rozwojowych (lub larwalnych) żyje 
w środowisku zewnętrznym (formy dysper-
syjne, inaczej zwane propagulami), część 
w organizmie żywiciela. Całość sekwencji 
rozwoju pasożyta w środowisku zewnętrz-
nym i w żywicielach, od jaja do postaci doro-
słej produkującej jaja, nazywamy cyklem roz-
wojowym. Wśród żywicieli biorących udział 
w cyklu rozwojowym, wyróżniamy żywicieli 
ostatecznych, w których rozwijają się i żyją 
dojrzałe postaci pasożyta, oraz żywicieli po-
średnich, w których larwy pasożyta osiągają 
właściwy etap rozwoju, a do dalszego rozwo-
ju potrzebna jest zmiana żywiciela.

Obserwuje się różny stopień komplikacji 
cyklu rozwojowego — od prostego rozwoju 
od jaja do postaci dorosłej, do wysoce skom-
plikowanego cyklu z przemianą pokoleń. 
Typowe cykle rozwojowe, prowadzące od 
jaja do jaja, występują u pasożytów wieloko-
mórkowych. Organizmy jednokomórkowe 
wykształciły inny sposób krążenia w środo-
wisku. Często wykorzystują one organizmy 
krwiopijne jako wektory, ułatwiające przeno-
szenie i rozprzestrzenianie stadiów inwazyj-
nych do innych żywicieli. W wektorach może 
się odbywać część procesu rozmnażania. 

Cykle rozwojowe proste mogą przebie-
gać bez metamorfozy, jak np. u  Monogenea, 
lub z metamorfozą, jak np. u pasożytniczych 
skorupiaków. U większości Monogenea, któ-
re są pasożytami ryb, z jaja znajdującego 
się w środowisku zewnętrznym, rozwija się 
orzęsiona larwa, onkomiracydium. Larwa ta 
aktywnie odszukuje żywiciela, osiedla się na 
nim, rośnie, dojrzewa, składa jaja, a te wydo-
stają się do środowiska zewnętrznego roz-
poczynając nowy cykl (Ryc. 1A). Nicienie, 
chociaż w rozwoju muszą przejść przez czte-
ry stadia larwalne przedzielone linką, mogą 
mieć jednego żywiciela. Przykładem może 
być Ascaris lumbricoides (Ascaridida), po-
spolity pasożyt człowieka. Jaja wydostają się 
z kałem na zewnątrz, w jaju larwa przecho-
dzi dwa linienia i osiąga inwazyjne stadium 
L3. Kiedy człowiek połknie inwazyjne jajo, 
larwa uwalnia się z osłonki jajowej i rozwija 
się  do postaci dorosłej. Również pasożytni-
cze widłonogi (Copepoda) mają rozwój zło-
żony (metamorfoza niezupełna). Z jaja wylę-
ga się larwa, która przechodzi przez kolejne 
fazy larwalne wyznaczone przez kolejne li-
nienia, do postaci dorosłej. W porównaniu 
ze skorupiakami wolnożyjącymi, które, zanim 

osiągną postać dorosłą, przechodzą przez 5 
stadiów nauplialnych i 5 stadiów kopepo-
dita oddzielonych linkami, u pasożytów na-
stępuje dłuższy rozwój w jaju i zmniejszenie 
liczby stadiów larwalnych, szczególnie na-
uplialnych. Na przykład, według PIASECKIEGO 
(1995), u Caligus elongatus (Siphonostoma-
toida) występuje 8 stadiów oddzielonych lin-
kami: dwa stadia nauplius, kopepodit, cztery 
stadia chalimus (postaci przyczepionych fila-
mentum do żywiciela, ale jeszcze nie dojrza-
łych płciowo) i stadium adultus. Po kopulacji 
dorosłe samce wkrótce giną. W tej grupie 
stawonogów pierwszy kopepodit jest zawsze 
stadium inwazyjnym (opanowującym żywi-
ciela). Wyczerpujące dane dotyczące proce-
su przystosowywania się do pasożytnictwa 
w tej grupie znaleźć można w opracowaniu 
KABATY (1981).

Inaczej proste cykle przebiegają u Nema-
tomorpha (Ryc. 1B). W tej grupie pasożyt-
niczy tryb życia charakterystyczny jest dla 
stadium larwy, natomiast postać dorosła żyje 
w środowisku zewnętrznym.

Wśród pierwotniaków można znaleźć 
wiele przykładów cyklu z jednym żywicie-
lem, ale w czasie cyklu pasożyt przechodzi 
podziały (nieliczne lub liczne) na zmianę 
z procesem płciowym. Stadiami inwazyjny-
mi są spory, które zawierają jedno- lub dwu-
jądrową sporoplazmę i torebkę biegunową 
z nicią biegunową. Wydalane są na zewnątrz 
i umożliwiają opanowanie żywiciela. Taki 
cykl występuje na przykład w podgromadzie 
Coccidea (Apicomplexa).

W cyklach złożonych występuje kil-
ku żywicieli: ostateczny, w którym pasożyt 

Ryc. 1. Proste cykle rozwojowe

A. Cykl rozwojowy Monogenea, w którym postać do-

rosła prowadzi pasożytniczy tryb życia; B. cykl roz-

wojowy Nematomorpha  z pasożytniczym stadium 

larwy.
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osiąga dojrzałość płciową, i pośredni (jeden 
lub dwóch), w których rozwijają się larwy. 
U tasiemców żyworodnych (Cyclophyllidea) 
w macicy rozwija się onkosfera, zarodek 
opatrzony sześcioma haczykami i otoczony 
licznymi osłonkami embrionalnymi. Razem 
z członami macicznymi onkosfery wydostają 
się do środowiska zewnętrznego i tam albo 
są zjadane przez żywiciela pośredniego ra-
zem z członem (w środowisku lądowym), 
albo po uwolnieniu się z członów (w śro-
dowisku wodnym). Żywicielami pośrednimi 
są skorupiaki i inne bezkręgowce. Zarodki 
przechodzą z jelita do jamy ciała, gdzie roz-
wijają się do stadium cerkoida (jest to ogól-
na nazwa dla drugiego stadium larwalne-
go w rozwoju tasiemców, które może mieć 
różną budowę). Po dostaniu się do żywicie-
la ostatecznego, tasiemiec osiąga dojrzałość 
płciową (Ryc. 2). W przypadku tasiemców 
jajorodnych (Pseudophyllidea), na przykład 

Diphyllobothrium latum, który może też wy-
stępować u człowieka, jajo rozwija się w wo-
dzie, z niego wylęga się larwa koracydium. 
Po zjedzeniu przez skorupiaka planktonowe-
go zarodek z sześcioma haczykami (tzw. he-
xacanth embryo) przechodzi do hemocelu, 
rośnie i osiąga następne stadium procerko-
ida. Zarażony skorupiak musi być zjedzony 
przez rybę, aby mogło się rozwinąć następ-
ne stadium larwalne — plerocerkoid. W jeli-
cie ssaka, żywiciela ostatecznego, rozwinie 
się postać dorosła tasiemca. Inny tasiemiec, 
Echinococcus multilocularis, ma cykl prze-
biegający całkowicie w warunkach lądowych 
(Ryc. 3). Jego żywicielami ostatecznymi są 
lisy, rzadziej psy, a żywicielami pośrednimi 
gryzonie, które zarażają się przez połknięcie 
onkosfery. W wątrobie gryzonia rozwija się 
larwa typu cysticercus, która tworzy później 
liczne bąble wypełnione skoleksami tasiem-
ców, powstającymi przez pączkowanie. Lisy 

Ryc. 2. Złożone cykle rozwojowe tasiemców, 

w których może brać udział jeden lub dwóch 

żywicieli pośrednich.

Z jaja rozwija się larwa onkosfera, która w żywicie-

lu pośrednim może się przekształcić w plerocerkoid 

lub cysticerkoid. Larwy te rozwijają się w żywicielu 

ostatecznym w postać dorosłą. W cyklach z dwoma 

żywicielami, w drugim żywicielu pośrednim (rybie) 

plerocerkoid przekształca się w plerocerkus, a cy-

sticerkoid w larwę typu cysticerkus. Po zjedzeniu 

żywiciela pośredniego przez kręgowce, rozwija się 

postać dorosła tasiemca. (wg NIEWIADOMSKIEJ i POJ-

MAŃSKIEJ 2004).

Ryc. 3. Cykl rozwojowy tasiemca Echinococcus 

multilocularis.

W jelicie lisa (rzadziej psa) (1) żyje dorosła postać 

tasiemca (2). Z jaj tasiemca powstaje onkosfera (3), 

która po zjedzeniu przez gryzonia (5) przechodzi 

do wątroby (6) i tam osiąga stadium cysticerkus (7); 

ma on postać bąbla z ogromną liczba skoleksów (8). 

Jeśli gryzonia zje lis, skoleksy rozwiną się w dorosłe 

tasiemce. Onkosferą może się też zarazić człowiek 

(4) (żywiciel pośredni) (wg NIEWIADOMSKIEJ i POJ-

MAŃSKIEJ 2004).
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zarażają się zjadając gryzonie. Również czło-
wiek może być żywicielem pośrednim. Bąble, 
które rozwiną się po zjedzeniu onkosfery, 
wywołują u człowieka niebezpieczną i bar-
dzo trudną do wyleczenia chorobę, echino-
kokozę wielojamową. Cykle złożone występu-
ją też u nicieni. Na przykład u Contracaecum 
aduncum (Ascaridae), w jajach znajdujących 
się w środowisku zewnętrznym, w otoczce 
rozwija się larwa, która przechodzi pierwsze 
linienie. W pierwszym żywicielu pośrednim 
(skorupiaki) w jelicie larwa zrzuca wylinkę, 
przechodzi do hemocelu i dalej się nie roz-
wija. Dopiero w jelicie ryby planktonożernej 
(drugi żywiciel pośredni) przechodzi dwa 
linienia i jako larwa L3 przedostaje się do 
krezki i tam się otarbia. Dalszy rozwój (linie-
nia i rozwój postaci dojrzałej płciowo) jest 
możliwy w jelicie żywiciela ostatecznego, 
ryby drapieżnej.

