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ABSTRACT. Paratenic hosts, especially of nematodes, play a major role in spreading many parasite species. The phe-
nomenon of ,,paratenic parasitism” is illustrated by examples of development of Syngamus trachea and Proteocephalus
longicollis. Moravec introduced a concept of ,,natural paratenic host” for P. longicollis infecting common sculpion, Cot-
tus gobio, in Europe. According to Kennedy, paratenic host richness of Anguillicola crassus is an adaptation to new
environmental conditions. New studies, involving laboratorial experiments, have shown that the nematodes parasitizing
fishes, with a single intermediate host in their life cycles, acquired numerous paratenic hosts. It also evident that a pa-
ratenic host can be present or absent in the life cycles of related (congeneric) parasite species (Bothriocephalus grega-
rious and B. barbatus; Halipegus occidentalis and H. ovocaudatus; Dracunculus insignis and D. medinensis). Someti-
mes infective larvae of parasites are reported in accidental hosts, which do not occur in the food chain of the definitive
host. Paratenic host is more an ecological than a physiological phenomenon in the transmission of helminths. Under
extreme environmental conditions the transmission of parasites is faciliated mainly by paratenic hosts (e.g., Toxascaris

leonina or Toxocara sp. occurring in zoological gardens where sanitation is rigorously observed).
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Pasozytnictwo i zywicielstwo parateniczne od-
grywa poprzez tarficuch pokarmowy bardzo wazng
role w umozliwianiu kontaktu pasozyta z ré6znorod-
nymi zywicielami i opanowywaniu nowych srodo-
wisk, z ktérymi pasozyty sa stabiej zwigzane [1].
Definicja pasozyta paratenicznego (parasitus para-
tenicus) zawarta w Stowniku parazytologicznym [2]
brzmi: ,,pasozyt bytujacy w zywicielu niekoniecz-
nym do zamknigcia cyklu rozwojowego, w ktérym
nie przechodzi zadnej, albo prawie zadnej fazy roz-
wojowej”. Przymiotnik ,,parateniczny” ma Zrédio-
stow grecki od stowa ,,przedtuza¢” i zostal po raz
pierwszy zastosowany przez Baera w roku 1952.
Czasami w pismiennictwie mozna spotkaé termin
wprowadzony przez Skrjabina i Szulca w 1940 r. —
pasozyt rezerwuarowy, pasozytnictwo rezerwuaro-
we (cyt. za [3]). Zas Michajtow [4] za Rizikovem
stosuje termin pasozZytnictwo rezerwowe.

Szumakowicz i Ryzikow (1954) dokonali

podziatu helmintéw u ktérych wystepuje pasozyt-
nictwo parateniczne na dwie grupy w zaleznosci od
rodzaju cyklu rozwojowego — holoksenicznego lub
heteroksenicznego (cyt. za [3]). W cyklu holokse-
nicznym zywiciel parateniczny ulatwia kontakt zy-
wicielowi ostatecznemu z wolno zyjacg formg in-
wazyjna, a w cyklu heteroksenicznym ,,wklinowuje
si¢” pomigdzy zywiciela posredniego (pierwszego
lub drugiego) a ostatecznego.

W niektdrych jednak przypadkach rola zywicieli
paratenicznych wydaje si¢ prawie niezbg¢dna do za-
mkniecia cyklu rozwojowego i przezycia gatunku.
Dotyczy to nicienia Syngamus trachea pasozytujg-
cego w tchawicy wielu gatunkéw ptakéw domo-
wych i dziko zyjacych. W rozwoju tego holokse-
nicznego pasozyta bardzo wazng rol¢ odgrywaja zy-
wiciele parateniczni (gléwnie dzdzownice, ale takze
slimaki nagie, skorupkowe, larwy owadéw, ladowe
réwnonogi), w ktérych nastgpuje nagromadzenie
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rozproszonych form larwalnych pasozyta. Wylega-
jace si¢ z jaj w sSrodowisku zewnetrznym inwazyjne
larwy L3 nicienia majg cienkg kutikulg, sg wrazliwe
na czynniki zewnetrzne i nie moga przetrwac zimy.
Natomiast potknigte przez zywicieli paratenicz-
nych, encystuja si¢ i zachowujg zywotnos¢ przez
dlugi czas, w migs$niach dzdzownicy nawet do 3,5
lat. Poniewaz catkowita dlugos¢ zycia S. trachea
w zywicielu wynosi tylko 46—61 dni i zima mogta-
by potozy¢ kres zyciu larwy, udziat zywicieli para-
tenicznych w cyklu wydaje si¢ niezbedny [5].

