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JAK PASOZYTY OPANOWUJA SWOICH ZYWICIELI?

Zgodnie z najprostsza definicja pasozyt-
nictwa, pasozytami sa organizmy zyjace kosz-
tem swoich zywicieli. Do zywiciela nalezy
wiec zapewnienie pasozytowi przestrzeni zy-
ciowej i pozywienia, zeby mogt zyC i rozmna-
zacC si¢. Natomiast odnalezienie i opanowanie
zywiciela jest domena wylacznie pasozyta, bo
zywiciel moze zy¢ bez pasozyta, ale pasozyt
bez zywiciela zy¢ nie moze. Organizm Zzy-
wiciela jest siedliskiem krotkotrwalym i nie
zawsze pasozytowi przyjaznym. Nowe gene-
racje pasozytOw musza stale opanowywac
nowych zywicieli doskonalac swoje metody
i przeciwstawiajac je wciaz doskonalonym
rekcjom obronnym zywiciela. Czesto te pro-
cesy opisuje si¢ jako ,wySscig zbrojen”, w kto-
rym oba elementy ukladu pasozyt-zywiciel
staraja si¢ uzyska¢ uprzywilejowana pozycje.
Walka moze sie odbywac¢ na wielu pozio-
mach, wlacznie z poziomem genomu, co sze-
roko analizuje COMBES (1999) w swojej in-
teresujacej i dynamicznie napisanej ksiazce,
poswieconej dlugotrwaltym wzajemnym od-
dzialywaniom pasozytow i zywicieli, a w tym
tez sposobom opanowania zywiciela.

W koncu dziewiectnastego i w dwudzie-
stym stuleciu w centrum zainteresowania
znajdowalo si¢ tak zwane krazenie pasozy-
toOw w biocenozie, w ktorym centralne miej-
sce zajmowaly cykle rozwojowe i mozliwos¢
ich zamkniecia. Zebrano ogromna iloS¢ ob-
serwacji, poznano wiele niezwykle intryguja-
cych cykli rozwojowych i sposobow, w jakie

pasozyty sa w stanie osiaga¢ swoich zywicie-
li, nawet w warunkach, kiedy odpowiedni
zywiciele zyja w Srodowiskach oddalonych
od larw.

Omowienie bogactwa przystosowan jest
trudnym wyzwaniem i by¢ moze nie wszyst-
kich czytelnikow zadowoli. Postaram si¢ zary-
sowac glowne drogi kontaktu i warunki nie-
zbedne, zeby pasozyt mogt odnalez¢ i opano-
wac zywiciela. Do tego celu prowadza dwie
drogi: (1) pasozyt dopasowuje si¢ do wyma-
gan zyciowych zywiciela oraz (2) pasozyt
zmienia zachowanie sie zywiciela korzystnie
dla siebie. Gléwny nacisk w tym artykule zo-
stanie polozony na cykle rozwojowe i warun-
ki, w jakich pasozyty, aby przejS¢ z zywiciela
do zywiciela, musialy wyksztalci¢ réznorodne
sposoby ich opanowania. Biora w tym udziat
postaci dyspersyjne (jaja, larwy), wydalane do
srodowiska zewnetrznego, oraz larwy, korzy-
stajace z sieci pokarmowych, dzieki ktorym
przekazywane sa z zywiciela do zywiciela.
Omowiony zostanie skomplikowany i stabo
jeszcze poznany proces penetracji larw do
zywiciela, a takze warunki konieczne do spo-
tkania pasozyta i zywiciela, takie jak wyste-
powanie w tym samym Srodowisku i w tym
samym czasie oraz rytmicznoS¢ niektorych
kontaktow (tzw. zegar pasozyta). Duzo uwagi
poswiece sterowaniu behawiorem zywiciela.
To wlasnie na przyklady ze Swiata pasozy-
tOw zwraca uwage DAWKINS (1982) ilustrujac
swoja koncepcje fenotypu rozszerzonego.

CYKLE ROZWOJOWE

Pasozyty w rozwoju ontogenetycznym
przechodza przez wiele stadiow larwalnych,

ktore albo wystepuja w blisko spokrewnio-
nych grupach wolnozyjacych (np., nicienie,
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stawonogi), albo powstaly w zwiazku z paso-
zytniczym trybem zycia (przywry, tasiemce,
kolcogtowy, niektore pierwotniaki). CzeS¢
stadiow rozwojowych (lub larwalnych) zyje
w Srodowisku zewnetrznym (formy dysper-
syjne, inaczej zwane propagulami), czeS¢
w organizmie zywiciela. CatoS¢ sekwencji
rozwoju pasozyta w Srodowisku zewnetrz-
nym i w zywicielach, od jaja do postaci doro-
stej produkujacej jaja, nazywamy cyklem roz-
wojowym. Wsrod zywicieli bioracych udziat
w cyklu rozwojowym, wyrozniamy zywicieli
ostatecznych, w ktorych rozwijaja si¢ i zyja
dojrzale postaci pasozyta, oraz zywicieli po-
Srednich, w ktorych larwy pasozyta osiagaja
wlasciwy etap rozwoju, a do dalszego rozwo-
ju potrzebna jest zmiana zywiciela.
Obserwuje si¢ rozny stopien komplikacji
cyklu rozwojowego — od prostego rozwoju
od jaja do postaci dorostej, do wysoce skom-
plikowanego cyklu z przemiana pokolen.
Typowe cykle rozwojowe, prowadzace od
jaja do jaja, wystepuja u pasozytow wieloko-
morkowych. Organizmy jednokomoérkowe
wyksztalcity inny sposob krazenia w Srodo-
wisku. Czesto wykorzystuja one organizmy
krwiopijne jako wektory, ulatwiajace przeno-
szenie i rozprzestrzenianie stadiow inwazyj-
nych do innych zywicieli. W wektorach moze
si¢ odbywac czeS¢ procesu rozmnazania.
Cykle rozwojowe proste moga przebie-
ga¢ bez metamorfozy, jak np. u Monogenea,
lub z metamorfoza, jak np. u pasozytniczych
skorupiakow. U wiekszoSci Monogenea, kto-
re sa pasozytami ryb, z jaja znajdujacego
sic w Srodowisku zewnetrznym, rozwija si¢
orzesiona larwa, onkomiracydium. Larwa ta
aktywnie odszukuje zywiciela, osiedla si¢ na
nim, rosnie, dojrzewa, sklada jaja, a te wydo-
staja si¢ do Srodowiska zewnetrznego roz-
poczynajac nowy cykl (Ryc. 1A). Nicienie,
chociaz w rozwoju musza przejS¢ przez czte-
ry stadia larwalne przedzielone linka, moga
mie¢ jednego zywiciela. Przykladem moze
by¢ Ascaris lumbricoides (Ascaridida), po-
spolity pasozyt czlowieka. Jaja wydostaja si¢
z kalem na zewnatrz, w jaju larwa przecho-
dzi dwa linienia i osiaga inwazyjne stadium
L3. Kiedy czlowiek polknie inwazyjne jajo,
larwa uwalnia sie¢ z oslonki jajowej i rozwija
sic do postaci dorostej. ROwniez pasozytni-
cze widlonogi (Copepoda) maja rozwoj zto-
zony (metamorfoza niezupelna). Z jaja wyle-
ga si¢ larwa, ktora przechodzi przez kolejne
fazy larwalne wyznaczone przez kolejne li-
nienia, do postaci dorostej. W poréwnaniu
ze skorupiakami wolnozyjacymi, ktore, zanim

osiagna posta¢ dorosta, przechodza przez 5
stadiow nauplialnych i 5 stadiow kopepo-
dita oddzielonych linkami, u pasozytow na-
stepuje dluzszy rozw0j w jaju i zmniejszenie
liczby stadiow larwalnych, szczegOlnie na-
uplialnych. Na przyktad, wedlug PIASECKIEGO
(1995), u Caligus elongatus (Siphonostoma-
toida) wystepuje 8 stadiow oddzielonych lin-
kami: dwa stadia nauplius, kopepodit, cztery
stadia chalimus (postaci przyczepionych fila-
mentum do zywiciela, ale jeszcze nie dojrza-
tych ptciowo) i stadium adultus. Po kopulacji
doroste samce wkrotce gina. W tej grupie
stawonogow pierwszy kopepodit jest zawsze
stadium inwazyjnym (opanowujacym Zywi-
ciela). Wyczerpujace dane dotyczace proce-
su przystosowywania si¢ do pasozytnictwa
w tej grupie znalezé mozna w opracowaniu
KABATY (1981).

Inaczej proste cykle przebiegaja u Nema-
tomorpha (Ryc. 1B). W tej grupie pasozyt-
niczy tryb zycia charakterystyczny jest dla
stadium larwy, natomiast posta¢ dorosia zyje
w Srodowisku zewnetrznym.

Wsrod pierwotniakOw mozna znalezé
wiele przykladow cyklu z jednym zywicie-
lem, ale w czasie cyklu pasozyt przechodzi
podzialy (nieliczne lub liczne) na zmiane
z procesem plciowym. Stadiami inwazyjny-
mi sa spory, ktore zawieraja jedno- lub dwu-
jadrowa sporoplazme¢ i torebke biegunowa
z nicia biegunowa. Wydalane sa na zewnatrz
i umozliwiaja opanowanie zywiciela. Taki
cykl wystepuje na przyklad w podgromadzie
Coccidea (Apicomplexa).

W cyklach zlozonych wystepuje Kkil-

ku zywicieli: ostateczny, w ktorym pasozyt
POSTAC D
DOROSEA PRZYWRA GQRDMCED&ROSLA
MONOGENETYCZNA
ZYWICIEL
\ ZYWICIEL
Jajo LARWA GORDIAGEA

A Onkomiracydium B

Ryc. 1. Proste cykle rozwojowe

A. Cykl rozwojowy Monogenea, w ktorym postac¢ do-
rosta prowadzi pasozytniczy tryb zycia; B. cykl roz-
wojowy Nematomorpha z pasozytniczym stadium
larwy.
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osiaga dojrzatos¢ plciowa, i posredni (jeden
lub dwoch), w ktorych rozwijaja si¢ larwy.
U tasiemcow zyworodnych (Cyclophyllidea)
w macicy rozwija sie¢ onkosfera, zarodek
opatrzony szeScioma haczykami i otoczony
licznymi ostonkami embrionalnymi. Razem
z czlonami macicznymi onkosfery wydostaja
sie do Srodowiska zewnetrznego i tam albo
sa zjadane przez zywiciela posSredniego ra-
zem z czlonem (w Srodowisku ladowym),
albo po uwolnieniu si¢ z cztonow (w Sro-
dowisku wodnym). Zywicielami posrednimi
sa skorupiaki i inne bezkregowce. Zarodki
przechodza z jelita do jamy ciala, gdzie roz-
wijaja sie do stadium cerkoida (jest to ogol-
na nazwa dla drugiego stadium larwalne-
g0 W rozwoju tasiemcow, ktore moze miec
rozna budowe). Po dostaniu sie do zywicie-
la ostatecznego, tasiemiec osiaga dojrzatos¢
ptciowa (Ryc. 2). W przypadku tasiemcow
jajorodnych (Pseudophyllidea), na przyktad

TASIEMIEC DOROSLY

ZYWICIEL OSTATECZNY

Plerocaerkmd

Plerocerkus

Cysticerkus Cysticerkoid

2. ZYWICIEL POSREDNI 1. ZYWICIEL POSREDNI

Ryc. 2. Ztozone cykle rozwojowe tasiemcow,
w ktorych moze brac¢ udzial jeden lub dwoch
zywicieli posrednich.