Wśród okresowych pasożytów zewnętrz-
nych, jakimi są kleszcze, kolejne stadia roz-
wojowe (larwa, nimfa i postać dorosła) kon-
taktują się z żywicielami na czas potrzebny 
do nassania się. Larwy i nimfy żywią się na 
drobnych ssakach, ptakach i gadach, a posta-
ci dorosłe na dużych ssakach. Przykładu cy-
klu z trzema żywicielami (bydło dla postaci 

dorosłej i różne gryzonie dla larwy i nimfy) 
dostarcza kleszcz Ixodes ricinus. Dwóch ży-
wicieli ma np. Hyalomma plumbeum. Larwa 
po nassaniu się pozostaje na ptaku, linieje 
i przechodzi w stadium nimfy, która dopiero 
po nassaniu się odpada. Po przekształceniu 
się w postać dorosłą, napada na żywiciela 
ostatecznego — bydło. Tam następuje kopu-
lacja, a jaja składane są do środowiska ze-
wnętrznego.

Najbardziej skomplikowane są cykle 
z przemianą pokoleń, charakterystyczne 
dla przywr (Digenea) (Ryc. 4) i niektórych 
nicieni. W tych cyklach komplikuje się roz-
wój przywry, która oprócz pokolenia herma-
frodytycznego, żyjącego w kręgowcu, ma też 
kilka pokoleń rozmnażających się partenoge-
netycznie (lub jak uważa część badaczy bez-
płciowo) w mięczaku. W jaju (w środowi-
sku zewnętrznym lub w macicy) rozwija się 
urzęsiona larwa miracydium. Jest to pierwsze 
stadium dyspersyjne, które dostaje się do ży-
wiciela aktywnie (penetruje przez powłoki 
ciała) albo zostaje razem z otoczką jajową po-
łknięte. W hemocelu żywiciela (zawsze jest 
to mięczak, w nielicznych przypadkach roz-
wój następował w pierścienicach), miracy-
dium dorasta i przekształca się w sporocystę 

Ryc. 4. Cykl rozwojowy z przemianą pokoleń u przywr.

Typowy cykl z trzema żywicielami przechodzi przez stadium larwalne miracydium (wychodzące do wody 

lub połknięte z osłonka jajową), które w mięczaku daje sporocystę macierzystą; kolejne pokolenia to sporo-

cysty potomne lub redie macierzyste i redie potomne; ostatnim etapem rozwoju są cerkarie. Po opuszczeniu 

ślimaka cerkarie w żywicielach pośrednich przekształcają się w stadium metacerkarii lub na roślinach — ado-

leskarii; w żywicielu ostatecznym rozwija się postać dorosła. Cykle mogą ulegać skróceniu przez eliminacje 

stadium metacerkarii i odpowiadającego jej żywiciela, lub wydłużeniu przez dodatkowe stadium mezocerka-

rii i włączenie żywiciela paratenicznego (wg NIEWIADOMSKIEJ i POJMAŃSKIEJ 2004).
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macierzystą (jej larwą jest miracydium). Spo-
rocysta się rozmnaża, a jej potomstwo (spo-
rocysty potomne lub redie macierzyste, za-
leżnie od grupy systematycznej), migruje do 
trzustkowątroby mięczaka. Sporocysty potom-
ne nie mają układu pokarmowego, natomiast 
w rediach macierzystych i kilku generacjach 
redii potomnych, występuje dobrze wykształ-
cone jelito i gardziel. (Pokolenia występujące 
w ślimakach określane są zbiorczą nazwą par-
tenity). W sporocystach i rediach potomnych 
rozwijają się larwy cerkarie — drugie stadium 
dyspersyjne. Cerkarie charakteryzują się 
obecnością ogonka, narządu larwalnego, któ-
ry ułatwia poruszanie się w środowisku ze-
wnętrznym, a także może służyć jako ochro-
na zagłębionego w nim ciała cerkarii. Tylko 
w wyjątkowych przypadkach cerkaria nie 
opuszcza żywiciela. Morfologicznie ciało cer-
karii ma już wyraźnie cechy przyszłej postaci 
dorosłej (przyssawki, przewód pokarmowy, 
itp.). Po opanowaniu następnego żywiciela 
(bezkręgowce lub kręgowce, rzadziej otacza-
ją się cystą na roślinach wodnych, wtedy ich 
żywicielami są zwierzęta roślinożerne), cer-
karia zwykle otacza się cystą, rośnie i rozwija 
do stadium metacerkarii, różnie zaawansowa-
nej, ale niedojrzałej jeszcze płciowo młodej 
przywry. Dojrzałość płciową przywra może 
osiągnąć wtedy, kiedy metacerkaria trafi do 
przewodu pokarmowego żywiciela ostatecz-
nego (możliwe są wszystkie grupy kręgow-
ców). W cyklach rozwojowych większości Di-
genea bierze udział trzech żywicieli: mięczak, 
w którym rozwija się i rozmnaża kilka poko-
leń sporocyst i redii, żywiciel pośredni, do 
którego penetruje cerkaria przekształcając się 
w metacerkarię i żywiciel ostateczny, w któ-
rym kończy się rozwój przywry. Przykładem 
może być pospolity pasożyt mew (Laridae), 
przywra Diplostomum pseudospathaceum 
(Diplostomidae) (Ryc. 5): z jaja w wodzie 
rozwija się miracydium, penetruje do ślima-
ka Lymnaea stagnalis, w ślimaku przekształ-
ca się w sporocystę macierzystą, która rodzi 
sporocysty potomne; w sporocystach potom-
nych rozwijają się cerkarie opatrzone długim 
rozgałęzionym ogonkiem, zwane furkocerka-
riami. Cerkarie wychodzą ze ślimaka, atakują 
ryby, penetrują przez skórę, a następnie bez-
pośrednio albo przy pomocy krążenia krwi 
osiedlają się w soczewce oka (w przypadku 
rodzaju Diplostomum metacerkarie nie ota-
czają się cystą). Jeśli zarażona ryba zostanie 
zjedzona przez mewę, w jelicie cienkim roz-
wija się postać dorosła. Cykle z przemianą 
pokoleń podlegały licznym modyfikacjom, 

w których następowała utrata żywicieli lub/
i stadiów rozwojowych, albo też przeciwnie 
wzbogacenie o dodatkowe stadia rozwojowe 
oraz żywicieli paratenicznych, powodujących 
wydłużenie cyklu rozwojowego. Modyfikacje 
te będą dokładniej omówione dalej.

Inny typ cykli z przemianą pokoleń wy-
stępuje u organizmów jednokomórkowych. 
Pasożyt może przechodzić cały cykl, w któ-
rym na zmianę występują podziały i proces 
płciowy, w jednym żywicielu (na przykład 
gregaryny — Apicomplexa). Mogą też wystę-
pować cykle złożone z przemianą pokoleń. 
Jest to najczęściej przemiana wielu pokoleń 
rozmnażających się przez podział oraz pro-
cesu płciowego. Proces płciowy zaczyna się 
zwykle w żywicielu-kręgowcu, a kończy się 
w bezkręgowcu, w którym też następuje na-
mnażanie się sporozoitów. Żywicieli, w któ-
rych odbywa się proces płciowy, uważa się 
za ostatecznych, a tych, w których następuje 
rozmnażanie bezpłciowe, jako pośrednich. 

Ryc. 5. Cykl rozwojowy przywry Diplostomum 

spathaceum. 

W mewie (1) żyje dorosła postać przywry (2); w ja-

jach rozwijają się miracydia (3), które wychodzą do 

wody, wnikają do ślimaka (5), rozwijają się dalej da-

jąc sporocystę macierzystą, która z kolei rodzi sporo-

cysty potomne (4). Cerkarie (6) opuszczają sporocy-

stę, wychodzą do wody, atakują żywiciela pośrednie-

go rybę (7), osiedlają się w oczach i przekształcają 

w metacerkarię (8). W mewie, która zje zarażoną 

rybę, rozwija się postać dorosła. (wg NIEWIADOMSKIEJ 

i POJMAŃSKIEJ 2004).
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W przypadku, kiedy żywicielami pierwotnia-
ków są bezkręgowce krwiopijne określa się 
je mianem przenosicieli lub wektorów. Bez-
kręgowce te w czasie pobierania krwi zmie-
niają swoich żywicieli, a przy okazji przeno-
szą z żywiciela na żywiciela postaci inwa-
zyjne pierwotniaków, które się w nich roz-
wijają. Ten typ cyklu występuje na przykład 
u Haemosporidia. W przypadku Myxosporea 
(Myxobolidae) przenosiciela zastępuje prze-

kazywanie na drodze pokarmowej przy po-
mocy szczególnej formy dyspersyjnej — spo-
ry triactinomyxon, na tyle dużej, że jest ona 
atrakcyjnym pokarmem dla ryby. W rybach 
rozwijają się z niej drobne spory, które wy-
dalane są na zewnątrz, a po opadnięciu na 
dno zjadane są przez skąposzczety. Z nich 
rozwijają się w skąposzczetach inwazyjne dla 
ryb spory triactinomyxon (Ryc. 6).

KOSZTY ZAMKNIĘCIA CYKLU ROZWOJOWEGO

Ryc. 6. Cykl rozwojowy z przemianą pokoleń u Myxobolus cerebralis.

W rybie odbywają się dwie fazy rozmnażania — przedsporogeniczna, w której następują liczne podziały 

w różnych tkankach (1 — nabłonek, skóra właściwa, układ nerwowy) i faza sporogenezy, która przebiega 

w układzie szkieletowym (2) i daje na końcu oprócz komórek wegetatywnych również generatywne. Po po-

łączeniu jąder generatywnych powstaje spora, która wydostaje się do wody i opada na dno. Spora dostaje się 

do jelita skąposzczeta (3), wychodzi z niej zarodek, wnika do komórek nabłonka jelita (4), następuja podzia-

ły, następnie sporogeneza, a na końcu wykształcają się duże spory  triactinomyxon, które ryba zjada razem 

z planktonem.