Czasem udzial zywicieli paratenicznych w cy-
klach rozwojowych pasozytéw jest tak duzy, ze
uwazani sg jako ,,naturalni zywiciele parateniczni”.
Takiego sformutowania uzywa Moravec [6], ktéry
stwierdzit w Republice Czeskiej 60% ekstensyw-
nos¢ zarazenia populacji glowacza biatopletwego
Cottus gobio larwami tasiemca Proteocephalus lon-
gicollis. Pasozyt ten w formie dojrzatej wystgpuje
u ryb lososiowatych w Europie, a jego zywicielami
posrednimi sg skorupiaki widlonogie. Glowacz, sta-
nowiacy istotny sktadnik diety pokarmowej ryb to-
sosiowatych (Salmonidae), zostal uznany jako
pierwszy naturalny zywiciel parateniczny P. longi-
collis w Europie [6].

Zywiciele parateniczni znakomicie ulatwiaja
kontakt pasozyta z zywicielem posrednim lub osta-
tecznym przez transmisj¢ form larwalnych. Na
przyklad larwy L2 nicienia Pseudoterranova deci-
piens, pasozyta waleni morskich, wystepuja czgsto
w widlonogach Copepoda, ktdre sg gldéwnym pokar-
mem ryb — zywicieli posrednich tego pasozyta. Zas
zarazenie drapieznych norek amerykariskich Muste-
la vison nicieniami ptucnymi Aelurostrongylus pri-
dhami nastgpuje gtownie przez zjedzenie zywicieli
paratenicznych (gryzoni, ptakéw wréblowych, zab
iryb), a nie drobnych slimakéw [5].

Analize loséw postaci larwalnych helmintow
w zywicielach paratenicznych przeprowadzit Ode-
ning [7], ktéry w zaleznosci od ich stopnia rozwoju
wyréznit:

— zywicieli euparatenicznych, w ktérych larwa
przebywa przez pewien okres czasu bez zmian mor-
fologicznych;

- zywicieli para-paratenicznych, w ktérych pa-
sozyt osigga nowe stadium rozwojowe koriczac roz-
woj zaczety w innym zywicielu lub srodowisku ze-
wngtrznym;

— zywicieli metaparatenicznych, w ktérych za-
czyna si¢ etap rozwoju wilasciwy dla zywiciela
ostatecznego. Jest to czg$¢ rozwoju wlasciwa dla
zywiciela posredniego i przejawia si¢ jako migracja

w ciele zywiciela ostatecznego.

Moravec [8], analizujac stopief rozwoju larw ni-
cieni ryb w zywicielach paratenicznych, wyréznit
wsrod zywicieli metaparatenicznych dwie grupy:

— zywicieli prometaparatenicznych, w ktérych
nastgpuje tylko wzrost larwy, bez rozwoju (czgscio-
wa stadiogeneza) — larwa pozostaje w III stadium;

— zywicieli eumetaparatenicznych, w ktérych
nastgpuje rozwdj (stadiogeneza) — larwa osigga IV
stadium.

Przezywanie pasozyta w zywicielu paratenicz-
nym wymaga odpowiednich adaptacji, dzigki
ktérym nie ulega on strawieniu, przenika przez scia-
n¢ jelita do tkanek i tam izoluje si¢ otoczka, zacho-
wujac zywotnos¢ przez dlugi okres czasu. Nazywa
si¢ to zdolnoscia do pasazu. Pasaze mogg odbywacé
si¢ wielokrotnie az do momentu natrafienia na wia-
sciwego (specyficznego) zywiciela [9]. Ma to miej-
sce na przyktad w przypadku metacerkarii przywry
digenicznej Alaria alata, ktére poprzez zywicieli
paratenicznych (dziki, swinie domowe, zwierz¢ta
futerkowe, jaszczurki, weze, dzikie gesi) w tancu-
chu pokarmowym przedostaja si¢ do zywicieli osta-
tecznych, ktérymi sg ssaki migsozerne. Znane sg
przypadki pasazu metacerkarii tej przywry do orga-
nizmu czlowieka po spozyciu migsa zarazonych
dzikich gesi [10], ale wéwczas dochodzi do unice-
stwienia larwy pasozyta. Taki zywiciel, w tym przy-
padku czlowiek, moze by¢ okreslany jako ,,parate-
niczna putapka zywicielska”. Innym przyktadem
mogg by¢ larwy nicienia Swi — Physocephalus se-
xalatus zgromadzone w mig¢sSniach wielu gatunkach
kregowcéw, a wsrdd nich i takich ktére praktycznie
nie sg zjadane przez Swinie (np. gawrony Corvus
frugilegus) [11].