Z jaja rozwija si¢ larwa onkosfera, ktora w zZywicie-
Iu posrednim moze sie¢ przeksztalci¢c w plerocerkoid
lub cysticerkoid. Larwy te rozwijaja si¢ w zywicielu
ostatecznym w posta¢ dorosta. W cyklach z dwoma
zywicielami, w drugim zywicielu posSrednim (rybie)
plerocerkoid przeksztalca sie w plerocerkus, a cy-
sticerkoid w larwe typu cysticerkus. Po zjedzeniu
zywiciela poSredniego przez kregowce, rozwija si¢
posta¢ dorosta tasiemca. (wg NIEWIADOMSKIE] i POJ-
MANSKIE] 2004).

Diphyllobothrium latum, ktory moze tez wy-
stepowac u czlowieka, jajo rozwija sie¢ w wo-
dzie, z niego wylega si¢ larwa koracydium.
Po zjedzeniu przez skorupiaka planktonowe-
go zarodek z szeScioma haczykami (tzw. he-
xacanth embryo) przechodzi do hemocelu,
ro$nie i osiaga nastepne stadium procerko-
ida. Zarazony skorupiak musi by¢ zjedzony
przez rybe, aby moglo si¢ rozwinaé nastep-
ne stadium larwalne — plerocerkoid. W jeli-
cie ssaka, zywiciela ostatecznego, rozwinie
sie posta¢ dorosta tasiemca. Inny tasiemiec,
Echinococcus multilocularis, ma cykl prze-
biegajacy catkowicie w warunkach ladowych
(Ryc. 3). Jego zywicielami ostatecznymi sa
lisy, rzadziej psy, a zywicielami poSrednimi
gryzonie, ktore zarazaja si¢ przez potkniecie
onkosfery. W watrobie gryzonia rozwija si¢
larwa typu cysticercus, ktora tworzy poOzniej
liczne bable wypelnione skoleksami tasiem-
cOw, powstajacymi przez paczkowanie. Lisy

Ryc. 3. Cykl rozwojowy tasiemca Echinococcus
multilocularis.

W jelicie lisa (rzadziej psa) (1) Zyje dorosta postac
tasiemca (2). Z jaj tasiemca powstaje onkosfera (3),
ktora po zjedzeniu przez gryzonia (5) przechodzi
do watroby (6) i tam osiaga stadium cysticerkus (7);
ma on postac¢ babla z ogromna liczba skoleksow (8).
Jesli gryzonia zje lis, skoleksy rozwina si¢ w doroste
tasiemce. Onkosfera moze si¢ tez zarazi¢ czlowiek
(4) (zywiciel posredni) (wg NIEWIADOMSKIE] i POJ-
MANSKIE] 2004).
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zarazaja si¢ zjadajac gryzonie. RoOwniez czto-
wiek moze byc¢ zywicielem poSrednim. Bable,
ktore rozwina si¢ po zjedzeniu onkosfery,
wywoluja u czlowieka niebezpieczna i bar-
dzo trudna do wyleczenia chorobe, echino-
kokoze wielojamowa. Cykle zlozone wystepu-
ja tez u nicieni. Na przyktad u Contracaecum
aduncum (Ascaridae), w jajach znajdujacych
sie w Srodowisku zewnetrznym, w otoczce
rozwija si¢ larwa, ktora przechodzi pierwsze
linienie. W pierwszym zywicielu poSrednim
(skorupiaki) w jelicie larwa zrzuca wylinke,
przechodzi do hemocelu i dalej si¢ nie roz-
wija. Dopiero w jelicie ryby planktonozernej
(drugi zywiciel posredni) przechodzi dwa
linienia i jako larwa L3 przedostaje sie do
krezki i tam si¢ otarbia. Dalszy rozwoj (linie-
nia i rozwoj postaci dojrzalej plciowo) jest
mozliwy w jelicie zywiciela ostatecznego,
ryby drapiezne;j.

Wsrod okresowych pasozytow zewnetrz-
nych, jakimi sa kleszcze, kolejne stadia roz-
wojowe (larwa, nimfa i posta¢ dorosta) kon-
taktuja sie z zywicielami na czas potrzebny
do nassania si¢. Larwy i nimfy Zywia si¢ na
drobnych ssakach, ptakach i gadach, a posta-
ci doroste na duzych ssakach. Przyktadu cy-
klu z trzema zywicielami (bydio dla postaci

PRZYWRA DOROStA

A ZYWICIEL OSTATECZNY

dorostej i rézne gryzonie dla larwy i nimfy)
dostarcza kleszcz Ixodes ricinus. Dwoch zy-
wicieli ma np. Hyalomma plumbeum. Larwa
po nassaniu si¢ pozostaje na ptaku, linieje
i przechodzi w stadium nimfy, ktéra dopiero
po nassaniu sie¢ odpada. Po przeksztatceniu
sic w posta¢ dorosta, napada na zywiciela
ostatecznego — bydlo. Tam nastepuje kopu-
lacja, a jaja skltadane sa do Srodowiska ze-
wnetrznego.

Najbardziej skomplikowane sa cykle
z przemianga pokolen, charakterystyczne
dla przywr (Digenea) (Ryc. 4) i niektérych
nicieni. W tych cyklach komplikuje si¢ roz-
woOj przywry, ktora oprocz pokolenia herma-
frodytycznego, zyjacego w kregowcu, ma tez
kilka pokolen rozmnazajacych si¢ partenoge-
netycznie (lub jak uwaza czeS¢ badaczy bez-
plciowo) w mi¢czaku. W jaju (w Srodowi-
sku zewnetrznym lub w macicy) rozwija si¢
urzesiona larwa miracydium. Jest to pierwsze
stadium dyspersyjne, ktore dostaje si¢ do zy-
wiciela aktywnie (penetruje przez powloki
ciala) albo zostaje razem z otoczka jajowa po-
tkniete. W hemocelu zywiciela (zawsze jest
to mieczak, w nielicznych przypadkach roz-
woOj nastepowal w pierScienicach), miracy-
dium dorasta i przeksztalca sie w sporocyste

> [da | [wiracyum |

s e N
: Miracydium
: Adoleskarie
Mezocerkarie na roslinach Sporocysta macierzysta
N Redia
ZYWICIEL PARATENICZNY Sporocysta
4{ potomna  macierzysta
Redia
; potomna
Metacerkarie
- < Cerkarie
ZYWICIEL POSREDNI ZYWICIEL PARTENIT

Ryc. 4. Cykl rozwojowy z przemiana pokolen u przywr.

Typowy cykl z trzema zywicielami przechodzi przez stadium larwalne miracydium (wychodzace do wody
lub potkniete z ostonka jajowa), ktore w mieczaku daje sporocyste macierzysta; kolejne pokolenia to sporo-
cysty potomne lub redie macierzyste i redie potomne; ostatnim etapem rozwoju sa cerkarie. Po opuszczeniu
slimaka cerkarie w zywicielach posrednich przeksztalcaja si¢ w stadium metacerkarii lub na roSlinach — ado-
leskarii; w zywicielu ostatecznym rozwija si¢ posta¢ dorosta. Cykle moga ulegac skroceniu przez eliminacje
stadium metacerkarii i odpowiadajacego jej zywiciela, lub wydtuzeniu przez dodatkowe stadium mezocerka-
rii i wlaczenie zywiciela paratenicznego (wg NIEWIADOMSKIE] i POJMANSKIE] 2004).
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macierzysta (jej larwa jest miracydium). Spo-
rocysta si¢ rozmnaza, a jej potomstwo (Spo-
rocysty potomne lub redie macierzyste, za-
leznie od grupy systematycznej), migruje do
trzustkowatroby mi¢czaka. Sporocysty potom-
ne nie maja ukladu pokarmowego, natomiast
w rediach macierzystych i kilku generacjach
redii potomnych, wystepuje dobrze wyksztal-
cone jelito i gardziel. (Pokolenia wystepujace
w Slimakach okreSlane sa zbiorcza nazwa par-
tenity). W sporocystach i rediach potomnych
rozwijaja si¢ larwy cerkarie — drugie stadium
dyspersyjne. Cerkarie charakteryzuja si¢
obecnoscia ogonka, narzadu larwalnego, kto6-
ry ulatwia poruszanie si¢ w Srodowisku ze-
wnetrznym, a takze moze stuzy¢ jako ochro-
na zagltebionego w nim ciala cerkarii. Tylko
w wyjatkowych przypadkach cerkaria nie
opuszcza zywiciela. Morfologicznie ciato cer-
karii ma juz wyraZznie cechy przyszlej postaci
dorostej (przyssawki, przewod pokarmowy,
itp.). Po opanowaniu nastepnego zywiciela
(bezkregowce lub kregowce, rzadziej otacza-
ja sie cysta na roSlinach wodnych, wtedy ich
zywicielami sa zwierzeta roSlinozerne), cer-
karia zwykle otacza si¢ cysta, roSnie i rozwija
do stadium metacerkarii, rOznie zaawansowa-
nej, ale niedojrzatej jeszcze piciowo mlodej
przywry. DojrzatoS¢ plciowa przywra moze
osiagna¢ wtedy, kiedy metacerkaria trafi do
przewodu pokarmowego zywiciela ostatecz-
nego (mozliwe sa wszystkie grupy kregow-
cow). W cyklach rozwojowych wigkszosci Di-
genea bierze udzial trzech zywicieli: mieczak,
w ktorym rozwija sie i rozmnaza kilka poko-
let sporocyst i redii, zywiciel poSredni, do
ktorego penetruje cerkaria przeksztalcajac si¢
w metacerkarie i zywiciel ostateczny, w kto-
rym konczy si¢ rozwoj przywry. Przykladem
moze by¢ pospolity pasozyt mew (Laridae),
przywra Diplostomum pseudospathaceum
(Diplostomidae) (Ryc. 5): z jaja w wodzie
rozwija si¢ miracydium, penetruje do Slima-
ka Lymnaea stagnalis, w Slimaku przeksztal-
ca sic w sporocyste macierzysta, ktora rodzi
sporocysty potomne; w sporocystach potom-
nych rozwijaja si¢ cerkarie opatrzone diugim
rozgalezionym ogonkiem, zwane furkocerka-
riami. Cerkarie wychodza ze Slimaka, atakuja
ryby, penetruja przez skore, a nastepnie bez-
posrednio albo przy pomocy krazenia krwi
osiedlaja si¢ w soczewce oka (w przypadku
rodzaju Diplostomum metacerkarie nie ota-
czaja sie cysta). JeSli zarazona ryba zostanie
zjedzona przez mewe, w jelicie cienkim roz-
wija si¢ posta¢ dorosta. Cykle z przemiana
pokolen podlegaly licznym modyfikacjom,

w ktorych nastepowala utrata zywicieli lub/
i stadiow rozwojowych, albo tez przeciwnie
wzbogacenie o dodatkowe stadia rozwojowe
oraz zywicieli paratenicznych, powodujacych
wydluzenie cyklu rozwojowego. Modyfikacje
te beda dokladniej omowione dale;j.