Opanowanie żywiciela jest dla pasożyta 
trudnym wyzwaniem. Ogromne ilości pro-
pagul (jaj i larw różnych generacji) wyda-
lanych do środowiska zewnętrznego oraz 
larw otorbionych w żywicielach pośrednich, 
które wchodzą w skomplikowane sieci po-
karmowe, mają za zadanie osiągnięcie właści-
wych dla siebie żywicieli i zamknięcie cyklu 
rozwojowego. Dwie są drogi umożliwiające 
opanowanie żywiciela — czynna, kiedy larwy 
aktywnie odszukują żywiciela i penetrują do 
jego ciała, albo bierna, kiedy pasożyt musi 
być zjedzony. Zjadane mogą być jaja z lar-
wami wewnątrz, larwy znajdujące się w ży-
wicielach pośrednich oraz, rzadziej, larwy 

upodobnione do organizmów stanowiących 
pokarm żywiciela. Zjadane są przez żywicieli 
właściwych i niewłaściwych. Niezależnie od 
sposobu zarażenia, tylko w małym procencie 
pasożyty odnoszą sukces, osiągając właści-
wy gatunek żywiciela; w większości ponoszą 
straty i to olbrzymie. Rozmiary tych strat wi-
doczne są w badaniach, które prowadził DRO-
NEN (1978) nad przywrą Haematoloechus co-
loradensis, pasożytującą u żab. Przez dwa ko-
lejne lata autor badał liczbę różnych stadiów 
rozwojowych znajdujących się w 1 m3 wody 
wybranego zbiornika. W wodzie znaleziono 
odpowiednio (średnio) 30240 lub 86400 jaj 
złożonych przez przywry. Spośród larw, mi-
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racydiów, które rozwinęły się w tych jajach, 
tylko średnio 4,6 lub 8,4 opanowało swoich 
żywicieli — ślimaki Physa virgata. W genera-
cji sporocyst potomnych, które rozwinęły się 
ze sporocysty macierzystej, rozwijały się cer-
karie. Ze ślimaków znajdujących się w bada-
nym obszarze, wyszło odpowiednio 1320 lub 
2880 cerkarii, których zadaniem było czynne 
opanowanie ważek. Na tym etapie sukces 
odniosło średnio 1,1 lub 3,0 cerkarii. Z me-
tacerkarii, które rozwinęły się w ważce, do 
żywiciela ostatecznego dostało się i rozwinę-
ło średnio 0,01 lub 0,6 nowych przywr. Inne 
badania prowadził SUDARIKOV i współaut. 
(1976). Autorzy badali cerkarie Diplostomum 
spathaceum, które opuściły ślimaka w natu-
ralnym zbiorniku. Okazało się, że tylko oko-
ło 1% cerkarii udaje się odszukać i wniknąć 
do żywiciela pośredniego (ryby). Spośród 
pozostałych prawie 99%, część jest wyjadana 
przez organizmy planktonożerne, część trafia 
do niewłaściwych żywicieli, część po udanej 
penetracji do żywiciela jest niszczona przez 
jego silną reakcję obronną, inne giną zanim 
odnalazły żywiciela, opadają na dno i tam 
wzbogacają warstwę detrytusu. Źródła i roz-
miary płodności schistosom, a także straty 
przy poszukiwaniu i odnajdywaniu żywicie-
la omawia szerzej COMBES (1999). Schistoso-
my, afrykańskie rozdzielnopłciowe pasożyty 
człowieka, mają tylko jednego żywiciela po-
średniego, ślimaka. Rozmnażanie ma miejsce 
w żywicielu pośrednim i w żywicielu osta-
tecznym: z jednego miracydium, które po 
wyjściu z jaja dostało się do ślimaka, może 
powstać w ciągu kilku miesięcy od 100000 
do 200000 cerkarii. Teoretycznie obliczono, 
że jedna para schistosom może w ciągu 3–4 

lat życia złożyć 1000000 jaj; gdyby każde jajo 
trafiło do żywiciela, to każda para mogłaby 
mieć 200 miliardów potomków. Czynniki 
zmniejszające liczebność (powodujące stra-
ty) są bardzo różnorodne: duża liczba jaj po-
zostaje uwięziona w organizmie człowieka 
(powodują chorobę zwaną schistosomatozą); 
duża część jaj nie dostanie się do wody, jeże-
li poziom higieny jest odpowiednio wysoki; 
duża liczba cerkarii nie ma szans spotkania 
człowieka i penetracji przez skórę; cerkarie 
po penetracji giną na skutek działania reakcji 
obronnych żywiciela, albo gubią się w ukła-
dzie krwionośnym; fakt, że są to przywry 
rozdzielnopłciowe, powoduje, że nie wszyst-
kie osobniki znajdują partnera przeciwnej 
płci, a przez to nie będą miały możliwości 
rozmnożenia się. W rzeczywistości populacja 
schistosom jest raczej stała w czasie, a jedna 
para daje tylko dwóch potomków. 

Skalę rozrodczości w innych grupach pa-
sożytów przybliżają też następujące dane: 
w ciągu roku glista ludzka (Ascaris lumbrico-
ides) składa 64 miliony jaj; również w ciągu 
roku tasiemiec uzbrojony (Taenia solium), 
pasożyt człowieka, wytwarza 80 milionów jaj; 
człowiek zarażony pełzakiem czerwonki (En-
tamoeba histolytica) wydala każdego dnia 
do 50 milionów cyst inwazyjnych. Zwiększe-
nie płodności można też osiągnąć, jak u nie-
których tasiemców poprzez zwiększenie licz-
by członów i liczby układów rozrodczych 
w każdym członie. Na przykład, u tasiemca 
z rodzaju Tetragonoporus, pasożyta waleni, 
strobila składa się z około 45000 progloty-
dów, a w każdym z nich znajduje się kilka 
układów rozrodczych męskich i żeńskich.

ZAMKNIĘCIE CYKLU ROZWOJOWEGO

W zamykaniu cyklu rozwojowego ważną 
rolę odgrywa sposób transmisji pasożyta z ży-
wiciela do żywiciela. Można wyróżnić pięć 
sposobów transmisji: przez aktywne odszuka-
nie i penetrację, przez bezpośredni kontakt, 
przez konsumpcję, przez przenosicieli oraz 
przez transmisję bezpośrednią.

Aktywne stadium inwazyjne może 
się przyczepiać do żywiciela, albo przenikać 
przez pokrywy ciała. Jest to sposób mniej 
pospolicie stosowany, niż zarażenie przez 
konsumpcję, i występuje częściej u pasoży-
tów zewnętrznych niż wewnętrznych. Na 
przykład, pływająca larwa Monogenea, onko-
miracydium, przyczepia się do powierzchni 

ciała żywiciela, głównie ryb. Aktywne stadia 
inwazyjne (miracydium i cerkaria) występu-
ją u większości przywr (Digenea), również 
aktywne larwy występują w niektórych gru-
pach nicieni (Nematoda) i wśród różnych 
grup pasożytniczych stawonogów. 

Proces odszukiwania i penetracji jest bar-
dzo słabo poznany, dlatego też cenne są ba-
dania prowadzone w latach 90. XX w. przez 
Haasa i jego współpracowników (HAAS 1994, 
HAAS i współaut. 1995). Obserwowali oni 
penetrację dwóch stadiów transmisyjnych 
u przywr — miracydiów i cerkarii. Organi-
zmy te maja długość życia ograniczoną przez 
wyczerpanie się zapasowych substancji od-
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żywczych. Zwykle wynosi ona od kilku do 
kilkunastu godzin (miracydia) lub jeden do 
dwóch dni (cerkaria). Autorzy obserwowali, 
że miracydia Schistosoma japonicum opusz-
czały jaja w tym czasie, kiedy w pobliżu po-
jawiał się żywiciel. Stwierdzili, że wokół ży-
wiciela (ślimaka), występuje obszar złożony 
z substancji chemicznych o wyraźnym gra-
diencie. Miracydia, trafiając do tego obsza-
ru, poruszają się wzdłuż zwiększającego się 
sygnału chemicznego, wchodzą w kontakt 
z ciałem ślimaka i, jeśli jest to gatunek wła-
ściwy, rozpoczynają penetrację, w czasie któ-
rej zrzucają urzęsiony nabłonek.

Inaczej jest w przypadku cerkarii. Po 
opuszczeniu ślimaka cerkarie oddalają się od 
niego kierując się w stronę, gdzie mogą na-
potkać odpowiedniego żywiciela. Szybkość 
poruszania się cerkarii nielicznych zbada-
nych gatunków wynosiła 0,8 do 25,9 mm/s i 
zależała od temperatury. W fazie rozprasza-
nia ważne są takie czynniki, jak grawitacja, 
prąd wody, światło, temperatura, zawartość 
jonów w otoczeniu. Kiedy cerkarie znajdą 
się w przestrzeni aktywnej żywiciela, reagują 
również na bodźce pochodzące od żywiciela, 
jak cień lub ruch wody.

Dokładniej proces opanowywania żywi-
ciela prześledzimy na przykładzie cerkarii 
Diplostomum paseudospathaceum. Ruch 
cerkarii w wodzie składa się z fazy aktywnej, 
w czasie której cerkaria płynie w określo-
nym kierunku lub wykonuje ruchy pionowe, 
i z fazy spoczynkowej, kiedy opada na roz-
łożonych ramionach furki. W fazie aktywnej 
może płynąć z prędkością 1,6–8,9 mm/s. Cer-
karia porusza się dzięki ruchom ogona skie-
rowanego do przodu. Jeśli pojawi się cień, to 
wprawdzie cerkaria reaguje zahamowaniem, 
jeśli jest w fazie ruchu, lub pobudzeniem, 
jeśli jest w stanie spoczynku, jednak ten bo-
dziec nie ma wyraźnego związku z poszuki-
waniem żywiciela. Ważne są drgania wody 
lub dotyk. Wtedy następuje długi okres pły-
wania i przyczepianie się do każdego napo-
tkanego substratu. Pierwszy kontakt z rybą 
nie jest specyficzny, ponieważ cerkaria re-
aguje też na wszechobecny dwutlenek wę-
gla. Cerkaria kontaktuje się z rybą najpierw 
z pomocą ogonka, a następnie dochodzi do 
kontaktu ciała cerkarii opatrzonego przy-
ssawkami. W rozpoznawaniu żywiciela bio-
rą udział liczne i różnorodne (13 różnych 
typów, patrz CZUBAJ i NIEWIADOMSKA 1996) 
zakończenia zmysłowe, znajdujące się na fur-
ce, na ogonku i na ciele cerkarii w okolicy 
otworu gębowego. Do tego, aby pozostać 

na żywicielu pobudzają cerkarię bardziej 
specyficzne sygnały chemiczne niż w chwili 
pierwszego kontaktu. W procesie penetracji 
stymulatorami mogą być kwasy tłuszczowe, 
glikoproteiny i kwasy sjalowe. Choć dane są 
wciąż jeszcze bardzo ograniczone, wskazują, 
że w zachowaniu cerkarii występują sekwen-
cje faz, których wzorce ruchu są niezależnie 
określone przez szczególne bodźce środowi-
skowe i żywicielskie.