Zatem umiejscowienie larw w zwierzgciu, ktére
nie wchodzi w sklad diety pokarmowej zywiciela
ostatecznego nie zawsze czyni go zywicielem para-
tenicznym w dostownym znaczeniu [5].

Transmisja pasozyta poprzez zywicieli parate-
nicznych wynika czgsto z uwarunkowan ekologicz-
nych a nie fizjologicznych. Na przyktad w warun-
kach nienaturalnych dla zywicieli i ich pasozytéw,
jakimi sg ogrody zoologiczne, gdzie przeprowadza-
na jest okresowa dehelmintyzacja i dezynfekcja,
transmisja Toxascaris leonina czy Toxocara sp.
odbywa si¢ prawie wylgcznie poprzez zywicieli pa-
ratenicznych (gryzonie).

Pasozytnictwo parateniczne wystgpuje we wszy-
stkich grupach helmintéw: Digenea, Cestoda, Ne-
matoda i Acanthocephala, jednak uwaza si¢, ze nie
jest ono szeroko rozpowszechnione [1]. Najczesciej
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notowane jest u nicieni, ktére sa najbardziej zrézni-
cowanymi biologicznie helmintami.

Znane sg blisko spokrewnione gatunki pasozy-
téw, ktére majg nieco odmienne cykle rozwojowe —
bez udzialu lub z udzialem zywicieli paratenicz-
nych. Przykladem mogg by¢ dwa gatunki tasiem-
co6w z rodzaju Bothriocephalus, pasozytujace
u morskich ryb ptastugoksztattnych zyjacych w tych
samych srodowiskach. I tak B. gregarius jest paso-
zytem turbota (Psetta maxima), a B. barbatus — na-
glada (Scophtalmus rhombus). Zywicielami posre-
dnimi obu gatunkéw tasiemcéw sg widlonogi,
w ktérych wyksztalca sie procerkoid. W cyklu roz-
wojowym B. gregarius rolg zywicieli paratenicz-
nych pelnig matle rybki z rodziny Gobiidae (babki),
w ktorych rozwijaja si¢ plerocerkoidy. Badania za-
wartosci jelit turbotéw wykazaly, ze wlasnie te ryby
stanowig znaczny procent ich pokarmu, a widtonogi
s pobierane w niewielkich ilosciach. Czyli wiacze-
nie zywiciela paratenicznego do cyklu rozwojowe-
g0 B. gregarius przyczynia si¢ do zwigkszenia infra-
populacji tych tasiemcéw. Zas§ drugi gatunek,
B. barbatus, ma typowy cykl Bothriocephalidae:
koracydium potkniete przez widtonoga przeksztatca
si¢ w procerkoid, a nastgpnie w inwazyjny plerocer-
koid; kiedy ryba (nagtad) potknie widtonoga, plero-
cerkoid osigga stadium dorostego pasozyta [12].
Drugi przyktad dotyczy przywr digenicznych z ro-
dziny Hemiuridae pasozytujacych u zab. U gatunku
Halipegus ovocaudatus mezocerkarie rozwijajg si¢
w hemocelu widtonogéw (pierwszy zywiciel posre-
dni), a rozwéj metacerkarii konczy si¢ w wazce —
drugim zywicielu posrednim [1]. Doswiadczalnie
stwierdzono [13], ze u siostrzanego gatunku
H. occidentalis, moze wystgpowac skrdécenie cyklu
poprzez wyeliminowanie charakterystycznego dla
tych helmintéw stadium mezocerkarii i catkowitego
rozwoju cerkarii do stadium metacerkarii w widto-
nogu, a wazki petnig rol¢ jedynie zywicieli parate-
nicznych. Réwniez wsréd spokrewnionych nicieni
sg gatunki, ktérych rozwéj moze zachodzié z udzia-
tem lub bez udzialu zywicieli paratenicznych. Ki-
janki i doroste zaby z rodzaju Xenopus i Rana moga
petni¢ role zywicieli paratenicznych nicienia Dra-
cunculus insignis pasozytujacego u ssakow migso-
zernych (jenoty, norki), zas rozwdéj D. medinensis
zachodzi tylko z udzialem zywicieli posrednich
(oczlikéw Cyclops) [14].