Inny typ cykli z przemiana pokolen wy-
stepuje u organizmoéw jednokomorkowych.
Pasozyt moze przechodzi¢ caly cykl, w kto-
rym na zmian¢ wystepuja podzialy i proces
plciowy, w jednym zywicielu (na przyktad
gregaryny — Apicomplexa). Moga tez wyste-
powac cykle zlozone z przemiana pokolen.
Jest to najczeSciej przemiana wielu pokolen
rozmnazajacych si¢ przez podzial oraz pro-
cesu plciowego. Proces plciowy zaczyna si¢
zwykle w zywicielu-kregowcu, a konczy sie
w bezkregowcu, w ktorym tez nastepuje na-
mnazanie si¢ sporozoitow. Zywicieli, w kto-
rych odbywa sie proces plciowy, uwaza sie
za ostatecznych, a tych, w ktorych nastepuje
rozmnazanie bezptciowe, jako poSrednich.

Ryc. 5. Cykl rozwojowy przywry Diplostomum
spathaceum.

W mewie (1) zyje dorosta posta¢ przywry (2); w ja-
jach rozwijaja si¢ miracydia (3), ktére wychodza do
wody, wnikaja do Slimaka (5), rozwijaja si¢ dalej da-
jac sporocyste macierzysta, ktora z kolei rodzi sporo-
cysty potomne (4). Cerkarie (6) opuszczaja sporocy-
ste, wychodza do wody, atakuja zywiciela posrednie-
go rybe (7), osiedlaja si¢ w oczach i przeksztalcaja
w metacerkarie (8). W mewie, ktora zje zarazona
rybe, rozwija si¢ posta¢ dorosta. (wg NIEWIADOMSKIE]
i POJMANSKIEJ] 2004).
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Ryc. 6. Cykl rozwojowy z przemiana pokolen u Myxobolus cerebralis.

W rybie odbywaja si¢ dwie fazy rozmnazania — przedsporogeniczna, w ktorej nastepuja liczne podzialy
w roznych tkankach (1 — nablonek, skora wlasciwa, ukltad nerwowy) i faza sporogenezy, ktora przebiega
w ukladzie szkieletowym (2) i daje na koncu oprocz komoérek wegetatywnych rowniez generatywne. Po po-
faczeniu jader generatywnych powstaje spora, ktoéra wydostaje si¢ do wody i opada na dno. Spora dostaje si¢
do jelita skaposzczeta (3), wychodzi z niej zarodek, wnika do komorek nablonka jelita (4), nastepuja podzia-
ly, nastepnie sporogeneza, a na koncu wyksztalcaja si¢ duze spory triactinomyxon, ktore ryba zjada razem

z planktonem.

W przypadku, kiedy zywicielami pierwotnia-
kow sa bezkregowce krwiopijne okreSla si¢
je mianem przenosicieli lub wektorow. Bez-
kregowce te w czasie pobierania krwi zmie-
niaja swoich zywicieli, a przy okazji przeno-
sza z zywiciela na zywiciela postaci inwa-
zyjne pierwotniakow, ktore si¢ w nich roz-
wijaja. Ten typ cyklu wystepuje na przyktad
u Haemosporidia. W przypadku Myxosporea
(Myxobolidae) przenosiciela zast¢puje prze-

kazywanie na drodze pokarmowej przy po-
mocy szczegoOlnej formy dyspersyjnej — spo-
ry triactinomyxon, na tyle duzej, ze jest ona
atrakcyjnym pokarmem dla ryby. W rybach
rozwijaja si¢ z niej drobne spory, ktore wy-
dalane sa na zewnatrz, a po opadnieciu na
dno zjadane sa przez skaposzczety. Z nich
rozwijaja si¢ w skaposzczetach inwazyjne dla
ryb spory triactinomyxon (Ryc. 6).

KOSZTY ZAMKNIECIA CYKLU ROZWOJOWEGO

Opanowanie zywiciela jest dla pasozyta
trudnym wyzwaniem. Ogromne iloSci pro-
pagul (jaj i larw roznych generacji) wyda-
lanych do S$rodowiska zewnetrznego oraz
larw otorbionych w zywicielach poSrednich,
ktore wchodza w skomplikowane sieci po-
karmowe, maja za zadanie osiagni¢cie wtaSci-
wych dla siebie zywicieli i zamkniecie cyklu
rozwojowego. Dwie sa drogi umozliwiajace
opanowanie zywiciela — czynna, kiedy larwy
aktywnie odszukuja zywiciela i penetruja do
jego ciala, albo bierna, kiedy pasozyt musi
by¢ zjedzony. Zjadane moga byC jaja z lar-
wami wewnatrz, larwy znajdujace sie¢ w zy-
wicielach posrednich oraz, rzadziej, larwy

upodobnione do organizmow stanowiacych
pokarm zywiciela. Zjadane sa przez zywicieli
wlasciwych i niewlaSciwych. Niezaleznie od
sposobu zarazenia, tylko w malym procencie
pasozyty odnosza sukces, osiagajac wiasci-
wy gatunek zywiciela; w wickszoSci ponosza
straty i to olbrzymie. Rozmiary tych strat wi-
doczne sa w badaniach, ktére prowadzil DRo-
NEN (1978) nad przywra Haematoloechus co-
loradensis, pasozytujaca u zab. Przez dwa ko-
lejne lata autor badal liczbe réznych stadiow
rozwojowych znajdujacych sie w 1 m?® wody
wybranego zbiornika. W wodzie znaleziono
odpowiednio (Srednio) 30240 lub 86400 jaj
ztozonych przez przywry. Sposrod larw, mi-
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racydiow, ktore rozwinely sie w tych jajach,
tylko Srednio 4,6 lub 8,4 opanowalo swoich
zywicieli — Slimaki Physa virgata. W genera-
¢ji sporocyst potomnych, ktore rozwinetly si¢
ze sporocysty macierzystej, rozwijaly sie cer-
karie. Ze Slimakow znajdujacych si¢ w bada-
nym obszarze, wyszto odpowiednio 1320 lub
2880 cerkarii, ktorych zadaniem bylo czynne
opanowanie wazek. Na tym etapie sukces
odniosto srednio 1,1 lub 3,0 cerkarii. Z me-
tacerkarii, ktore rozwinely sie w wazce, do
zywiciela ostatecznego dostalo si¢ i rozwine-
to srednio 0,01 lub 0,6 nowych przywr. Inne
badania prowadzil SUDARIKOV i wspotaut.
(1976). Autorzy badali cerkarie Diplostomum
spathaceum, ktore opuScily Slimaka w natu-
ralnym zbiorniku. Okazalo sie, ze tylko oko-
to 1% cerkarii udaje si¢ odszukac i wnikna¢
do zywiciela poSredniego (ryby). Sposrod
pozostatych prawie 99%, czeSC jest wyjadana
przez organizmy planktonozerne, czeS¢ trafia
do niewlasciwych zywicieli, czeS¢ po udanej
penetracji do zywiciela jest niszczona przez
jego silna reakcje obronna, inne gina zanim
odnalazly zywiciela, opadaja na dno i tam
wzbogacaja warstwe detrytusu. Zrodha i roz-
miary plodnoSci schistosom, a takze straty
przy poszukiwaniu i odnajdywaniu zywicie-
la omawia szerzej COMBES (1999). Schistoso-
my, afrykanskie rozdzielnoplciowe pasozyty
cztowieka, maja tylko jednego zywiciela po-
Sredniego, Slimaka. Rozmnazanie ma miejsce
w zywicielu posSrednim i w zywicielu osta-
tecznym: z jednego miracydium, ktore po
wyjSciu z jaja dostalo si¢ do Slimaka, moze
powsta¢ w ciagu kilku miesiecy od 100000
do 200000 cerkarii. Teoretycznie obliczono,
ze jedna para schistosom moze w ciagu 3-4

lat zycia ztozy¢ 1000000 jaj; gdyby kazde jajo
trafito do zywiciela, to kazda para moglaby
mie¢ 200 miliardow potomkow. Czynniki
zmniejszajace liczebnos¢ (powodujace stra-
ty) sa bardzo réznorodne: duza liczba jaj po-
zostaje uwi¢ziona w organizmie czlowieka
(powoduja chorobe zwana schistosomatoza);
duza czeS¢ jaj nie dostanie sie do wody, jeze-
li poziom higieny jest odpowiednio wysoki;
duza liczba cerkarii nie ma szans spotkania
czlowieka i penetracji przez skore; cerkarie
po penetracji gina na skutek dzialania reakcji
obronnych zywiciela, albo gubia si¢ w ukla-
dzie krwiono$nym; fakt, ze sa to przywry
rozdzielnopliciowe, powoduje, ze nie wszyst-
kie osobniki znajduja partnera przeciwne;j
plci, a przez to nie beda mialy mozliwosci
rozmnozenia sie. W rzeczywistoSci populacja
schistosom jest raczej stala w czasie, a jedna
para daje tylko dwoch potomkow.

Skale rozrodczosSci w innych grupach pa-
sozytow przyblizaja tez nastepujace dane:
w ciagu roku glista ludzka (Ascaris lumbrico-
ides) sktada 64 miliony jaj; rOwniez w ciagu
roku tasiemiec uzbrojony (Taenia solium),
pasozyt cztowieka, wytwarza 80 milionow jaj;
czlowiek zarazony pelzakiem czerwonki (En-
tamoeba histolytica) wydala kazdego dnia
do 50 milionéw cyst inwazyjnych. Zwi¢ksze-
nie plodnoSci mozna tez osiagnad, jak u nie-
ktorych tasiemcoOw poprzez zwickszenie licz-
by cztonoéw i liczby ukladow rozrodczych
w kazdym czlonie. Na przykiad, u tasiemca
z rodzaju Tetragonoporus, pasozyta waleni,
strobila sktada si¢ z okolo 45000 progloty-
dow, a w kazdym z nich znajduje si¢ kilka
uktadow rozrodczych meskich i zefiskich.

ZAMKNIECIE CYKLU ROZWOJOWEGO

W zamykaniu cyklu rozwojowego wazna
role odgrywa sposob transmisji pasozyta z zy-
wiciela do zywiciela. Mozna wyr6zni¢ piec
sposobOw transmisji: przez aktywne odszuka-
nie i penetracje, przez bezposSredni kontakt,
przez konsumpcje, przez przenosicieli oraz
przez transmisje bezposrednia.

Aktywne stadium inwazyjne moze
si¢ przyczepia¢ do zywiciela, albo przenikac
przez pokrywy ciala. Jest to sposOb mniej
pospolicie stosowany, niz zarazenie przez
konsumpcje, i wystepuje czeSciej u pasozy-
tow zewnetrznych niz wewnetrznych. Na
przyktad, ptywajaca larwa Monogenea, onko-
miracydium, przyczepia sie do powierzchni

ciala zywiciela, glownie ryb. Aktywne stadia
inwazyjne (miracydium i cerkaria) wystepu-
ja u wiekszoSci przywr (Digenea), roéwniez
aktywne larwy wystepuja w niektorych gru-
pach nicieni (Nematoda) i wsrod roznych
grup pasozytniczych stawonogow.