Transmisja przez kontakt ma miejsce 
wtedy, kiedy w czasie bliskiego kontaktu mię-
dzy żywicielami pasożyt przechodzi z osobni-
ka zarażonego na niezrażonego tego samego 
lub innego gatunku. Dobrym przykładem jest 
Parasymphylodora markewitschi. W ślimaku 
Bithynia temtaculata rozwijają się bezogono-
we cerkarie, zwane cercarieum. Żywicielem, 
w którym rozwiną się metacerkarie otoczone 
cystą jest ślimak Lymnaea limosa. Cerkariea 
wychodzą na zewnątrz ciała ślimaka, gro-
madzą się na jego czułkach i wyczekują na 
dogodną okazję. Bithynia przemieszcza się 
z czułkami wysuniętymi do przodu, a kiedy 
zetknie się z przechodzącym ślimakiem L. li-
mosa, larwy pasożyta przyczepiają się do nie-
go silnymi przyssawkami, penetrują w głąb 
ciała i otaczają się cystą. Żywiciel ostateczny 
(ryba) zaraża się zjadając metacerkarie razem 
ze ślimakami.

Transmisja przez konsumpcję odbywa 
się dzięki włączeniu pasożyta w sieci pokar-
mowe. Jest to droga bardzo szeroko wyko-
rzystywana przez wiele grup robaków (hel-
mintów). Połykane są postaci larwalne znaj-
dujące się w środowisku zewnętrznym (lar-
wy inwazyjne w jaju lub larwy wolnożyjące), 
postaci larwalne otorbione w żywicielach po-
średnich lub postaci larwalne znajdujące się 
na roślinach. Zjedzone tak pasożyty osiedlają 
się w przewodzie pokarmowym, migrują do 
jamy ciała lub innych narządów, otaczają się 
cystą (albo żywiciele dodatkowo wytwarzają 
wokół nich kapsułki) i w takim stanie ocze-
kują na zjedzenie przez następnego żywicie-
la, a na końcu przez żywiciela ostatecznego.

Szczególnie interesujący, choć rzadki, 
sposób zachęty do konsumpcji ma charak-
ter mimikry. Cerkarie niektórych przywr 
upodobniają się do organizmów, którymi ży-
wią się ich żywiciele (Ryc. 7). Na przykład 
Azygia lucii, pasożyt ryb drapieżnych, głów-
nie szczupaka, ma ogromny ogon, w którym, 
w specjalnej jamie, znajduje się ciało cerka-
rii. Szerokie płatowate furki poruszają ogo-
nem. Cerkarie przypominają pływającą larwę 
owada, którą chętnie zjadają młode szczupa-
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ki. W jelicie szczupaków ciało cerkarii rozwi-
ja się do stadium dojrzałego płciowo. Cerka-
rie Rhipidocotyle campanula podobne są do 
skorupiaków dzięki szerokim i grubym ra-
mionom otaczającym ciało w czasie opadania 
cerkarii na dno. Są one zjadane przez różne 
gatunki ryb karpiowatych, w których osiedla-
ją się w pobliżu jamy gębowej, otaczają cystą 
i przechodzą w stadium metacerkarii. Postać 
dojrzała płciowo rozwija się dopiero w jeli-
cie ryb drapieżnych. 

Transmisja przez wektory występuje 
przeważnie wśród pierwotniaków, choć tak-
że wśród nicieni. Przenosicielami (wekto-
rami) są przeważnie stawonogi krwiopijne, 
które przy okazji pobierania krwi pobierają 
również pasożyty; po jakimś czasie, potrzeb-
nym do przejścia określonej fazy rozwojo-
wej, przy następnym posiłku przenoszą go 
do innego żywiciela. W ten sposób komary 
z rodzaju Anopheles przenoszą pierwotniaki 
z rodzaju Plasmodium, powodujące malarie, 
meszki (Simulium) przenoszą nicienie z ro-
dzaju Onchocerca, które powodują onchocer-
kozę, czyli ślepotę rzeczną, muchy tse-tse (ro-
dzaj Glossina) przenoszą pierwotniaki z ro-
dzaju Trypanosoma wywołujące śpiączkę. 
Wektorami mogą być też krwiopijne pijawki, 
które przenoszą świdrowce ryb i płazów.

Transmisja bezpośrednia odnosi się 
do tych przypadków, kiedy pasożyt jest prze-

noszony z żywiciela na jego potomstwo. Jest 
to tak zwany transfer pionowy. Ten sposób 
transmisji często występuje u ssaków i jest 
związany z możliwością przenikania larw 
helmintów do łożyska albo do przewodów 
mlecznych sutków. Dobrze poznana jest ta 
droga zarażenia u Toxocara canis, nicieni 
pasożytujących u psów. Larwy L2

, 
jeśli trafią 

do przewodu pokarmowego samicy, przez 
krążenie duże roznoszone są po całym orga-
nizmie i osiedlają się w mięśniach, różnych 
narządach, w tkance tłuszczowej. W czasie 
ciąży hormony pobudzają do migracji larwy 
osiadłe w tkankach. Larwy ponownie wcho-
dzą do układu krążenia, przechodzą przez 
łożysko, wchodzą do płodu i gromadzą się 
w wątrobie. Po urodzeniu się szczenięcia, lar-
wy rozpoczynają nowy okres migracji przez 
płuca trafiają do przewodu pokarmowego. 
Larwy przechodzą kolejne linienia (L3 i L4) 
i osiągają dojrzałość płciową. Bliski gatunek 
Toxocara cati, pasożyt kotów, też może się 
zarażać od matki, ale w tym przypadku lar-
wy L

2
 pobudzone hormonami wędrują do 

gruczołów mlecznych. Kocięta zarażają się 
już po urodzeniu przez mleko matki. Podob-
nie może następować zarażenie potomstwa 
żywiciela w przypadku Alaria marcianae, 
digenetycznej przywry z rodziny Diplostomi-
dae. Jej żywicielem jest szop pracz (Procy-
on lotor). Kiedy samica szopa zje żywiciela, 
w którym znajdują się mezocerkarie A. mar-
cianae, opuszczają one przewód pokarmowy 
i poprzez układ krwionośny przedostają się 
do płuc, a następnie do gruczołów mlecz-
nych. W tym czasie mezocerkaria przechodzi 
rozwój do stadium metacerkarii. Kiedy ose-
sek zaczyna ssać mleko, pasożyt razem z mle-
kiem dostaje się do przewodu pokarmowego 
i tam osiąga postać dojrzałej przywry. Droga 
transowarialna, jako jeden ze sposobów lub 
jedyny sposób, wykorzystywana jest przez 
pierwotniaki, np. Microsporidia, a wśród 
nich Nosema granularis. Niewielka liczba 
merozoitów (stadium w cyklu rozwojowym, 
które powstaje na skutek wielokrotnego jed-
noczesnego podziału schizonta, wnika do 
komórek żywiciela lub przekształca się w ga-
mety) przechodzi u młodych zwierząt do 
tkanki gonad. Tam następuje sporogeneza 
i zarażenie oocytów. Potomstwo żywiciela, 
które się z nich rozwinie, jest zarażone pa-
sożytem. W przypadku pierwotniaków czę-
sto występuje zarażenie mieszane: pionowe 
— przez łożysko lub siarę, i poziome — inwa-
zyjnymi formami pochodzącymi od innego 
żywiciela.

Ryc. 7. Przykłady mimikry u różnych rodzajów 

cerkarii.

1 i 2 — Azygia, 3 i 4 — Gorgodera, 5 — Rhipidoco-

tyle, 6 — Halipegus (wg NIEWIADOMSKIEJ i współaut.  

2001).
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W niektórych przypadkach do transmisji 
bezpośredniej wykorzystane zostaje drapież-
nictwo. Najbardziej znanym przykładem są 
nicienie z rodzaju Trichinella. Larwy znajdu-
jące się w mięsie ofiary (tzw. mięśniowe L1), 
kiedy dostaną się do jelita drapieżnika, wcho-
dzą do komórek nabłonka jelita i tam prze-
chodzą szybki rozwój przez stadia L2, L3, L4  
do dorosłych samców i samic; po zapłodnie-
niu samica rodzi larwy (tzw. new born larvae 
L1),  które przedostają się do mięśni szkiele-
towych. Żywiciel wytwarza wokół nich grubą 
kapsułę, w której pozostają długi czas żywe 
i inwazyjne. Dalszy ich rozwój jest możliwy 
dopiero wtedy, kiedy ich żywiciel zostanie 
pożarty przez drapieżnika. Warto pamiętać, 
że jeden z gatunków, Trichinella spiralis, 
pasożyt przede wszystkim świni domowej, 
stanowi poważne zagrożenie dla zdrowia 
człowieka, jeśli do konsumpcji trafi zarażone 
mięso (Ryc. 8).

nagromadzenia kaczek (od ogniska zaraże-
nia), ślimaki są niezwykle rzadko zarażone 
i pływakom świąd nie grozi.

Obecność pasożyta i żywiciela w tym sa-
mym siedlisku osiąga niekiedy wysoki sto-
pień dopasowania. Można to zilustrować 
(patrz GRABDA-KAZUBSKA 1969) na przykładzie 
cerkarii dwóch gatunków przywr z rodzaju 
Opisthioglyphe (Plagiorchiidae), pasożytów 
żab. Cerkarie jednego z nich, O. rastellus, po 
wyjściu ze ślimaka (Galba palustris) opadają 
na dno leżąc w pozycji spoczynkowej. Kiedy 
kijanki Rana temporaria przepływając wpra-
wiają wodę w ruch, cerkarie natychmiast 
stają się aktywne; płyną one w kierunku ki-
janek trzymających się blisko dna, gdzie zwy-
kle żerują, penetrują przez otwór gębowy 
i skrzelowy, tworząc cysty na nabłonku jamy 
gębowej. Po paru dniach cysty odrywają się, 
kijanka je przełyka i przywra rozwija się da-
lej. Cerkarie drugiego gatunku, O. ranae, roz-
wijają się w błotniarce, Lymnaea stagnalis; 
po wyjściu ze ślimaka płyną pod powierzch-
nię wody, gdzie oczekują na pojawienie się 
dorosłej żaby. Drgania wody, które powodu-
je żaba poruszając podgardlem, są bodźcem 
uaktywniającym cerkarie. Płyną one w tym 
kierunku, przedostają się do jamy gębowej 
żaby i przełyku i tam w nabłonku otaczają 
się cystą. Są potem połykane razem ze złusz-
czonym nabłonkiem, a w jelicie rozwija się 
postać dorosła.

WARUNKI KONIECZNE DO SPOTKANIA PASOŻYTA I ŻYWICIELA 

Ryc. 8. Transmisja bezpośrednia u nicieni Tri-

chinella spiralis.