Tak wiec zywiciele parateniczni odgrywaja duza
role w rozprzestrzenianiu pasozyta, i ulatwiajac
kontakt migdzy jego larwa a zywicielem ostatecz-
nym, przyczyniajac si¢ do wzrostu prewalencji

w okreslonej populacji zywiciela. Potwierdzeniem
moga by¢ badania Reperanta 1 wsp. [15], ktérzy po-
réwnali stopiefi zarazenia helmintami lisow Vulpes
vulpes w okolicach Genewy. Autorzy przypuszcza-
ja, ze malejaca u zywicieli prewalencja Toxascaris
leonina wraz z wzrastajacym stopniem urbanizacji
(z 59,6% w srodowisku wiejskim do 8% w miej-
skim) moze by¢é spowodowana zmniejszonym wy-
stgpowaniem gryzoni, ktére sg zywicielami parate-
nicznymi tego nicienia.

Kennedy [16] uwaza, ze wilgczenie do cyklu
przez pasozyty nowych zywicieli paratenicznych
zwigzane jest ze znalezieniem si¢ w obcym dla nich
ekosystemie. Przyktadem moze by¢ nicien Anguilli-
cola crassus, pasozyt pecherza ptawnego, ktéry zo-
stal zawleczony do Europy z importowanym naryb-
kiem wegorza japoriskiego. Niciefi w postaci doro-
stej jest coraz czgsciej notowany u krajowych wego-
rzy europejskich Anguilla anguilla, u ktoérych osig-
ga prewalencje nawet do 100% — np. u wegorzy
z jeziora Eebsko [17]. Zywicielami posrednimi pa-
sozyta sg planktonowe widlonogi, natomiast mate
ryby karpiowate i okoniowate pelnig rolg zywicieli
paratenicznych. Eksperymentalne zarazenia okoni
Perca fluviatilis larwami L3, uzyskanymi ze skoru-
piakow, potwierdzaja dalszy rozwdj nicienia do
czwartego stadium L4. Wskazuje to, ze okonia nale-
zy traktowaé jako zywiciela metaparatenicznego
A. crassus [18]. Lista zywicieli paratenicznych tego
obcego dla fauny Europy nicienia jest dluga, oprécz
wspomnianych wielu gatunkéw ryb karpiowatych
1 okoniowatych, gléwnie jazgarza Gymnocephalus
cernuus [19], obejmuje takze slimaki wodne Galba
corvus oraz zaby 1 traszki (Bombina bombina i Tri-
turus vulgaris), jak rowniez larwy owadéw wod-
nych: wazek (Odonata), chruscikéw (Trichoptera)
1 wielkoskrzydlych (Megaloptera) [18, 20].

Za stusznoscig opinii Kennedy'ego [16] przema-
wiajag wyniki eksperymentalnych badan dotycza-
cych zarazenia dzdzownic larwami glisty Ascaris
suum. Podawanie zyjacym w Danii dzdzownicom
Lumbricus terrestris inwazyjnych jaj A. suum i na-
stepnie skarmianie Swifi tymi skaposzczetami nie
spowodowato rozwoju larw glisty. Larwy nie rozwi-
nely sie ani w organizmie dzdzownic ani swin. Na-
tomiast kiedy zarazano dzdzownice importowane
z Kanady (sprzedawane wedkarzom jako przyneta
ryb), mozna bylo z nich wyizolowa¢ larwy nicieni,
jak réowniez larwy znajdowano w plucach $win,
ktére spozywaly te dzdzownice. Autorzy tych badan
sugeruja, ze dzdzownice by¢ moze mogg pelnig ro-
le zywicieli paratenicznych A. suum [21].
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Na przestrzeni lat zmienialy si¢ poglady doty-
czace rozwoju niektérych pasozytow i roli zywicie-
li posrednich badZ paratenicznych w ich cyklach
rozwojowych. Ma to miejsce w przypadku pospoli-
tego nicienia drapieznych ryb stodkowodnych — Ra-
phidascaris acus. Wedtug wczesniejszych doniesien
uwazano, ze pierwszymi zywicielami posrednimi
tego nicienia sg skaposzczety (Tubificidae, Lumbri-
cidae), a role drugiego zywiciela posredniego petnig
ryby. Jednak eksperymentalne badania rozwoju pa-
sozyta, przeprowadzone pozZniej przez kilku auto-
réw wykazaly, ze tylko ryby petnia funkcje zywicie-
li posrednich, podczas gdy bezkregowce sa zywicie-
lami paratenicznymi i w nich kumulowane sg larwy
L2. [cyt. za 22]. Moravec [22] uwaza, ze w cyklach
rozwojowych wszystkich nicieni pasozytujacych
u ryb (w przeciwieristwie do Digenea) zawsze wy-
stepuje tylko jeden zywiciel posredni, natomiast
moga wystepowac liczni zywiciele parateniczni.
Zas Marcogliese [23] przypuszcza, ze bardzo duza
r6znorodnos¢ fauny pasozytéw ryb morskich zwia-
zana jest ze zréznicowanymi taficuchami troficzny-
mi, w ktérych duza role odgrywajg zywiciele para-
teniczni.