Proces odszukiwania i penetracji jest bar-
dzo stabo poznany, dlatego tez cenne sa ba-
dania prowadzone w latach 90. XX w. przez
Haasa i jego wspotpracownikow (HAAS 1994,
HAAS i wspotaut. 1995). Obserwowali oni
penetracje dwoch stadiow transmisyjnych
u przywr — miracydiow i cerkarii. Organi-
zmy te maja dlugos¢ zycia ograniczona przez
wyczerpanie si¢ zapasowych substancji od-



28 KATARZYNA NIEWIADOMSKA

zywczych. Zwykle wynosi ona od kilku do
kilkunastu godzin (miracydia) lub jeden do
dwoch dni (cerkaria). Autorzy obserwowali,
ze miracydia Schistosoma japonicum opusz-
czaly jaja w tym czasie, kiedy w poblizu po-
jawial sie¢ zywiciel. Stwierdzili, ze wokot zy-
wiciela (Slimaka), wystepuje obszar ztozony
z substancji chemicznych o wyraznym gra-
diencie. Miracydia, trafiajac do tego obsza-
ru, poruszaja sie wzdluz zwiekszajacego si¢
sygnalu chemicznego, wchodza w kontakt
z cialem Slimaka i, jeSli jest to gatunek wta-
Sciwy, rozpoczynaja penetracje, w czasie kto-
rej zrzucaja urzesiony nabtonek.

Inaczej jest w przypadku cerkarii. Po
opuszczeniu Slimaka cerkarie oddalaja si¢ od
niego kierujac sie w strone, gdzie moga na-
potka¢ odpowiedniego zywiciela. Szybkos¢
poruszania si¢ cerkarii nielicznych zbada-
nych gatunkéw wynosita 0,8 do 25,9 mm/s i
zalezala od temperatury. W fazie rozprasza-
nia wazne sa takie czynniki, jak grawitacja,
prad wody, Swiatlo, temperatura, zawartos¢
jondw w otoczeniu. Kiedy cerkarie znajda
si¢ w przestrzeni aktywnej zywiciela, reaguja
réwniez na bodzce pochodzace od zywiciela,
jak cief lub ruch wody.

Dokladniej proces opanowywania zywi-
ciela przeSledzimy na przykladzie cerkarii
Diplostomum  paseudospathaceum. Ruch
cerkarii w wodzie sktada si¢ z fazy aktywnej,
w czasie ktorej cerkaria plynie w okreslo-
nym kierunku lub wykonuje ruchy pionowe,
i z fazy spoczynkowej, kiedy opada na roz-
tozonych ramionach furki. W fazie aktywnej
moze pltynac z predkoscia 1,6-8,9 mm/s. Cer-
karia porusza si¢ dzieki ruchom ogona skie-
rowanego do przodu. Jesli pojawi si¢ cien, to
wprawdzie cerkaria reaguje zahamowaniem,
jesli jest w fazie ruchu, lub pobudzeniem,
jesli jest w stanie spoczynku, jednak ten bo-
dziec nie ma wyraznego zwiazku z poszuki-
waniem zywiciela. Wazne s3a drgania wody
lub dotyk. Wtedy nastepuje dlugi okres ply-
wania i przyczepianie si¢ do kazdego napo-
tkanego substratu. Pierwszy kontakt z ryba
nie jest specyficzny, poniewaz cerkaria re-
aguje tez na wszechobecny dwutlenek we-
gla. Cerkaria kontaktuje si¢ z ryba najpierw
z pomoca ogonka, a nast¢pnie dochodzi do
kontaktu ciala cerkarii opatrzonego przy-
ssawkami. W rozpoznawaniu zywiciela bio-
ra udzial liczne i réznorodne (13 réznych
typow, patrz CZUBAJ i NIEWIADOMSKA 1996)
zakonczenia zmystowe, znajdujace si¢ na fur-
ce, na ogonku i na ciele cerkarii w okolicy
otworu gebowego. Do tego, aby pozostac

na zywicielu pobudzaja cerkari¢ bardziej
specyficzne sygnaly chemiczne niz w chwili
pierwszego kontaktu. W procesie penetracji
stymulatorami moga by¢ kwasy ttuszczowe,
glikoproteiny i kwasy sjalowe. Choc¢ dane sa
wciaz jeszcze bardzo ograniczone, wskazuja,
ze w zachowaniu cerkarii wystepuja sekwen-
cje faz, ktorych wzorce ruchu sa niezaleznie
okreslone przez szczegolne bodzice Srodowi-
skowe i zywicielskie.

Transmisja przez kontakt ma miejsce
wtedy, kiedy w czasie bliskiego kontaktu mie-
dzy zywicielami pasozyt przechodzi z osobni-
ka zarazonego na niezrazonego tego samego
lub innego gatunku. Dobrym przykladem jest
Parasymphylodora markewitschi. W Slimaku
Bithynia temitaculata rozwijaja sie bezogono-
we cerkarie, zwane cercarieum. Zywicielem,
w ktorym rozwina sie metacerkarie otoczone
cysta jest Slimak Lymnaea limosa. Cerkariea
wychodza na zewnatrz ciala Slimaka, gro-
madza si¢ na jego czulkach i wyczekuja na
dogodna okazje. Bithynia przemieszcza si¢
z czulkami wysunietymi do przodu, a kiedy
zetknie sie z przechodzacym Slimakiem L. /i-
mosa, larwy pasozyta przyczepiaja sie do nie-
go silnymi przyssawkami, penetruja w glab
ciala i otaczaja sie cysta. Zywiciel ostateczny
(ryba) zaraza si¢ zjadajac metacerkarie razem
ze Slimakami.

Transmisja przez konsumpcje odbywa
sie dzieki wlaczeniu pasozyta w sieci pokar-
mowe. Jest to droga bardzo szeroko wyko-
rzystywana przez wiele grup robakow (hel-
mintow). Potykane sa postaci larwalne znaj-
dujace si¢ w Srodowisku zewnetrznym (lar-
wy inwazyjne w jaju lub larwy wolnozyjace),
postaci larwalne otorbione w zywicielach po-
Srednich lub postaci larwalne znajdujace si¢
na roSlinach. Zjedzone tak pasozyty osiedlaja
sie w przewodzie pokarmowym, migruja do
jamy ciata lub innych narzadéw, otaczaja si¢
cysta (albo zywiciele dodatkowo wytwarzaja
wokot nich kapsulki) i w takim stanie ocze-
kuja na zjedzenie przez nastepnego zywicie-
la, a na koncu przez zywiciela ostatecznego.

Szczegollnie interesujacy, cho¢ rzadki,
sposob zachety do konsumpcji ma charak-
ter mimikry. Cerkarie niektorych przywr
upodobniaja si¢ do organizmow, ktorymi zy-
wia sie ich zywiciele (Ryc. 7). Na przyktad
Azygia lucii, pasozyt ryb drapieznych, giow-
nie szczupaka, ma ogromny ogon, w ktorym,
w specjalnej jamie, znajduje sie ciato cerka-
rii. Szerokie platowate furki poruszaja ogo-
nem. Cerkarie przypominaja plywajaca larwe
owada, ktora chetnie zjadaja mtode szczupa-
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Ryc. 7. Przyktady mimikry u réznych rodzajow
cerkarii.

11i2 — Azygia, 3 i 4 — Gorgodera, 5 — Rhipidoco-
tyle, 6 — Halipegus (wg NIEWIADOMSKIE] i wspolaut.
2001).

ki. W jelicie szczupakow cialo cerkarii rozwi-
ja si¢ do stadium dojrzalego ptciowo. Cerka-
rie Rhipidocotyle campanula podobne sa do
skorupiakow dzieki szerokim i grubym ra-
mionom otaczajacym cialo w czasie opadania
cerkarii na dno. Sa one zjadane przez rozine
gatunki ryb karpiowatych, w ktorych osiedla-
ja si¢ w poblizu jamy gebowej, otaczaja cysta
i przechodza w stadium metacerkarii. Postac
dojrzata plciowo rozwija si¢ dopiero w jeli-
cie ryb drapieznych.

Transmisja przez wektory wystepuje
przewaznie wsrod pierwotniakéw, choc¢ tak-
ze wsrod nicieni. Przenosicielami (wekto-
rami) sa przewaznie stawonogi krwiopijne,
ktore przy okazji pobierania krwi pobieraja
rowniez pasozyty; po jakim$ czasie, potrzeb-
nym do przejScia okreSlonej fazy rozwojo-
wej, przy nastepnym positku przenosza go
do innego zywiciela. W ten sposOb komary
z rodzaju Anopheles przenosza pierwotniaki
z rodzaju Plasmodium, powodujace malarie,
meszki (Simulium) przenosza nicienie z ro-
dzaju Onchocerca, ktore powoduja onchocer-
koze, czyli Slepote rzeczna, muchy tse-tse (ro-
dzaj Glossina) przenosza pierwotniaki z ro-
dzaju Trypanosoma wywolujace Spiaczke.
Wektorami moga by¢ tez krwiopijne pijawki,
ktore przenosza Swidrowce ryb i plazow.

Transmisja bezposrednia odnosi si¢
do tych przypadkow, kiedy pasozyt jest prze-

noszony z zywiciela na jego potomstwo. Jest
to tak zwany transfer pionowy. Ten sposoéb
transmisji czesto wystepuje u ssakow i jest
zwiazany z mozliwoscia przenikania larw
helmintow do lozyska albo do przewodow
mlecznych sutkéw. Dobrze poznana jest ta
droga zarazenia u Toxocara canis, nicieni
pasozytujacych u pséw. Larwy L2 jesli trafia
do przewodu pokarmowego samicy, przez
krazenie duze roznoszone sa po calym orga-
nizmie i osiedlaja sic w mi¢Sniach, réznych
narzadach, w tkance tluszczowej. W czasie
ciazy hormony pobudzaja do migracji larwy
osiadlte w tkankach. Larwy ponownie wcho-
dza do ukladu krazenia, przechodza przez
tozysko, wchodza do ptodu i gromadza sie
w watrobie. Po urodzeniu si¢ szczeniecia, lar-
WY rozpoczynaja nowy okres migracji przez
ptuca trafiaja do przewodu pokarmowego.
Larwy przechodza kolejne linienia (L3 i L4)
i osiagaja dojrzatoS¢ ptciowa. Bliski gatunek
Toxocara cati, pasozyt kotow, tez moze sie
zaraza¢ od matki, ale w tym przypadku lar-
wy L, pobudzone hormonami wedruja do
gruczotow mlecznych. Kocieta zarazaja si¢
juz po urodzeniu przez mleko matki. Podob-
nie moze nastepowal zarazenie potomstwa
zywiciela w przypadku Alaria wmarcianae,
digenetycznej przywry z rodziny Diplostomi-
dae. Jej zywicielem jest szop pracz (Procy-
on lotor). Kiedy samica szopa zje zywiciela,
w ktorym znajduja si¢ mezocerkarie A. mar-
cianae, opuszczaja one przewod pokarmowy
i poprzez uklad krwionoSny przedostaja si¢
do pluc, a nastepnie do gruczoté6w mlecz-
nych. W tym czasie mezocerkaria przechodzi
rozwoj do stadium metacerkarii. Kiedy ose-
sek zaczyna ssa¢ mleko, pasozyt razem z mle-
kiem dostaje si¢ do przewodu pokarmowego
i tam osiaga postac¢ dojrzatej przywry. Droga
transowarialna, jako jeden ze sposobow lub
jedyny sposob, wykorzystywana jest przez
pierwotniaki, np. Microsporidia, a wsrod
nich Nosema granularis. Niewielka liczba
merozoitow (stadium w cyklu rozwojowym,
ktore powstaje na skutek wielokrotnego jed-
noczesnego podziatu schizonta, wnika do
komorek zywiciela lub przeksztatca si¢ w ga-
mety) przechodzi u mlodych zwierzat do
tkanki gonad. Tam nast¢puje sporogeneza
i zarazenie oocytow. Potomstwo zywiciela,
ktore sie z nich rozwinie, jest zarazone pa-
sozytem. W przypadku pierwotniakOw cze-
sto wystepuje zarazenie mieszane: pionowe
— przez tozysko lub siare, i poziome — inwa-
zyjnymi formami pochodzacymi od innego
zywiciela.
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W niektorych przypadkach do transmisji
bezposredniej wykorzystane zostaje drapiez-
nictwo. Najbardziej znanym przykladem sa
nicienie z rodzaju Trichinella. Larwy znajdu-
jace sie¢ w migsie ofiary (tzw. mieSniowe L1),
kiedy dostana si¢ do jelita drapieznika, wcho-
dza do komorek nablonka jelita i tam prze-
chodza szybki rozwoj przez stadia L2, L3, L4
do dorostych samcoéw i samic; po zaptodnie-
niu samica rodzi larwy (tzw. new born larvae
L1), ktore przedostaja si¢ do mieSni szkiele-
towych. Zywiciel wytwarza wokot nich gruba
kapsute, w ktorej pozostaja diugi czas zywe
i inwazyjne. Dalszy ich rozwoj jest mozliwy
dopiero wtedy, kiedy ich zywiciel zostanie
pozarty przez drapieznika. Warto pamictac,
ze jeden z gatunkow, Trichinella spiralis,
pasozyt przede wszystkim Swini domowej,
stanowi powazne zagrozenie dla zdrowia
cztowieka, jesli do konsumpcji trafi zarazone
mieso (Ryc. 8).
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Ryc. 8. Transmisja bezpoSrednia u nicieni I7i-
chinella spiralis.