Larwy mięśniowe (ML1) uwalniają się w jelicie (1) 

z torebki żywicielskiej, wchodzą do komórek na-

błonka jelita (2), przechodzą szybki rozwój przez sta-

dia L2, L3, L4, do dojrzałych samców i samic. Samice 

rodzą larwy L1, które penetrują do mięśni szkieleto-

wych (3), gdzie żywiciel otacza je torebką.

Żeby zarażenie mogło nastąpić, konieczne 
jest spotkanie pasożyta i żywiciela w tym sa-
mym siedlisku i w tym samym czasie.

 PASOŻYTY I ŻYWICIELE WYSTĘPUJĄ W TYM 
SAMYM SIEDLISKU

Zarówno bierny, jak i czynny kontakt 
z żywicielem wymaga występowania obu 
składników przyszłego układu pasożyt–żywi-
ciel w tym samym areale i w tym samym śro-
dowisku. Rozmieszczenie pasożyta jest wyraź-
nie ogniskowe, a ogniska występują przeważ-
nie w miejscach w pobliżu gniazdowania lub 
żerowania żywiciela. Takim dość dolegliwym 
sprawdzianem ogniskowości zarażenia może 
być świąd pływaków, krótkotrwała choroba 
wywoływana przez cerkarie dość pospolite-
go gatunku przywry Trichobilharzia ocella-
ta (Schistosomatidae). W jeziorach, w miej-
scach gdzie hodowane są kaczki domowe 
i pływają kaczki dzikie, ślimaki Lymnaea 
stagnalis są w wysokim procencie zarażone 
tym gatunkiem pasożyta. Ze ślimaków wy-
chodzą ogromne ilości cerkarii, które, poszu-
kując ostatecznego żywiciela, penetrują do 
różnych organizmów stałocieplnych, w tym 
też do człowieka, który w tym miejscu zaży-
wa kąpieli. Cerkarie powodują bolesny świąd 
skóry, jednak pasożyt rozwinąć się nie może. 
W innych miejscach kąpielowych, daleko od 
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zyjskiej) odmiany Wuchereia bancrofti gro-
madzą się w krwi obwodowej w dzień, bo 
wtedy aktywny jest ich przenosiciel, Aëdes 
pseudoscutellaris. Podobnie mikrofilarie Loa 
loa obecne są we krwi w dzień, co się wiąże 
z aktywnością jej żywiciela, bąka z rodzaju 
Chrysops. Mikrofilarie mogą się też pojawiać 
w krwi obwodowej w nocy, odpowiednio 
do występowania ich żywiciela, komara z ro-
dzaju Aëdes. Obserwowano też dwukrotną 
koncentrację mikrofilarii we krwi w ciągu 
doby (rano o godzinie 6 i wieczorem o 18) 
w przypadku gryzoni zarażonych Litomoso-
ides carinii. 

Podobnie rytmicznie zachowują się cerka-
rie przywr  z rodzaju Schistosoma, groźnych 
pasożytów człowieka (S. masoni wywołuje 
schistosomatozę, zwaną też bilharcjozą jelito-
wą), zwierząt kopytnych i gryzoni. Żywiciela-
mi tych przywr są ślimaki płucodyszne z ro-
dzaju Biomphalaria. Po opuszczeniu ślimaka 
cerkarie żyją około doby i w tym krótkim 
czasie powinny odszukać i wniknąć do żywi-
ciela ostatecznego, którym poza człowiekiem 
mogą być też gryzonie. Gatunki pasożytują-

Ryc. 9. Adaptacje morfologiczne niektórych on-

kosfer tasiemców, ułatwiające kontakt z żywi-

cielem.

1 — Diorchis nyrocae, 2 — Diorchis ransomi, 3 — 

Aploparaksis furcigera, 4 — Hymenolepis compressa, 

5 — Hymenolepis abortiva (wg JARECKIEJ 1961)

Do tej grupy przystosowań można też za-
liczyć zjawisko obserwowane u onkosfer nie-
których tasiemców. JARECKA (1961) zauważy-
ła, że jeśli różne gatunki mają tych samych 
żywicieli pośrednich, ich onkosfery mają po-
dobny kształt i wielkość (Ryc. 9). Onkosfery 
duże i kuliste (np. Hymenolepis compressa, 
Diploposthe laevis, Fimbriarioides interme-
dia) zjadane są przez duże litoralne gatunki 
Copepoda (np. Acanthocyclops viridis). Inne 
onkosfery (np. Anomotaenia ciliata, Hyme-
nolepis furcifera) są drobne i stają się pokar-
mem małych gatunków Cladocera. Onkosfe-
ry z otoczkami wyciągniętymi na biegunach 
w długie pojedyncze lub potrójne wyrostki, 
są pokarmem małżoraczków (np. Cypridop-
sis vidua, Cyclocypris laevis). Te wyrostki 
zatrzymują onkosfery na roślinach wodnych, 
wśród których małżoraczki żerują. Natomiast 
duże i ciężkie pakiety onkosfer opadające na 
dno, stają się pożywieniem żerujących tam 
Oligochaeta i Amphipoda. Modyfikacje jaj 
umożliwiają występowanie pasożyta w tym 
samym miejscu, co żywiciel.

PASOŻYT I ŻYWICIEL WYSTĘPUJĄ W TYM SAMYM 
CZASIE

Do spotkania żywiciela i pasożyta koniecz-
ne jest pojawianie się w tym samym czasie. 
Szczytową formę synchronizacji osiągnęły 
nicienie z rodziny Filariidae (z rzędu Spiruri-
da), pasożyty ssaków. Nicienie te żyją w ukła-
dzie krwionośnym i limfatycznym, w wielu 
innych tkankach, a także w płucach, jamie 
płucnej różnych grup kręgowców z wyjąt-
kiem ryb, a także w workach powietrznych 
ptaków. Dojrzała samica rodzi larwy, tak zwa-
ne mikrofilarie, otoczona cienką otoczką, któ-
ra szybko pęka i larwy dostają się do krwi. 
Opanowanie nowego żywiciela jest możliwe 
tylko z pomocą przenosicieli (wektorów), 
których rolę pełnią owady krwiopijne. W cią-
gu dnia mikrofilarie przebywają w narządach 
położonych głębiej, głównie w płucach. Aby 
umożliwić kontakt z przenosicielem, pojawia-
ją się wieczorem w krwi obwodowej. Zwykle 
czas pojawiania się jest dopasowany do naj-
większej aktywności przenosiciela, odpowied-
niego dla danego gatunku mikrofilarii. Kiedy 
przenosicielami są komary z rodzaju Culex 
lub Aëdes, jak w przypadku afrykańskiego 
gatunku W. bancrofti, mikrofilarie groma-
dzą się w naczyniach skórnych wieczorem. 
W ciągu dnia 99% mikrofilarii znika z krwi 
obwodowej. Mikrofilarie pacyficznej (poline-

ce u człowieka (S. haematobium, S. inter-
calatum, S. mansoni) wychodzą ze ślimaka 
w ciągu dnia (między godziną 11 a 15); cer-
karie gatunków pasożytujących u kopytnych 
(S. bovis i S. curassoni) opuszczają ślimaka 
wcześnie rano; mogą też, jak u S. margrebo-
wiei występować dwa szczyty emisji cerkarii 
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— o świcie i o zmroku; w jeszcze innej porze, 
bo na początki nocy, wychodzą ze ślimaka 
cerkarie gatunków pasożytujących u gryzo-
ni (S. rodhaini). Zróżnicowanie czasu emisji 
cerkarii odpowiada porom najlepszego kon-
taktu przenosicieli z żywicielami. 

Rytmiczność obserwuje się też wśród 
pierwotniaków (Haemosporidia). Wiąże się 
ona  z synchronicznym schizogamiczym po-
działem komórek pasożyta. W rodzaju Pla-
smodium wykryto gatunki, które mają cykle 
24-godzinne (np. P. knowlesi), 48-godzin-
ne (np. P. cynomolgi) i 72-godzinne (np. P. 
malariae). Te podziały mogą następować 
w południe, wcześnie rano lub o północy. 
Rytmicznej schizogonii bezpłciowych form 
pasożyta towarzyszy podobny cykl infekcyj-
ności gametocytów. 

Inny typ dopasowania w czasie występu-
je w cyklach rozwojowych, w których tylko 
przez krótki moment wystąpią warunki do 
zamknięcia cyklu rozwojowego. Przywra He-
ronimus mollis, przedstawiciel rodziny He-
ronimidae, żyje w płucach żółwia. W czasie, 
kiedy żółw jest w stanie snu zimowego jaja 
zbierają się w macicy przywry, a w nich roz-
wijają się miracydia, które opuszczają otocz-
ki jajowe. Wczesnym latem przywry wędrują 
przez tchawicę do jamy gębowej żółwia. Kie-
dy żółw kontaktuje się z wodą, ciało przywry 
pęka, miracydia wysypują się do wody, a na-

stępnie penetrują do ślimaka, Physa integra. 
W ślimaku rozwijają się rozgałęzione sporo-
cysty, a w nich cerkarie, które nie wychodzą 
i nie otaczają się cystą. Żółwie zarażają się 
zjadając ślimaki. W jamie gębowej żółwia lub 
w górnych drogach pokarmowych cerkarie 
wychodzą ze ślimaka i przez tchawicę wędru-
ją do płuc. Inny gatunek przywry, Acertode-
xtra amiuri (Cryptogonimidae), żyje w jajni-
ku ryb, zębacza (Ictaluridae). Kiedy pasożyty 
są jeszcze młode, wchodzą do rozwijających 
się jaj ryby, gromadzą jaja w macicy i czekają 
do momentu, kiedy ryba składa ikrę. W wo-
dzie przywry uwalniają się z ikry, ich ciało 
pęka, jaja wysypują się do wody. 

W cyklach rozwojowych wszystkich grup 
pasożytniczych występować mogą modyfi-
kacje ułatwiające zamknięcie cyklu rozwojo-
wego. Mogą one prowadzić do skracania lub 
wydłużania cyklu rozwojowego. W pierw-
szym przypadku wiąże się to z eliminacją 
niektórych żywicieli, zmniejszeniem liczby 
stadiów larwalnych lub pokoleń (u przywr), 
a także ze skróceniem okresu spędzanego 
poza organizmem żywiciela. Drugi kierunek 
modyfikacji prowadzi do wydłużenia cy-
klu, przez zwiększenie liczby żywicieli, oraz 
w niektórych cyklach również do wykształ-
cenia się dodatkowej postaci larwalnej — me-
zocerkarii. 