Réwniez zmienila si¢ opinia dotyczaca funkcji
ryb planktonozernych w cyklu rozwojowym Anisa-
kis simplex — nicienia waleni morskich. Wedlug
Grabdy [24] ryby te pelnig rol¢ II zywiciela posre-
dniego, podczas gdy pdzniejsze badania [25-27]
wykazaly, ze ryby sa tylko zywicielami paratenicz-
nymi. Bowiem inwazyjna dla zywiciela ostateczne-
go larwa L3 rozwija si¢ juz w skorupiakach z rzedu
Euphausiacea (zywicielach posrednich). Te larwy
potknigte wraz ze skorupiakiem (krylem) ulegaja
w organizmie ryb spiralnemu skreceniu i inkapsula-
cji, po czym umiejscawiaja si¢ w jamie brzusznej
(przede wszystkim w krezce i blonach surowiczych
narzagdéw wewngtrznych) oraz migs$niach [22].

Obecnie prowadzone badania nad rozwojem po-
szczegblnych gatunkéw helmintéw rzucaja nowe
spojrzenie na udziat zywicieli posrednich i ujawnia-
ja nie znanych dotad zywicieli paratenicznych. Pa-
sozytnictwo parateniczne powoduje komplikowanie
cykli rozwojowych pasozytéw i prowadzi do opano-
wywania przez pasozyty nowych zywicieli posre-
dnich a nawet ostatecznych, ktérzy jeszcze skutecz-
nie si¢ bronig przez zahamowanie rozwoju i otocze-
nie cysta. Pasozytnictwo parateniczne jest zjawi-
skiem dynamicznym i nie do korica poznanym.
Przez niektérych badaczy [28] jest uznawane za
ewolucyjng preadaptacje do pasozytnictwa,
a w pewnych przypadkach (niektére Ascaroididae)

moze by¢ uwazane za reminiscencj¢ filogenetyczng
dawnego zywicielstwa posredniego [3].

Jednak nie kazde znalezienie w zywicielu formy
larwalnej jakiegos helminta swiadczy, ze jest on no-
wym zywicielem paratenicznym danego gatunku
pasozyta, moze by¢ zywicielem postcyklowym co
jest szczeg6lnym przypadkiem pasozytnictwa para-
tenicznego. Na przykiad stwierdzenie u wydry euro-
pejskiej (Lutra lutra) w Bulgarii, niespecyficznych
gatunkéw kolcogtowdéw, m.in. Pomphorhynchus la-
evis, zdaniem autorow [29] umiejscawia tego zywi-
ciela w roli albo paratenicznego albo postcyklowe-
go. Bowiem P. laevis jest pasozytem ryb stodko-
wodnych, a jego zywicielami posrednimi s3 Amphi-
poda. Notowano juz wczesniej przypadki wystepo-
wania pasozyta w formie juwenilnej, u zywicieli pa-
ratenicznych — kilku gatunkéw ryb i zab. Jednak
eksperymenty Kennedy'ego [30] wskazuja, ze Lu-
tra lutra moze by¢ zar6wno zywicielem paratenicz-
nym jak i postcyklowym tego kolcoglowa.

Zdaniem Combesa [31] zywiciel parateniczny
jest opcjg mieszczacy si¢ w ramach plastycznosci
fenotypowej, podczas gdy zywiciel posredni w cy-
klu rozwojowym jest koniecznoscig uwarunkowang
genetycznie.
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