Larwy mieSniowe (ML1) uwalniaja si¢ w jelicie (1)
z torebki zywicielskiej, wchodza do komorek na-
btonka jelita (2), przechodza szybki rozwoj przez sta-
dia L2, L3, L4, do dojrzalych samcéw i samic. Samice
rodza larwy L1, ktore penetruja do miesni szkieleto-
wych (3), gdzie zywiciel otacza je torebka.

WARUNKI KONIECZNE DO SPOTKANIA PASOZYTA I ZYWICIELA

Zeby zarazenie moglo nastapié, konieczne
jest spotkanie pasozyta i zywiciela w tym sa-
mym siedlisku i w tym samym czasie.

PASOZYTY I ZYWICIELE WYSTEPUJA W TYM
SAMYM SIEDLISKU

Zarowno bierny, jak i czynny kontakt
z zywicielem wymaga wystepowania obu
sktadnikow przysztego ukladu pasozyt-zywi-
ciel w tym samym areale i w tym samym Sro-
dowisku. Rozmieszczenie pasozyta jest wyraz-
nie ogniskowe, a ogniska wystepuja przewaz-
nie w miejscach w poblizu gniazdowania lub
zerowania zywiciela. Takim dos¢ dolegliwym
sprawdzianem ogniskowoSci zarazenia moze
by¢ swiad plywakoéw, krotkotrwala choroba
wywolywana przez cerkarie doSC¢ pospolite-
go gatunku przywry Trichobilharzia ocella-
ta (Schistosomatidae). W jeziorach, w miej-
scach gdzie hodowane sa kaczki domowe
i pltywaja kaczki dzikie, Slimaki Lymnaea
stagnalis sa w wysokim procencie zarazone
tym gatunkiem pasozyta. Ze Slimakow wy-
chodza ogromne iloSci cerkarii, ktore, poszu-
kujac ostatecznego zywiciela, penetruja do
roznych organizmow statlocieplnych, w tym
tez do czlowieka, ktory w tym miejscu zazy-
wa kapieli. Cerkarie powoduja bolesny swiad
skory, jednak pasozyt rozwinac sie nie moze.
W innych miejscach kapielowych, daleko od

nagromadzenia kaczek (od ogniska zaraze-
nia), Slimaki sa niezwykle rzadko zarazone
i ptywakom Swiad nie grozi.

Obecno$¢ pasozyta i zywiciela w tym sa-
mym siedlisku osiaga niekiedy wysoki sto-
pien dopasowania. Mozna to zilustrowac
(patrz GRABDA-KAZUBSKA 1969) na przykladzie
cerkarii dwoch gatunkéw przywr z rodzaju
Opisthioglyphe (Plagiorchiidae), pasozytow
zab. Cerkarie jednego z nich, O. rastellus, po
wyjSciu ze Slimaka (Galba palustris) opadaja
na dno lezac w pozycji spoczynkowej. Kiedy
kijanki Rana temporaria przepltywajac wpra-
wiaja wode w ruch, cerkarie natychmiast
staja si¢ aktywne; ptyna one w kierunku ki-
janek trzymajacych si¢ blisko dna, gdzie zwy-
kle zeruja, penetruja przez otwor gebowy
i skrzelowy, tworzac cysty na nabtonku jamy
gebowej. Po paru dniach cysty odrywaja sig,
kijanka je przelyka i przywra rozwija si¢ da-
lej. Cerkarie drugiego gatunku, O. ranae, roz-
wijaja sie w blotniarce, Lymnaea stagnalis;
po wyjsciu ze Slimaka ptyna pod powierzch-
ni¢ wody, gdzie oczekuja na pojawienie si¢
dorostej zaby. Drgania wody, ktore powodu-
je zaba poruszajac podgardlem, sa bodZcem
uaktywniajacym cerkarie. Plyna one w tym
kierunku, przedostaja si¢ do jamy gebowej
zaby i przelyku i tam w nabtonku otaczaja
si¢ cysta. Sa potem potykane razem ze ztusz-
czonym nablonkiem, a w jelicie rozwija si¢
postac dorosta.
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Do tej grupy przystosowan mozna tez za-
liczy¢ zjawisko obserwowane u onkosfer nie-
ktorych tasiemcOw. JARECKA (1961) zauwazy-
fa, ze jesli rozne gatunki maja tych samych
zywicieli poSrednich, ich onkosfery maja po-
dobny ksztatt i wielkoS¢ (Ryc. 9). Onkosfery
duze i kuliste (np. Hymenolepis compressa,
Diploposthe laevis, Fimbriarioides interme-
dia) zjadane sa przez duze litoralne gatunki
Copepoda (np. Acanthocyclops viridis). Inne
onkosfery (np. Anomotaenia ciliata, Hyme-
nolepis furcifera) sa drobne i staja sie¢ pokar-
mem malych gatunkéw Cladocera. Onkosfe-
ry z otoczkami wyciagnietymi na biegunach
w dlugie pojedyncze lub potréjne wyrostki,
sa pokarmem malzoraczkow (np. Cypridop-
sis vidua, Cyclocypris laevis). Te wyrostki
zatrzymuja onkosfery na roslinach wodnych,
wsrod ktorych matzoraczki zeruja. Natomiast
duze i cig¢zkie pakiety onkosfer opadajace na
dno, staja si¢ pozywieniem zerujacych tam
Oligochaeta i Amphipoda. Modyfikacje jaj
umozliwiaja wystepowanie pasozyta w tym
samym miejscu, co zywiciel.

PASOZYT I ZYWICIEL WYSTEPUJA W TYM SAMYM
CZASIE

Do spotkania zywiciela i pasozyta koniecz-
ne jest pojawianie si¢ w tym samym czasie.
Szczytowa forme¢ synchronizacji osiagnely
nicienie z rodziny Filariidae (z rzedu Spiruri-
da), pasozyty ssakow. Nicienie te zyja w ukla-
dzie krwiono$nym i limfatycznym, w wielu
innych tkankach, a takze w plucach, jamie
ptucnej réznych grup kregowcow z wyjat-
kiem ryb, a takze w workach powietrznych
ptakéw. Dojrzata samica rodzi larwy, tak zwa-
ne mikrofilarie, otoczona cienka otoczka, kto-
ra szybko peka i larwy dostaja sie do krwi.
Opanowanie nowego zywiciela jest mozliwe
tylko z pomoca przenosicieli (wektorow),
ktorych role petnia owady krwiopijne. W cia-
gu dnia mikrofilarie przebywaja w narzadach
potozonych gtebiej, gtownie w ptucach. Aby
umozliwi¢ kontakt z przenosicielem, pojawia-
ja si¢ wieczorem w krwi obwodowej. Zwykle
czas pojawiania sie jest dopasowany do naj-
wickszej aktywnoSci przenosiciela, odpowied-
niego dla danego gatunku mikrofilarii. Kiedy
przenosicielami sa komary z rodzaju Culex
lub Aédes, jak w przypadku afrykanskiego
gatunku W. bancrofti, mikrofilarie groma-
dza sic w naczyniach skornych wieczorem.
W ciggu dnia 99% mikrofilarii znika z krwi
obwodowej. Mikrofilarie pacyficznej (poline-

Ryc. 9. Adaptacje morfologiczne niektorych on-
kosfer tasiemcow, ulatwiajace kontakt z zywi-
cielem.

1 — Diorchis nyrocae, 2 — Diorchis ransomi, 3 —
Aploparaksis furcigera, 4 — Hymenolepis compressa,
5 — Hymenolepis abortiva (Wg JARECKIE] 1961)

zyjskiej) odmiany Wuchereia bancrofti gro-
madza sie¢ w krwi obwodowej w dzien, bo
wtedy aktywny jest ich przenosiciel, Aédes
pseudoscutellaris. Podobnie mikrofilarie Loa
loa obecne sa we krwi w dzien, co si¢ wiaze
z aktywnoscia jej zywiciela, baka z rodzaju
Chrysops. Mikrofilarie moga si¢ tez pojawiac
w krwi obwodowej w nocy, odpowiednio
do wystepowania ich zywiciela, komara z ro-
dzaju Aédes. Obserwowano tez dwukrotna
koncentracj¢ mikrofilarii we krwi w ciagu
doby (rano o godzinie 6 i wieczorem o 18)
w przypadku gryzoni zarazonych Litomoso-
ides carinii.

Podobnie rytmicznie zachowuja si¢ cerka-
rie przywr z rodzaju Schistosoma, groznych
pasozytow czlowieka (S. masoni wywotuje
schistosomatoze¢, zwana tez bilharcjoza jelito-
wa), zwierzat kopytnych i gryzoni. Zywiciela-
mi tych przywr sa Slimaki ptucodyszne z ro-
dzaju Biomphalaria. Po opuszczeniu Slimaka
cerkarie zyja okoto doby i w tym krotkim
czasie powinny odszukac i wniknac¢ do zywi-
ciela ostatecznego, ktorym poza czlowiekiem
moga byC tez gryzonie. Gatunki pasozytuja-
ce u czlowieka (8. haematobium, S. inter-
calatum, S. mansoni) wychodza ze Slimaka
w ciagu dnia (miedzy godzina 11 a 15); cer-
karie gatunkow pasozytujacych u kopytnych
(S. bovis i S. curassoni) opuszczaja Slimaka
wczesSnie rano; moga tez, jak u S. margrebo-
wiei wystepowal dwa szczyty emisji cerkarii
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— o Swicie i o zmroku; w jeszcze innej porze,
bo na poczatki nocy, wychodza ze Slimaka
cerkarie gatunkOw pasozytujacych u gryzo-
ni (S. rodhaini). Zré6znicowanie czasu emisji
cerkarii odpowiada porom najlepszego kon-
taktu przenosicieli z zywicielami.