MODYFIKACJE CYKLU ROZWOJOWEGO 

Eliminacja żywicieli może dotyczyć ży-
wicieli pośrednich lub ostatecznych, niekie-
dy mogą zostać wyeliminowani nawet obaj 
żywiciele (porównaj warianty cyklu rozwo-
jowego przywr diagenetycznych na Ryc. 3). 
W przypadku przywr jednak eliminacji nie 
podlega pierwszy żywiciel — mięczak. Elimi-
nacja żywiciela pośredniego widoczna jest 
w omawianych już cyklach rozwojowych 
dwóch gatunków przywr, pasożytów żab, 
Opisthioglyphe ranae i O. rastellus. Opusz-
czające ślimaki cerkarie wchodziły do otwo-
rów gębowych, w pierwszym przypadku żab, 
w drugim kijanek żab. W jamie gębowej pod 
śluzówką przekształcały się w metacerkarie, 
które po złuszczeniu razem z nabłonkiem 
i połknięciu dostawały się do jelita, gdzie 
dalej się rozwijały i osiągały dojrzałość płcio-
wą. Cykle rozwojowe obu gatunków przywr 
uległy skróceniu, a żaba, czy kijanka, pełnią 

w nich jednocześnie funkcje żywiciela po-
średniego i ostatecznego.

Skracanie cyklu może prowadzić przez 
eliminację żywiciela ostatecznego, a następ-
nie pośredniego do cyklu z jednym żywicie-
lem. Ten kierunek ewolucji można prześle-
dzić na przykładzie trzech gatunków przywr 
z rodzaju Paralepoderma (Plagiorchiidae). 
Jeden z nich, P. cloacicola, ma normalny 
cykl rozwojowy z udziałem trzech żywicie-
li: ślimaka Planorbis planorbis (żywiciela 
cerkarii), kijanki i dorosłego płaza (żywicie-
le metacerkarii) oraz węża z rodzaju Natrix 
(żywiciel ostateczny). Metacerkarie tego ga-
tunku mają dość dobrze rozwinięte gonady 
a u starszych osobników można niekiedy 
obserwować tworzenie się jaj. Jednak roz-
wój przywry kończy się dopiero w żywicielu 
ostatecznym, gdzie zaczyna się intensywna 
produkcja jaj. Drugi gatunek, P. brumpti, ma 
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cykl skrócony do dwóch pierwszych żywicie-
li — ślimaka Planorbis planorbis oraż żaby 
i płazów dorosłych. Metacerkarie rozwijające 
się w płazach dojrzewają płciowo i produku-
ją duże ilości jaj zdolnych do rozwoju. Jeśli 
metacerkarie zostaną połknięte przez węża 
pozostają w kloace, ale się nie rozwijają. Taki 
wcześniejszy etap dojrzewania płciowego na-
zywamy progenezą. Trzeci gatunek, P. proge-
neticum, rozwija się do stadium progenetycz-
nej metacerkarii już w pierwszym żywicielu, 
ślimaku Planorbis planorbis. Cerkarie nie 
opuszczają ślimaka, otaczają się cystą, docho-
dzą do dojrzałości płciowej i zaczynają pro-
dukować jaja. GRABDA-KAZUBSKA (1975), która 
badała te cykle rozwojowe uważa, że P. pro-
geneticum, nie jest samodzielnym gatunkiem, 
a tylko modyfikacją w cyklu rozwojowym 
P. brumpti.  Inny progenetyczny gatunek, 
Metorchis progenetica, z rodziny Opisthor-
chiidae, również osiąga dojrzałość płciową 
już w pierwszym żywicielu, mięczaku, eli-
minując pozostałych żywicieli. Podobnie jak 
w przypadku P. progenetica, jaja wydostają 
się do wody dopiero po śmierci ślimaka. 

Redukcja stadiów rozwojowych doty-
czy liczby pokoleń rozwijających się w śli-
maku oraz (rzadziej) mogą być wyłączone 
niektóre stadia rozwojowe. W cyklu rozwojo-
wym charakterystycznym dla rodzaju Leuco-
chloridium (Leucochloridiidae) cały rozwój 
do stadium metacerkarii odbywa się w śli-
maku. Z miracydium rozwija się rozgałęziona 
sporocysta, od której odchodzą długie nit-
kowate wyrostki przechodzące w palczaste 
barwne worki, sięgające w głąb czułków śli-
maka. Formujące się w sporocyście zarodki 
wchodzą w nitkowate przewody i w trakcie 
przesuwania się przez nie przechodzą cały 
rozwój i wchodzą do worków jako młodocia-
ne metacerkarie. W miarę jak metacerkarie 
się nagromadzają i wypełniają worek sporo-
cysty, tworzy się na ich powierzchni gruba 
cysta. Barwny deseń na workach sporocysty 
i pulsujące ruchy zachęcają ptaki do zjadania 
worka, który przypomina larwę owada. 

Inaczej skrócenie cyklu przebiega w ro-
dzinie Cyclocoelidae. Składane przez przywry 
jaja mają wewnątrz miracydium, a w nim 
rozwiniętą młodą redię. W wodzie miracydia 
opuszczają jaja, w trakcie penetracji do śli-
maka redia wydostaje się z miracydium i do-
ciera do gruczołu wątrobowego ślimaka. Ro-
śnie szybko, a w jamie rodnej rozwijają się 
cerkarie. Wychodzą one z redii przez otwór 
rodny, ale nie wydostają sie do wody tylko 
otaczają się cystą w tkankach ślimaka. Razem 

ze ślimakiem trafiają do swoich żywicieli 
ostatecznych — ptaków wodnych żywiących 
się ślimakami. 

Skrócenie fazy wolnożyjącej odbywa 
się kosztem wydłużenia fazy pasożytniczej lub 
izolacji od wpływów środowiska zewnętrzne-
go, jaką dają cysty adoleskarii przywr, grube 
skorupki jaj, zawierające larwy w różnym 
stopniu rozwinięte. Na przykład u nicieni 
larwy opuszczają otoczki jajowe w różnych 
fazach rozwoju — u nicieni z rodzaju Capil-
laria larwy L1, u przedstawicieli Ascaris za-
zwyczaj larwy L2. Faza wolnożyjąca może 
być zastąpiona przez włączenie dodatkowych 
żywicieli, jak np. przenosicieli (wektorów) — 
krwiopijnych stawonogów w cyklach rozwo-
jowych nicieni z rodziny Filariidae. Podobnie 
całkowitą eliminację fazy wolnożyjącej obser-
wujemy w omawianym już wyżej cyklu roz-
wojowym nicieni z rodzaju Trichinella.

Wydłużenie cyklu rozwojowego wiąże 
się przede wszystkim z powstaniem pasożyt-
nictwa (i żywicielstwa) paratenicznego oraz 
(nie zawsze) z powstaniem dodatkowego sta-
dium rozwojowego (porównaj warianty cy-
klu rozwojowego przywr diagenetycznych na 
Ryc. 5). Pasożytnictwo parateniczne jest spe-
cyficznym przystosowaniem, które pozwala 
larwie pasożyta, jeśli trafi do nieodpowied-
niego żywiciela, opuścić jelito i pozostawać 
w tkankach tak długo, aż zostanie zjedzo-
na (razem z żywicielem) przez następnego 
drapieżnika w łańcuchu pokarmowym, aż 
w końcu trafi do właściwego żywiciela osta-
tecznego lub pośredniego. W żywicielach 
paratenicznych pasożyt się nie rozwija lub 
przechodzi niewielki etap rozwoju. Pasaże 
mogą się odbywać wielokrotnie, do momen-
tu natrafienia na właściwego (specyficznego) 
żywiciela. Pasożytnictwo parateniczne wystę-
puje u przywr digenetycznych, tasiemców, 
nicieni, i kolcogłowów, ale nie jest szeroko 
rozprzestrzenione. 

W cyklach morskich kolcogłowów, żywi-
ciel parateniczny pomaga w zamknięciu cy-
klu rozwojowego. W jaju kolcogłowa znajdu-
je się rozwinięta larwa — akantor. Jeśli dosta-
nie się do wody, zostaje zjedzona przez sko-
rupiaki lub owady. W jelicie akantor uwalnia 
się z otoczki jajowej, przedostaje się do jamy 
ciała i tam się rozwija przechodząc przez 
stadium akantelli, do stadium inwazyjnego, 
cystakanta. W jelicie żywiciela ostatecznego 
(wszystkie grupy kręgowców) z cystakantów 
rozwijają się w dojrzałe samce lub samice. 
Jednak w środowisku morskim kontakt mię-
dzy skorupiakiem a żywicielem ostatecznym 
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(rybą drapieżną lub ssakiem) jest utrudnio-
ny. Cykl może się zamknąć przy pomocy 
żywicieli paratenicznych. Na przykład, w cy-
klu Corynosoma strumosum, pasożyta fok, 
pierwszym żywicielem są skorupiaki z rodza-
ju Pantoporeia, w którym pasożyt osiąga in-
wazyjne stadium cystakanta. Żywicielami pa-
ratenicznym dla tego gatunku są ryby, które 
żywią się skorupiakami a zarazem stanowią 
pokarm dla fok. W rybach larwy przechodzą 
do jamy brzusznej i tam zostają otoczone cy-
stą żywicielską. Kiedy ryba zostanie zjedzona 
przez fokę, w przewodzie pokarmowym roz-
winą się samce i samice.