RytmicznoS¢ obserwuje si¢ tez wsrod
pierwotniakow (Haemosporidia). Wiaze si¢
ona z synchronicznym schizogamiczym po-
dzialem komorek pasozyta. W rodzaju Pla-
smodium wykryto gatunki, ktore maja cykle
24-godzinne (np. P. knowlesi), 48-godzin-
ne (np. P. cynomolgi) i 72-godzinne (np. P.
malariae). Te podzialy moga nastepowacl
w poludnie, wczeSnie rano lub o poéinocy.
Rytmicznej schizogonii bezptciowych form
pasozyta towarzyszy podobny cykl infekcyj-
nosci gametocytow.

Inny typ dopasowania w czasie wystepu-
je w cyklach rozwojowych, w ktorych tylko
przez krotki moment wystapia warunki do
zamknie¢cia cyklu rozwojowego. Przywra He-
ronimus mollis, przedstawiciel rodziny He-
ronimidae, zyje w plucach zolwia. W czasie,
kiedy zOlw jest w stanie snu zimowego jaja
zbieraja si¢ w macicy przywry, a w nich roz-
wijaja si¢ miracydia, ktore opuszczaja otocz-
ki jajowe. Wczesnym latem przywry wedruja
przez tchawice do jamy gebowej zotwia. Kie-
dy zotw kontaktuje si¢ z woda, cialo przywry
peka, miracydia wysypuja sic do wody, a na-

stepnie penetruja do Slimaka, Physa integra.
W Slimaku rozwijaja si¢ rozgatezione sporo-
cysty, a w nich cerkarie, ktore nie wychodza
i nie otaczaja si¢ cysta. Zotwie zarazaja sie
zjadajac Slimaki. W jamie gebowej zotwia lub
w gornych drogach pokarmowych cerkarie
wychodza ze Slimaka i przez tchawice wedru-
ja do pluc. Inny gatunek przywry, Acertode-
xtra amiuri (Cryptogonimidae), zyje w jajni-
ku ryb, zebacza (Ictaluridae). Kiedy pasozyty
sa jeszcze mlode, wchodza do rozwijajacych
sie jaj ryby, gromadza jaja w macicy i czekaja
do momentu, kiedy ryba sklada ikre. W wo-
dzie przywry uwalniaja si¢ z ikry, ich ciato
peka, jaja wysypuja si¢ do wody.

W cyklach rozwojowych wszystkich grup
pasozytniczych wystepowa¢ moga modyfi-
kacje ulatwiajace zamkniecie cyklu rozwojo-
wego. Moga one prowadzi¢ do skracania lub
wydluzania cyklu rozwojowego. W pierw-
szym przypadku wiaze si¢ to z eliminacja
niektorych zywicieli, zmniejszeniem liczby
stadiow larwalnych lub pokolen (u przywr),
a takze ze skroceniem okresu spedzanego
poza organizmem zywiciela. Drugi kierunek
modyfikacji prowadzi do wydluzenia cy-
klu, przez zwigkszenie liczby zywicieli, oraz
w niektorych cyklach réwniez do wyksztal-
cenia si¢ dodatkowej postaci larwalnej — me-
zocerkarii.

MODYFIKACJE CYKLU ROZWOJOWEGO

Eliminacja zywicieli moze dotyczy¢ zy-
wicieli posSrednich lub ostatecznych, niekie-
dy moga zosta¢ wyeliminowani nawet obaj
zywiciele (porownaj warianty cyklu rozwo-
jowego przywr diagenetycznych na Ryc. 3).
W przypadku przywr jednak eliminacji nie
podlega pierwszy zywiciel — mieczak. Elimi-
nacja zywiciela poSredniego widoczna jest
w omawianych juz cyklach rozwojowych
dwoch gatunkow przywr, pasozytow zab,
Opisthioglyphe ranae i O. rastellus. Opusz-
czajace Slimaki cerkarie wchodzily do otwo-
row gebowych, w pierwszym przypadku zab,
w drugim kijanek zab. W jamie gebowej pod
Sluzowka przeksztatcaly sic w metacerkarie,
ktore po ztuszczeniu razem z nablonkiem
i potknieciu dostawaly sie do jelita, gdzie
dalej si¢ rozwijaly i osiagaly dojrzalos¢ picio-
wa. Cykle rozwojowe obu gatunkéw przywr
ulegly skroceniu, a zaba, czy kijanka, pelnia

w nich jednoczes$nie funkcje zywiciela po-
Sredniego i ostatecznego.

Skracanie cyklu moze prowadzi¢ przez
eliminacje zywiciela ostatecznego, a nastep-
nie posredniego do cyklu z jednym zywicie-
lem. Ten kierunek ewolucji mozna przesle-
dzi¢ na przykladzie trzech gatunkéw przywr
z rodzaju Paralepoderma (Plagiorchiidae).
Jeden z nich, P. cloacicola, ma normalny
cykl rozwojowy z udzialem trzech zywicie-
li: slimaka Planorbis planorbis (zywiciela
cerkarii), kijanki i doroslego plaza (zywicie-
le metacerkarii) oraz weza z rodzaju Natrix
(zywiciel ostateczny). Metacerkarie tego ga-
tunku maja dos¢ dobrze rozwinicte gonady
a u starszych osobnikOw mozna niekiedy
obserwowac tworzenie si¢ jaj. Jednak roz-
woj przywry konczy sie dopiero w zywicielu
ostatecznym, gdzie zaczyna si¢ intensywna
produkcja jaj. Drugi gatunek, P. brumpti, ma
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cykl skréocony do dwoch pierwszych zywicie-
li — Slimaka Planorbis planorbis oraz zaby
i ptazow dorostych. Metacerkarie rozwijajace
si¢ w plazach dojrzewaja piciowo i produku-
ja duze iloSci jaj zdolnych do rozwoju. Jesli
metacerkarie zostana potkniete przez weza
pozostaja w kloace, ale si¢ nie rozwijaja. Taki
wczesniejszy etap dojrzewania ptciowego na-
zywamy progeneza. Trzeci gatunek, P. proge-
neticum, rozwija si¢ do stadium progenetycz-
nej metacerkarii juz w pierwszym zywicielu,
slimaku Planorbis planorbis. Cerkarie nie
opuszczaja Slimaka, otaczaja si¢ cysta, docho-
dza do dojrzatoSci ptciowej i zaczynaja pro-
dukowac jaja. GRABDA-KAZUBSKA (1975), ktora
badata te cykle rozwojowe uwaza, ze P. pro-
geneticum, nie jest samodzielnym gatunkiem,
a tylko modyfikacja w cyklu rozwojowym
P. brumpti. Inny progenetyczny gatunek,
Metorchis progenetica, z rodziny Opisthor-
chiidae, rOwniez osiaga dojrzaloS¢ plciowa
juz w pierwszym zywicielu, mieczaku, eli-
minujac pozostalych zywicieli. Podobnie jak
w przypadku P. progenetica, jaja wydostaja
sie do wody dopiero po Smierci Slimaka.
Redukcja stadiow rozwojowych doty-
czy liczby pokolen rozwijajacych sie w S§li-
maku oraz (rzadziej) moga by¢ wylaczone
niektore stadia rozwojowe. W cyklu rozwojo-
wym charakterystycznym dla rodzaju Leuco-
chiloridium (Leucochloridiidae) caly rozwoj
do stadium metacerkarii odbywa sie¢ w S§li-
maku. Z miracydium rozwija si¢ rozgaleziona
sporocysta, od ktorej odchodza dlugie nit-
kowate wyrostki przechodzace w palczaste
barwne worki, siegajace w gltab czulkéw Sli-
maka. Formujace si¢ w sporocysScie zarodki
wchodza w nitkowate przewody i w trakcie
przesuwania si¢ przez nie przechodza caly
rozwoj i wchodza do workéw jako miodocia-
ne metacerkarie. W miar¢ jak metacerkarie
si¢ nagromadzaja i wypelniaja worek sporo-
cysty, tworzy si¢ na ich powierzchni gruba
cysta. Barwny desein na workach sporocysty
i pulsujace ruchy zachecaja ptaki do zjadania
worka, ktory przypomina larwe owada.
Inaczej skrocenie cyklu przebiega w ro-
dzinie Cyclocoelidae. Skltadane przez przywry
jaja maja wewnatrz miracydium, a w nim
rozwinieta mloda redie. W wodzie miracydia
opuszczaja jaja, w trakcie penetracji do S§li-
maka redia wydostaje si¢ z miracydium i do-
ciera do gruczohu watrobowego Slimaka. Ro-
Snie szybko, a w jamie rodnej rozwijaja si¢
cerkarie. Wychodza one z redii przez otwor
rodny, ale nie wydostaja sie do wody tylko
otaczaja sie cysta w tkankach Slimaka. Razem

ze Slimakiem trafiaja do swoich zywicieli
ostatecznych — ptakéw wodnych zywiacych
sie Slimakami.

Skrocenie fazy wolnozyjacej odbywa
si¢ kosztem wydluzenia fazy pasozytniczej lub
izolacji od wplywow Srodowiska zewnetrzne-
g0, jaka daja cysty adoleskarii przywr, grube
skorupki jaj, zawierajace larwy w roznym
stopniu rozwiniete. Na przyktad u nicieni
larwy opuszczaja otoczki jajowe w roznych
fazach rozwoju — u nicieni z rodzaju Capil-
laria larwy L1, u przedstawicieli Ascaris za-
zwyczaj larwy L2. Faza wolnozyjaca moze
by¢ zastapiona przez wlaczenie dodatkowych
zywicieli, jak np. przenosicieli (wektorow) —
krwiopijnych stawonogéw w cyklach rozwo-
jowych nicieni z rodziny Filariidae. Podobnie
catkowita eliminacje fazy wolnozyjacej obser-
wujemy w omawianym juz wyzej cyklu roz-
wojowym nicieni z rodzaju Trichinella.

Wydluzenie cyklu rozwojowego wiaze
sie¢ przede wszystkim z powstaniem pasozyt-
nictwa (i zywicielstwa) paratenicznego oraz
(nie zawsze) z powstaniem dodatkowego sta-
dium rozwojowego (porownaj warianty cy-
klu rozwojowego przywr diagenetycznych na
Ryc. 5). Pasozytnictwo parateniczne jest spe-
cyficznym przystosowaniem, ktore pozwala
larwie pasozyta, jesli trafi do nieodpowied-
niego zywiciela, opuSci¢ jelito i pozostawac
w tkankach tak dlugo, az zostanie zjedzo-
na (razem z zywicielem) przez nastepnego
drapieznika w laficuchu pokarmowym, az
w koncu trafi do wlasciwego zywiciela osta-
tecznego lub posredniego. W zywicielach
paratenicznych pasozyt si¢ nie rozwija lub
przechodzi niewielki etap rozwoju. Pasaze
moga si¢ odbywac¢ wielokrotnie, do momen-
tu natrafienia na wlasSciwego (specyficznego)
zywiciela. Pasozytnictwo parateniczne wyste-
puje u przywr digenetycznych, tasiemcow,
nicieni, i kolcogtowow, ale nie jest szeroko
rozprzestrzenione.