Znacznie rzadziej, i tylko u niektórych 
przywr, włączeniu żywiciela parateniczne-
go towarzyszy wykształcenie dodatkowego 
stadium rozwojowego mezocerkarii. Jej bu-
dowa odpowiada stadium między cerkarią 
a metacerkarią. Ma większe od cerkarii wy-
miary, bardziej rozwinięty układ wydalniczy 
z większą liczbą komórek płomykowych, le-
piej rozwinięty układ pokarmowy i silniejsze 
przyssawki, ale zachowane charakterystyczne 
dla cerkarii gruczoły penetracyjne, które uła-
twiają przemieszczanie się poza jelito. Taki 
cykl rozwojowy mają gatunki z rodzaju Ala-
ria (Diplostomidae). Cerkarie A. alata, któ-
re rozwinęły się w ślimakach Planorbis pla-
norbis, atakują kijanki żab lub żaby i w nich 
rozwijają się do stadium mezocerkarii. Me-
zocerkarie mogą następnie poprzez łańcuch 
pokarmowy przechodzić do szerokiego krę-
gu żywicieli paratenicznych, wśród których 
znajdują się płazy, gady, ptaki i różne grupy 
ssaków. W żadnym z tych żywicieli mezocer-
karia się nie rozwija. Dopiero, kiedy mezo-
cerkaria trafi do jelita żywiciela ostatecznego 
(ssaki drapieżne z rodziny Canidae), może 
zakończyć rozwój. Jednak zanim osiedli się 
w jelicie, odbywa skomplikowaną migrację 
w organizmie żywiciela. Przechodzi przez 
ścianę jelita do wątroby i przez jamę brzusz-
ną, płuca, drogi oddechowe dochodzi do gar-
dzieli, a po przełknięciu powtórnie trafia do 
jelita.  W trakcie tej wędrówki mezocerkaria 
stopniowo się rozwija i kiedy dochodzi do 
gardzieli morfologicznie odpowiada stadium 
metacerkarii. W jelicie kończy rozwój osią-
gając dojrzałość płciową. Cykl rozwojowy A. 
alata jest wyjątkiem wśród innych gatun-
ków z rodzaju Alaria, ponieważ wydłużeniu 
cyklu, dzięki pasażom przez żywicieli para-
tenicznych, towarzyszy eliminacja drugiego 
żywiciela pośredniego. U innych gatunków 
metacerkarie rozwijają się w żywicielach po-
średnich (gryzoniach). 

W cyklach rozwojowych tasiemców żywi-
ciele parateniczni mogą niekiedy tworzyć do-
datkowe ogniwo w cyklu rozwojowym. Na 
przykład Diphyllobothrium latum (pasożyt 
człowieka) ma dwóch żywicieli pośrednich 
— skorupiaka i rybę żywiącą się skorupiaka-
mi. Jeśli ryba zostanie zjedzona przez rybę 
drapieżną, larwa przeżywa, zachowuje inwa-
zyjność i może zarazić człowieka.

Żywiciel parateniczny pełni jeszcze inne 
role w cyklach rozwojowych, a mianowicie 
gromadzi rozproszone w środowisku formy 
larwalne, ułatwiając zarażenie, oraz umożli-
wia przechodzenie pasożytów związanych 
ze środowiskiem wodnym do żywicieli lądo-
wych. Takie zjawisko występuje w cyklach 
rozwojowych gatunków z rodzaju Strigea 
(Strigeidae), które pasożytują w ptakach dra-
pieżnych żywiących się organizmami lądowy-
mi. Rozwijające się w zbiornikach wodnych 

Ryc. 10. Cykl rozwojowy Phyllodistimum elon-

gatum.

Miracydium (2) zaraża małża Pisidium amnicum; ze 

sporocyst wykształconych w małżu wychodzą cerka-

rie (4) zjadane przez narybek (1). Wyrośnięte ryby 

(5), żywiące się między innymi małżami, zarażają się 

jesienią metacerkariami, które pozostają otorbione 

w sporocystach (6).
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MANIPULACJA BEHAWIOREM ŻYWICIELA (FENOTYP ROZSZERZONY)

cerkarie penetrują do kijanek i żab,  prze-
chodzą w stadium, która i są przez żywicieli 
paratenicznych  „wynoszona” jest do organi-
zmów lądowych, będących pokarmem pta-
ków drapieżnych.

Dopasowanie cyklu do wymagań ży-
wieniowych żywiciela związanych z wie-
kiem. Tu przykładem może być przywra 
Phyllodistomum elongatum (Gorgoderidae) 
(Ryc. 10). Narybek, który odżywia się plank-
tonem, zjada pływające w wodzie cerkarie. 
Są one opatrzone dużym ogonem, w którym 
schowane jest ciało cerkarii; ogon wykonu-

je ruchy imitujące organizmy planktonowe. 
Duże ryby odżywiają się większym zwierzę-
tami, wśród których występują też mięcza-
ki. Jesienią cerkarie nie opuszczają żywicie-
la (małża), pozostają w sporocystach, a ciało 
cerkarii otacza się cystą. Po zjedzeniu małża, 
przechodzą z jelita ryby do moczowodów 
i tam osiągają dojrzałość płciową. Ten ostat-
ni przykład wiąże się z raczej rzadkim zjawi-
skiem mimikry, występującym u larw przywr 
i tasiemców. Ułatwia ona zjedzenie larwy 
dzięki podobieństwu do wolnożyjących orga-
nizmów.

Najbardziej zadziwiającą adaptacją, która 
zwiększa prawdopodobieństwo spotkania pa-
sożyta z odpowiednim żywicielem, jest mani-
pulowanie behawiorem żywiciela. DAWKINS 
(2003) w swojej koncepcji fenotypu rozsze-
rzonego, czyli fenotypu sięgającego poza ob-
szar osobnika będącego nosicielem genów, 
sformułowanej w 1982 r. (polskie tłumacze-
nie 2003) wiele miejsca poświęcił pasożytom 
dla ilustracji tego zjawiska. Uważa je za odpo-
wiednik genetycznej ewolucji konstrukcji wy-
twarzanych przez zwierzęta, takich jak dom-
ki chruścików czy misterne gniazda ptaków 
altanników. Zjawisko to opiera się na ekspre-
sji genomu pasożyta w żywicielu i może się 
odbywać na poziomie molekularnym, przez 
bezpośrednie produkty genomu pasożyta, 
jak np. neurotransmittery, hormony, czynniki 
wzrostu, enzymy (neurotransmittery wydzie-
lane przez pasożyta są rozpoznawane przez 
żywiciela). Wskazują na to wstępne wyniki 
doświadczeń, w których zdrowe kiełże, po 
wstrzyknięciu serotoniny, przemieszczały się 
ze strefy ocienionej do oświetlonej. Można 
na tej podstawie sądzić, że pasożyt wpływa 
na obieg serotoniny w żywicielu. Dokładniej-
sze poznanie mechanizmów oddziaływania 
na żywiciela wymaga jeszcze wielu szczegó-
łowych badań.

Obecność pasożyta w żywicielu powodu-
je, że fenotyp żywiciela może ulegać wpły-
wom obcego genomu, co może powodować 
zmiany morfologiczne, anatomiczne, fizjolo-
giczne oraz zmiany w sposobie życia. Roz-
szerzony fenotyp daje pasożytom możliwość 
dwojakiej manipulacji: może zmusić żywicie-
la dawcę, aby się zbliżył się do żywiciela bior-
cy lub może tak zmodyfikować cechy dawcy 
(kształt, barwę, zachowanie), że wzbudzi za-

interesowanie i zbliżenie się biorcy; mogą 
też wystąpić obie manipulacje jednocześnie.

Zbliżenie żywiciela dawcy do żywicie-
la biorcy obserwować można dość często. 
Na przykład, ciekawych obserwacji dostar-
czyły badania cyklu rozwojowego przywry 
Gynaecotyle adunca (Microphallidae), pa-
sożyta morskich mew. Jaja przywry w mo-
mencie wydalania razem z odchodami ptaka, 
mają wewnątrz rozwinięte miracydia. Po do-
staniu się do wody wykluwają się i zarażają 
mięczaki morskie Ilyanassa obsoleta, które 
żyją na głębokości kilku metrów. Cerkarie 
nie mają ogona i nie są zdolne do pływania. 
Żywicielami pośrednimi są skorupiaki z ro-
dziny Talitridae i mały krab Uca puginator 
żyjące na plaży, na samej granicy zasięgu fal. 
Ptaki zarażają się zjadając skorupiaki. W tym 
cyklu rozwojowym brak wyraźnej możliwo-
ści kontaktu między cerkarią a skorupiakiem. 
I tu wkracza działanie fenotypu rozszerzone-
go. Rozwijające się cerkarie powodują zmia-
nę rozmieszczenia pionowego mięczaków. 
Osobniki zarażone wznoszą się w kierunku 
brzegu, a cerkarie uwalniają się w pobliżu 
skorupiaków, które w tym czasie przejawiają 
największą aktywność, i mogą opanować ży-
wiciela biorcę. Co ciekawe, mięczaki wielo-
krotnie podróżują w kierunku plaży i pozo-
stają wynurzone podczas nocnego odpływu 
(ale nie podczas dziennego odpływu), co je 
zabezpiecza przed wyschnięciem. Jeżeli jed-
nak mięczak zarażony jest też innymi gatun-
kami cerkarii, ogólna tendencja się zachowu-
je, ale w mniejszym natężeniu.

Czasem nie pobudzenie, a zmniejszenie 
ruchliwości dawcy stwarza lepsze warunki 
do uzyskania kontaktu. Tu przykładem może 
być przywra, Parasymphylodora markewit-
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schi, której cerkarie bezogonowe (cercaria-
eum) rozwijają się w ślimaku, Bithynia ten-
taculata, a drugim żywicielem jest też ślimak 
Lymnaea limosa. Przejście z żywiciela na ży-
wiciela odbywa się przez kontakt obu ślima-
ków, przy czym cercariaea po wyjściu ze śli-
maka przechodzą na czułki i tam pozostają. 
Jeśli w pobliżu przepełza ślimak natychmiast 
zmieniają żywiciela. Czułki ślimaka są zwykle 
bardzo ruchliwe, ale w przypadku obecności 
na nich oczekujących postaci cercariaeum, 
stają się niewrażliwe na docierające bodźce. 
To umożliwia pasożytowi przejście na kolej-
nego żywiciela.

Ułatwienie zjedzenie zarażonego ży-
wiciela może być skutkiem prostego upośle-
dzenia jakiegoś narządu, może być wywoła-
ne bardziej skomplikowanymi zaburzeniami, 
może też prowadzić do pełnej manipulacji fi-
zjologią organizmu. 

Cel, jakim jest spowodowanie zjedzenia 
żywiciela-dawcy przez żywiciela-biorcę, moż-
na osiągnąć przez (i) przemieszczenie się 
bliżej drapieżnika, (ii) większą podatność ży-
wiciela na schwytanie przez drapieżnika, (iii) 
większą dostępność żywiciela dla drapieżni-
ka, oraz (iv) łatwiejsze dostrzeganie żywiciela 
przez drapieżnika.