W cyklach morskich kolcogtowow, zywi-
ciel parateniczny pomaga w zamknieciu cy-
klu rozwojowego. W jaju kolcoglowa znajdu-
je sie¢ rozwinieta larwa — akantor. Jesli dosta-
nie si¢ do wody, zostaje zjedzona przez sko-
rupiaki lub owady. W jelicie akantor uwalnia
si¢ z otoczki jajowej, przedostaje sie do jamy
ciala i tam si¢ rozwija przechodzac przez
stadium akantelli, do stadium inwazyjnego,
cystakanta. W jelicie zywiciela ostatecznego
(wszystkie grupy kregowcow) z cystakantow
rozwijaja si¢ w dojrzale samce lub samice.
Jednak w srodowisku morskim kontakt mie-
dzy skorupiakiem a zywicielem ostatecznym
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(ryba drapiezna lub ssakiem) jest utrudnio-
ny. Cykl moze si¢ zamknal przy pomocy
zywicieli paratenicznych. Na przykiad, w cy-
klu Corynosoma strumosum, pasozyta fok,
pierwszym zywicielem sa skorupiaki z rodza-
ju Pantoporeia, w ktorym pasozyt osiaga in-
wazyjne stadium cystakanta. Zywicielami pa-
ratenicznym dla tego gatunku sa ryby, ktore
zywia sie skorupiakami a zarazem stanowia
pokarm dla fok. W rybach larwy przechodza
do jamy brzusznej i tam zostaja otoczone Cy-
sta zywicielska. Kiedy ryba zostanie zjedzona
przez foke, w przewodzie pokarmowym roz-
wing si€¢ samce i samice.

Znacznie rzadziej, i tylko u niektorych
przywr, wlaczeniu zywiciela parateniczne-
go towarzyszy wyksztalcenie dodatkowego
stadium rozwojowego mezocerkarii. Jej bu-
dowa odpowiada stadium miedzy cerkaria
a metacerkaria. Ma wicksze od cerkarii wy-
miary, bardziej rozwiniety uklad wydalniczy
z wicksza liczba komorek ptomykowych, le-
piej rozwiniety uklad pokarmowy i silniejsze
przyssawki, ale zachowane charakterystyczne
dla cerkarii gruczoly penetracyjne, ktore uta-
twiaja przemieszczanie si¢ poza jelito. Taki
cykl rozwojowy maja gatunki z rodzaju Ala-
ria (Diplostomidae). Cerkarie A. alata, kto-
re rozwinely sie w Slimakach Planorbis pla-
norbis, atakuja kijanki zab lub zaby i w nich
rozwijaja si¢ do stadium mezocerkarii. Me-
zocerkarie moga nastepnie poprzez lancuch
pokarmowy przechodzi¢ do szerokiego kre-
gu zywicieli paratenicznych, wsrod ktorych
znajduja sie¢ plazy, gady, ptaki i rozne grupy
ssakow. W zadnym z tych zywicieli mezocer-
karia si¢ nie rozwija. Dopiero, kiedy mezo-
cerkaria trafi do jelita zywiciela ostatecznego
(ssaki drapiezne z rodziny Canidae), moze
zakoficzy¢ rozwoj. Jednak zanim osiedli si¢
w jelicie, odbywa skomplikowana migracje
w organizmie zywiciela. Przechodzi przez
Sciane jelita do watroby i przez jame¢ brzusz-
na, ptuca, drogi oddechowe dochodzi do gar-
dzieli, a po przetknieciu powtornie trafia do
jelita. W trakcie tej wedrowki mezocerkaria
stopniowo si¢ rozwija i kiedy dochodzi do
gardzieli morfologicznie odpowiada stadium
metacerkarii. W jelicie konczy rozwoj osia-
gajac dojrzatos¢ ptciowa. Cykl rozwojowy A.
alata jest wyjatkiem wsSréd innych gatun-
kow z rodzaju Alaria, poniewaz wydluzeniu
cyklu, dzieki pasazom przez zywicieli para-
tenicznych, towarzyszy eliminacja drugiego
zywiciela posredniego. U innych gatunkow
metacerkarie rozwijaja si¢ w zywicielach po-
Srednich (gryzoniach).

W cyklach rozwojowych tasiemcoOw zywi-
ciele parateniczni moga niekiedy tworzy¢ do-
datkowe ogniwo w cyklu rozwojowym. Na
przyktad Diphyllobothrium latum (pasozyt
cztowieka) ma dwoch zywicieli posrednich
— skorupiaka i rybe zywiaca si¢ skorupiaka-
mi. JeSli ryba zostanie zjedzona przez rybe
drapiezna, larwa przezywa, zachowuje inwa-
zyjnoSC i moze zarazi¢ cztowieka.

Zywiciel parateniczny pelni jeszcze inne
role w cyklach rozwojowych, a mianowicie
gromadzi rozproszone w Srodowisku formy
larwalne, ulatwiajac zarazenie, oraz umozli-
wia przechodzenie pasozytOw zwiazanych
ze Srodowiskiem wodnym do zywicieli lado-
wych. Takie zjawisko wystepuje w cyklach
rozwojowych gatunkow z rodzaju Strigea
(Strigeidae), ktore pasozytuja w ptakach dra-
pieznych zywiacych si¢ organizmami ladowy-
mi. Rozwijajace sie w zbiornikach wodnych

Ryc. 10. Cykl rozwojowy Phyllodistimum elon-
gatum.

Miracydium (2) zaraza malza Pisidium amnicum; ze
sporocyst wyksztalconych w matzu wychodza cerka-
rie (4) zjadane przez narybek (1). Wyrosni¢te ryby
(5), zywiace si¢ miedzy innymi malzami, zarazaja si¢
jesienia metacerkariami, ktore pozostaja otorbione
w sporocystach (6).
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cerkarie penetruja do kijanek i zab, prze-
chodza w stadium, ktora i sa przez zywicieli
paratenicznych ,wynoszona” jest do organi-
zmow ladowych, bedacych pokarmem pta-
koéw drapieznych.

Dopasowanie cyklu do wymagan zy-
wieniowych zywiciela zwiazanych z wie-
kiem. Tu przykladem moze by¢ przywra
Phyllodistomum elongatum (Gorgoderidae)
(Ryc. 10). Narybek, ktory odzywia si¢ plank-
tonem, zjada plywajace w wodzie cerkarie.
Sa one opatrzone duzym ogonem, w ktorym
schowane jest cialo cerkarii; ogon wykonu-

je ruchy imitujace organizmy planktonowe.
Duze ryby odzywiaja si¢ wickszym zwierze-
tami, wsrod ktorych wystepuja tez miecza-
ki. Jesienia cerkarie nie opuszczaja zywicie-
la (malza), pozostaja w sporocystach, a cialo
cerkarii otacza si¢ cysta. Po zjedzeniu malza,
przechodza z jelita ryby do moczowodow
i tam osiagaja dojrzaloS¢ ptciowa. Ten ostat-
ni przyktad wiaze si¢ z raczej rzadkim zjawi-
skiem mimikry, wystepujacym u larw przywr
i tasiemcow. Ulatwia ona zjedzenie larwy
dzieki podobienstwu do wolnozyjacych orga-
nizmow.

MANIPULACJA BEHAWIOREM ZYWICIELA (FENOTYP ROZSZERZONY)

Najbardziej zadziwiajaca adaptacja, ktora
zwicksza prawdopodobienstwo spotkania pa-
sozyta z odpowiednim zywicielem, jest mani-
pulowanie behawiorem zywiciela. DAWKINS
(2003) w swojej koncepcji fenotypu rozsze-
rzonego, czyli fenotypu siegajacego poza ob-
szar osobnika bedacego nosicielem genow,
sformutowanej w 1982 r. (polskie ttumacze-
nie 2003) wiele miejsca posSwiecil pasozytom
dla ilustracji tego zjawiska. Uwaza je za odpo-
wiednik genetycznej ewolucji konstrukcji wy-
twarzanych przez zwierzeta, takich jak dom-
ki chruScikow czy misterne gniazda ptakéw
altannikow. Zjawisko to opiera si¢ na ekspre-
sji genomu pasozyta w zywicielu i moze si¢
odbywac¢ na poziomie molekularnym, przez
bezposrednie produkty genomu pasozyta,
jak np. neurotransmittery, hormony, czynniki
wzrostu, enzymy (neurotransmittery wydzie-
lane przez pasozyta sa rozpoznawane przez
zywiciela). Wskazuja na to wstepne wyniki
doswiadczen, w ktorych zdrowe kielze, po
wstrzyknieciu serotoniny, przemieszczaly sie
ze strefy ocienionej do osSwietlonej. Mozna
na tej podstawie sadzi¢, ze pasozyt wplywa
na obieg serotoniny w zywicielu. Doktadniej-
sze poznanie mechanizméw oddzialywania
na zywiciela wymaga jeszcze wielu szczego-
towych badan.

Obecnos¢ pasozyta w zywicielu powodu-
je, ze fenotyp zywiciela moze ulega¢ wply-
wom obcego genomu, co moze powodowac
zmiany morfologiczne, anatomiczne, fizjolo-
giczne oraz zmiany w sposobie zycia. Roz-
szerzony fenotyp daje pasozytom mozliwoS¢
dwojakiej manipulacji: moze zmusi¢ zywicie-
la dawce, aby si¢ zblizyl sie do zywiciela bior-
cy lub moze tak zmodyfikowa¢ cechy dawcy
(ksztalt, barwe, zachowanie), ze wzbudzi za-

interesowanie i zblizenie si¢ biorcy; moga
tez wystapi¢ obie manipulacje jednoczesSnie.

Zblizenie zywiciela dawcy do zywicie-
la biorcy obserwowaé¢ mozna dos¢ czesto.
Na przyktad, ciekawych obserwacji dostar-
czyly badania cyklu rozwojowego przywry
Gynaecotyle adunca (Microphallidae), pa-
sozyta morskich mew. Jaja przywry w mo-
mencie wydalania razem z odchodami ptaka,
maja wewnatrz rozwiniete miracydia. Po do-
staniu si¢ do wody wykluwaja si¢ i zarazaja
mieczaki morskie Ilyanassa obsoleta, ktore
zyja na glebokosci kilku metrow. Cerkarie
nie maja ogona i nie sa zdolne do plywania.
Zywicielami posrednimi sa skorupiaki z ro-
dziny Talitridae i maly krab Uca puginator
Zyjace na plazy, na samej granicy zasiegu fal.
Ptaki zarazaja si¢ zjadajac skorupiaki. W tym
cyklu rozwojowym brak wyraznej mozliwo-
Sci kontaktu miedzy cerkaria a skorupiakiem.
I tu wkracza dzialanie fenotypu rozszerzone-
go. Rozwijajace sie¢ cerkarie powoduja zmia-
ne rozmieszczenia pionowego mieczakow.
Osobniki zarazone wznosza si¢ w kierunku
brzegu, a cerkarie uwalniaja sic w poblizu
skorupiakoéw, ktore w tym czasie przejawiaja
najwicksza aktywnos$¢, i moga opanowac zy-
wiciela biorce. Co ciekawe, mieczaki wielo-
krotnie podrdzuja w kierunku plazy i pozo-
staja wynurzone podczas nocnego odplywu
(ale nie podczas dziennego odplywu), co je
zabezpiecza przed wyschnieciem. Jezeli jed-
nak mieczak zarazony jest tez innymi gatun-
kami cerkarii, ogolna tendencja si¢ zachowu-
je, ale w mniejszym nat¢zeniu.

Czasem nie pobudzenie, a zmniejszenie
ruchliwos$ci dawcy stwarza lepsze warunki
do uzyskania kontaktu. Tu przykladem moze
by¢ przywra, Parasymphylodora markewit-
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schi, ktorej cerkarie bezogonowe (cercaria-
eum) rozwijaja sie w Slimaku, Bithynia ten-
taculata, a drugim zywicielem jest tez Slimak
Lymnaea limosa. PrzejScie z zywiciela na zy-
wiciela odbywa sie przez kontakt obu Slima-
kow, przy czym cercariaea po wyjSciu ze Sli-
maka przechodza na czulki i tam pozostaja.
Jesli w poblizu przepetza Slimak natychmiast
zmieniaja zywiciela. Czulki Slimaka sa zwykle
bardzo ruchliwe, ale w przypadku obecnosci
na nich oczekujacych postaci cercariaeum,
staja sie niewrazliwe na docierajace bodzce.
To umozliwia pasozytowi przejScie na kolej-
nego zywiciela.