(i) Przemieszczenia bliżej drapieżnika ob-
serwowano, na przykład u leszczy, Abramis 
brama, zarażonych plerocerkoidami tasiemca 
Ligula intestinalis. Pływają one nie w toni 
wodnej, a blisko powierzchni zbiornika, sta-
jąc się łatwiejszym łupem dla ostatecznych 
żywicieli tasiemca, mew i innych ptaków 
rybożernych, w tym perkozów. Innym po-
spolicie znanym przykładem jest przywra, Di-
crocoelium dendriticum, której cerkarie roz-
wijają się w ślimaku lądowym, metacerkarie 
w mrówkach, a postać ostateczna w owcach 
(w przewodach żółciowych). Cerkarie po 
opuszczeniu ślimaka znajdują się w małej 
kropli śluzu (z jamy płaszczowej ślimaka), 
którą zjadają mrówki. Wewnątrz mrówki jed-
na cerkaria wędruje w stronę mózgu i tam 
tworzy cystę w zwoju podprzełykowym, inne 
pozostają w hemocelu. Ta jedna metacerkaria 
całkowicie zmienia zachowanie się mrówki. 
Wędruje ona na szczyt źdźbła trawy, przycze-
pia się do niego szczękami, co ułatwia zara-
żenie owcy skubiącej trawę. Mrówki pozo-
stają na źdźbłach wieczorem i w nocy, rano 
odczepiają się i wracają do gniazd, a wieczo-
rem znów wracają na szczyt traw. Ciekawe 
jest też zachowanie się larw komarów z ro-
dzaju Aëdes, zarażonych metacerkariami Pla-
giorchis noblei. Przebywają one dłużej niż 

larwy niezrażone pod powierzchnią wody, 
co ułatwia zjedzenie larw żywicielom osta-
tecznym — ptakom lub gryzoniom. Jednak ta 
zmiana zachowania występuje dopiero wte-
dy, kiedy w larwie komara są, co najmniej 
trzy metacerkarie, jeśli mniej (1-2), larwa ko-
mara spędza więcej czasu przy dnie, blisko 
mięczaków wydalających cerkarie. Wyraźnie 
widać, że larwy słabiej zarażone kierują się 
tam, gdzie jeszcze mogą się zarazić, a silniej 
zarażone do miejsca, w którym maja szansę 
znalezienia się w żywicielu ostatecznym.

(ii) Większa podatności na schwytanie 
przez drapieżnika wiąże się często z osła-
bieniem zdolności do ucieczki, co ułatwia 
drapieżnikowi zdobycie ofiary. W cyklu roz-
wojowym Cainocreadium labracis metacer-
karie incystują w babkach (Gobius niger), 
a przywry dorosłe w rybach drapieżnych Di-
centrarchus labrax, żywiących się babkami. 
Metacerkarie umiejscawiają się u podstawy 
mięśni płetw, głównie brzusznych, tworzą-
cych rodzaj przyssawki, która pozwala na 
przyleganie pod kamieniami. Metacerkarie 
ograniczają babkom ruchliwość i utrudniają 
schowanie się przed drapieżnikiem. Tym sa-
mym ułatwiają ich pożarcie.

(iii) Większa dostępność pośredniego 
żywiciela pasożyta dla drapieżnika ułatwia 
jego zjedzenie. Takie zjawisko obserwuje 
się u przywry Gymnophallus fossarum, któ-
rej żywicielem ostatecznym jest ostrygojad. 
Ptak ten żywi się głównie ostrygami, ale też 
i sercówkami (Cardium). W sercówkach i w 
małżach z rodzaju Tapes rozwijają się meta-
cerkarie G. fossarum, którymi ostrygojady 
mogą się zarażać. W cyklu tym występuje 
jednak dodatkowe ułatwienie polegające na 
tym, że pasożyt powoduje niedomykanie się 
skorup, a u Tapes zmianę położenia, w obu 
przypadkach ułatwiające dostęp do zdoby-
czy. Ciekawe rozwiązanie wykształciło się 
w cyklu Paratimonia gobii. Cerkarie rozwi-
jają się w morskich małżach z rodzaju Abra, 
wychodzą do wody i tworzą cysty w innych 
osobnikach tego samego gatunku. Żywicie-
lami ostatecznymi są babki, niewielkie rybki 
żyjące u wybrzeży morskich, które nie jadają 
tych małży. Drogą do zarażenia jest autotomia 
(oderwanie) fragmentu syfonu, w którym na-
gromadzone są metacerkarie. Syfon porusza 
się w wodzie przez jakiś czas przypominając 
organizmy bentosowe. Przyciąga babki, które 
zjadają kawałek małża razem z pasożytami.

(iv) Łatwiejsze dostrzeganie żywiciela 
osiągane jest przez zmianę barwy (na lepiej 
widoczną) lub zachowania się. Przykładem 
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mogą być cykle rozwojowe trzech gatunków 
kolcogłowów z rodzaju Acanthocephalus (PI-
LECKA-RAPACZ 1986). Ich larwy, cystakanty, 
rozwijają się w skorupiakach, Asellus aqu-
aticus (Isopoda) i mogą wpływać na ubar-
wienie ośliczki, przy czym różne gatunki 
kolcogłowów mogą powodować inny kieru-
nek zmian. Zarażone skorupiaki mogą zmie-
niać barwę na ciemniejszą (A. anguillae), 
jaśniejszą lub ciemniejszą (A. lucii) albo nie 
zmieniać barwy (A. ranae). Obecność cysta-
kantów powodowała też, że ośliczki prze-
mieszczały się w górną warstwę wody, pod-
czas gdy niezrażone pozostawały przy dnie. 
Również zmieniało się zachowanie zarażo-
nych ośliczek. Były one bardziej ruchliwe, 
przemieszczały się do strefy powierzchnio-
wej, a nawet wychodziły na rośliny ponad 
powierzchnię wody.

Ciekawa jest modyfikacja behawioru ży-
wiciela pośredniego przywry Microphallus 
papillorobustus, pasożyta mew. Z jaj złożo-
nych z kałem mew do wody rozwijają się 
miracydia, które penetrują do ślimaka Hydro-
bia ventrosa. Cerkarie po wyjściu do wody 
penetrują do małych skorupiaków z rodzaju 
Gammarus i w nich się incystują. Gamma-
rusy zjadane są przez mewy i tak cykl się za-

myka w płytkich lagunach Morza Śródziem-
nego. Metacerkarie w kiełbiach gromadziły 
się zwykle w głowie, w okolicach zwoju ner-
wowego. Kiedy ten rejon jest już wypełnio-
ny, lokują się też w innych częściach ciała. 
Obecność metacerkarii w mózgu powoduje 
zmiany w zachowaniu się kiełży. Niezarażone 
kiełże swoim sposobem życia kryją się przed 
ptakami, przebywając częściej na dnie zbior-
nika, a każdy najmniejszy sygnał powoduje, 
że nieruchomieją wśród roślin. Kiełże zarażo-
ne nie uciekają od światła, przebywają blisko 
powierzchni wody, a w razie niebezpieczeń-
stwa reagują zwiększoną ruchliwością. W do-
świadczeniu stwierdzono, że czterokrotnie 
większą szansę zjedzenia przez ptaka miały 
kiełże zarażone niż niezrażone. Inne doświad-
czenie dotyczyło ryb Fundulus parvipennis 
zarażonych metacerkariami Euhaplorchis 
californiensis, osiedlającymi się w mózgu, 
i wolnych od pasożyta, odpowiednio ozna-
kowanych. Po 20 dniach przetrzymywania 
w sadzach (otwarty dla ptaków rybożernych 
— czapli, rybitw, perkozów i kormoranów — 
i zamknięty kontrolny) stwierdzono, że ryby 
zarażone były 10 do 30 razy bardziej podat-
ne na złowienie ich przez ptaki.

Ograniczona objętość artykułu jest przy-
czyną bardzo skrótowego przedstawienia 
głównych kierunków przystosowań, umoż-
liwiających pasożytom opanowanie jednego 
lub kolejnych żywicieli, zamknięcie cyklu 
i osiągnięcie sukcesu rozrodczego, mimo wie-
lu ograniczeń i nietrafnych decyzji. Adapta-
cje, które omówiłam nie wyczerpują ogrom-
nego bogactwa, jakie oferuje świat pasożytów 
w zróżnicowanych warunkach panujących 
w środowisku wodnym i lądowym. W wie-
lu przypadkach obserwujemy współdziałanie 
różnych adaptacji w przebiegu jednego cy-
klu rozwojowego, jak choćby wydłużenie cy-
klu przez włączenie żywicieli paratenicznych, 
a jednocześnie skrócenie przez eliminację ży-
wiciela pośredniego, jak to było widać u Ala-

ria alata. Wiedza na temat różnych przysto-
sowań jest ogromna i zawiera fascynujące 
przykłady niezwykłej wprost przemyślności 
pasożyta, która umożliwia mu opanowanie 
żywicieli nawet takich, z którymi w środowi-
sku nie zawsze może się spotkać. Chciałabym 
zachęcić do zapoznania się z dostępnymi dla 
polskich czytelników opracowaniami takimi, 
jak Zarys Parazytologii Ogólnej (NIEWIADOM-
SKA i współaut. 2001), Ekologia i Ewolucja 
Pasożytnictwa (COMBES 1999) i Zarys Mor-
skiej Parazytologii Rybackiej (GRABDA 1977), 
w których mogą znaleźć wiele ciekawych da-
nych, pominiętych w tym artykule. Trudniej-
sze i bardziej specjalistyczne terminy można 
znaleźć w Słowniku Parazytologicznym pod 
redakcją ZŁOTORZYCKIEJ (1998).

In the host-parasite system, finding of the host 
is the task of a parasite. There are various adapta-
tions in the parasite life cycle leading to satisfac-
tory results. Most important is a huge reproduction 

of progeny, since only a low percentage of eggs or 
larvae can infect the host in, both, active or passive 
ways of infection. There are the following ways of 
transmission by parasites: active penetration into 
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the host which is characteristic of the larvae, trans-
mission by contact, by consumption, and by direct 
transmission. The necessary condition for the para-
site and host to meet is their presence in the same 
place at the same time. Very often some modifica-
tion of the life cycle is also needed and it may ei-
ther shorten or lengthen it.  A shortened life cycle 
may result from elimination of intermediate or final 
host(s)., from reduction of development stages, or 
by reduction of the free-living stage. On the con-
trary, a longer life cycle may include supplementary 

paratenic hosts and, rarely, an additional developing 
stage — mesocercaria. Most important and interest-
ing are possibilities to manipulate host behaviour by 
a parasite (after Dawkins the extended phenotype 
of parasite). Parasites influence their hosts so as to 
make feeding by the next host easier. They do this 
by directing the host directly into the proximity of 
the next host, and/or by changing the host’s colour 
or behaviour to make them more visible to the next 
host. All of these modifications have been discussed 
and illustrated by examples and by figures.
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