Ulatwienie zjedzenie zarazonego Zzy-
wiciela moze byc¢ skutkiem prostego uposle-
dzenia jakiego$§ narzadu, moze by¢ wywola-
ne bardziej skomplikowanymi zaburzeniami,
moze tez prowadzi¢ do pelnej manipulacji fi-
zjologia organizmu.

Cel, jakim jest spowodowanie zjedzenia
zywiciela-dawcy przez zywiciela-biorce, moz-
na osiagna¢ przez (i) przemieszczenie sie
blizej drapieznika, (ii) wicksza podatnoSc zy-
wiciela na schwytanie przez drapieznika, (iii)
wicksza dostepnos¢ zywiciela dla drapiezni-
ka, oraz (iv) latwiejsze dostrzeganie zywiciela
przez drapieznika.

(i) Przemieszczenia blizej drapieznika ob-
serwowano, na przyktad u leszczy, Abramis
brama, zarazonych plerocerkoidami tasiemca
Ligula intestinalis. Ptywaja one nie w toni
wodnej, a blisko powierzchni zbiornika, sta-
jac sie latwiejszym lupem dla ostatecznych
zywicieli tasiemca, mew i innych ptakow
rybozernych, w tym perkozow. Innym po-
spolicie znanym przyktadem jest przywra, Di-
crocoelium dendriticum, ktorej cerkarie roz-
wijaja sie¢ w Slimaku ladowym, metacerkarie
w mrowkach, a posta¢ ostateczna w owcach
(w przewodach zotciowych). Cerkarie po
opuszczeniu Slimaka znajduja si¢ w malej
kropli Sluzu (z jamy plaszczowej Slimaka),
ktora zjadaja mrowki. Wewnatrz mrowki jed-
na cerkaria wedruje w strone mozgu i tam
tworzy cyste w zwoju podprzetykowym, inne
pozostaja w hemocelu. Ta jedna metacerkaria
calkowicie zmienia zachowanie sie¢ mrowki.
Wedruje ona na szczyt zdzbla trawy, przycze-
pia sie do niego szczekami, co ulatwia zara-
zenie owcy skubiacej trawe. Mrowki pozo-
staja na zdzblach wieczorem i w nocy, rano
odczepiaja si¢ i wracaja do gniazd, a wieczo-
rem znOwW wracaja na szczyt traw. Ciekawe
jest tez zachowanie si¢ larw komarow z ro-
dzaju Aédes, zarazonych metacerkariami Pla-
giorchis noblei. Przebywaja one dluzej niz

larwy niezrazone pod powierzchnia wody,
co ulatwia zjedzenie larw zywicielom osta-
tecznym — ptakom lub gryzoniom. Jednak ta
zmiana zachowania wyst¢puje dopiero wte-
dy, kiedy w larwie komara s3, co najmniej
trzy metacerkarie, jesli mniej (1-2), larwa ko-
mara spedza wiecej czasu przy dnie, blisko
mieczakow wydalajacych cerkarie. Wyraznie
widac, ze larwy stabiej zarazone kieruja sie
tam, gdzie jeszcze moga sie zarazi¢, a silniej
zarazone do miejsca, w ktorym maja szans¢
znalezienia si¢ w zywicielu ostatecznym.

(i) Wieksza podatnoSci na schwytanie
przez drapieznika wiaze sie czesto z osla-
bieniem zdolno$ci do ucieczki, co ulatwia
drapieznikowi zdobycie ofiary. W cyklu roz-
wojowym Cainocreadium labracis metacer-
karie incystuja w babkach (Gobius niger),
a przywry doroste w rybach drapieznych Di-
centrarchus labrax, zywiacych si¢ babkami.
Metacerkarie umiejscawiaja si¢ u podstawy
miesni ptetw, gtownie brzusznych, tworza-
cych rodzaj przyssawki, ktora pozwala na
przyleganie pod kamieniami. Metacerkarie
ograniczaja babkom ruchliwosS¢ i utrudniaja
schowanie si¢ przed drapieznikiem. Tym sa-
mym ulatwiaja ich pozarcie.

(iii)) Wicksza dostepnoS¢ posredniego
zywiciela pasozyta dla drapieznika ulatwia
jego zjedzenie. Takie zjawisko obserwuje
sic u przywry Gymmnophallus fossarum, kto-
rej zywicielem ostatecznym jest ostrygojad.
Ptak ten zywi sie gtOwnie ostrygami, ale tez
i sercowkami (Cardium). W sercoOwkach i w
malzach z rodzaju Tapes rozwijaja si¢ meta-
cerkarie G. fossarum, ktorymi ostrygojady
moga sie zaraza¢. W cyklu tym wystepuje
jednak dodatkowe ulatwienie polegajace na
tym, ze pasozyt powoduje niedomykanie si¢
skorup, a u Tapes zmian¢ polozenia, w obu
przypadkach utatwiajace dostep do zdoby-
czy. Ciekawe rozwiazanie wyksztalcito sie
w cyklu Paratimonia gobii. Cerkarie rozwi-
jaja si¢ w morskich matzach z rodzaju Abra,
wychodza do wody i tworza cysty w innych
osobnikach tego samego gatunku. Zywicie-
lami ostatecznymi sa babki, niewielkie rybki
Zyjace u wybrzezy morskich, ktore nie jadaja
tych matzy. Droga do zarazenia jest autotomia
(oderwanie) fragmentu syfonu, w ktérym na-
gromadzone sa metacerkarie. Syfon porusza
sic w wodzie przez jaki$ czas przypominajac
organizmy bentosowe. Przyciaga babki, ktore
zjadaja kawalek malza razem z pasozytami.

(iv) Latwiejsze dostrzeganie zywiciela
osiagane jest przez zmian¢ barwy (na lepiej
widoczna) lub zachowania sie. Przyktadem
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moga by¢ cykle rozwojowe trzech gatunkow
kolcoglowow z rodzaju Acanthocephalus (PI-
LECKA-RAPACZ 1986). Ich larwy, cystakanty,
rozwijaja sie¢ w skorupiakach, Asellus aqu-
aticus (Isopoda) i moga wplywac¢ na ubar-
wienie oSliczki, przy czym ro6zne gatunki
kolcogtowoéw moga powodowad inny kieru-
nek zmian. Zarazone skorupiaki moga zmie-
nia¢ barwe na ciemniejsza (A. anguillae),
jasniejsza lub ciemniejsza (A. lucii) albo nie
zmienia¢ barwy (A. ranae). Obecnos¢ cysta-
kantow powodowata tez, ze oSliczki prze-
mieszczaly sie w gorna warstwe wody, pod-
czas gdy niezrazone pozostawaly przy dnie.
Rowniez zmienialo sie zachowanie zarazo-
nych oSliczek. Byly one bardziej ruchliwe,
przemieszczaly sie do strefy powierzchnio-
wej, a nawet wychodzily na roSliny ponad
powierzchnie wody.

Ciekawa jest modyfikacja behawioru zy-
wiciela poSredniego przywry Microphallus
papillorobustus, pasozyta mew. Z jaj ztozo-
nych z kalem mew do wody rozwijaja si¢
miracydia, ktore penetruja do Slimaka Hydro-
bia ventrosa. Cerkarie po wyjSciu do wody
penetruja do malych skorupiakOw z rodzaju
Gammarus i w nich si¢ incystuja. Gamma-
rusy zjadane sa przez mewy i tak cykl sie za-

myka w plytkich lagunach Morza Srodziem-
nego. Metacerkarie w kielbiach gromadzity
si¢ zwykle w gtowie, w okolicach zwoju ner-
wowego. Kiedy ten rejon jest juz wypelnio-
ny, lokuja si¢ tez w innych czeSciach ciala.
ObecnoS¢ metacerkarii w mozgu powoduje
zmiany w zachowaniu si¢ kielzy. Niezarazone
kietze swoim sposobem zycia kryja si¢ przed
ptakami, przebywajac czeSciej na dnie zbior-
nika, a kazdy najmniejszy sygnal powoduje,
ze nieruchomieja wsrod roslin. Kietze zarazo-
ne nie uciekaja od Swiatla, przebywaja blisko
powierzchni wody, a w razie niebezpieczen-
stwa reaguja zwickszona ruchliwoscia. W do-
Swiadczeniu stwierdzono, Zze czterokrotnie
wiecksza szans¢ zjedzenia przez ptaka mialy
kielze zarazone niz niezrazone. Inne doswiad-
czenie dotyczylo ryb Fundulus parvipennis
zarazonych  metacerkariami  Euhaplorchis
californiensis, osiedlajacymi si¢ w mozgu,
i wolnych od pasozyta, odpowiednio ozna-
kowanych. Po 20 dniach przetrzymywania
w sadzach (otwarty dla ptakéw rybozernych
— czapli, rybitw, perkozow i kormoranéw —
i zamkniety kontrolny) stwierdzono, ze ryby
zarazone byly 10 do 30 razy bardziej podat-
ne na ztowienie ich przez ptaki.

UWAGI KONCOWE

Ograniczona objetoS¢ artykutu jest przy-
czyna bardzo skrotowego przedstawienia
glownych kierunkow przystosowan, umoz-
liwiajacych pasozytom opanowanie jednego
Iub kolejnych zywicieli, zamkniecie cyklu
i osiagniecie sukcesu rozrodczego, mimo wie-
lu ograniczen i nietrafnych decyzji. Adapta-
cje, ktore omowilam nie wyczerpuja ogrom-
nego bogactwa, jakie oferuje Swiat pasozytow
w zroznicowanych warunkach panujacych
w Srodowisku wodnym i ladowym. W wie-
Iu przypadkach obserwujemy wspotdziatanie
roznych adaptacji w przebiegu jednego cy-
klu rozwojowego, jak chocby wydtuzenie cy-
klu przez wlaczenie zywicieli paratenicznych,
a jednoczes$nie skrocenie przez eliminacje zy-
wiciela posredniego, jak to bylo wida¢ u Ala-

ria alata. Wiedza na temat réznych przysto-
sowan jest ogromna i zawiera fascynujace
przyktady niezwyklej wprost przemyslnosci
pasozyta, ktora umozliwia mu opanowanie
zywicieli nawet takich, z ktorymi w Srodowi-
sku nie zawsze moze si¢ spotkaé. Chcialabym
zacheci¢ do zapoznania sie z dostepnymi dla
polskich czytelnikow opracowaniami takimi,
jak Zarys Parazytologii Ogolnej (NIEWIADOM-
SKA i wspolaut. 2001), Ekologia i Ewolucja
Pasozytnictwa (COMBES 1999) i Zarys Mor-
skiej Parazytologii Rybackiej (GRABDA 1977),
w ktorych moga znalez¢ wiele ciekawych da-
nych, pominietych w tym artykule. Trudniej-
sze i bardziej specjalistyczne terminy mozna
znalez¢ w Stowniku Parazytologicznym pod
redakcja ZLOTORZYCKIEJ (1998).

HOW DO PARASITES FIND THEIR HOSTS?

Summary

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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