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badania nad behawiorem i biologig roztoczy pasozy-
tujacych na pszczotach. By¢ moze kiedys, dzigki ko-
lejnym eksperymentom poszerzajacych nasza wiedze

na temat V. destructor i A. woodi pszczelarze, a takze
cata ludzkos$¢, bedzie mogta spa¢ spokojnie;j.

. Daniel Stec. Zaktad Entomologii Instytutu Zoologii. Uniwersytet Jagiellonski. E-mail: daniel stec@interia.eu.

PoLyroprum HYDRIFORME USSOV (POLIPODIUM) -
NIEZWYKLY PARZYDELKOWIEC PASOZYTNICZY

Monika Zelazowska, Michat Kobiatka (Krakow)

Pasozytnictwo jest szeroko rozpowszechniong for-
ma wspotzycia organizmow, ktora wiekszosci z nas
kojarzy si¢ ze §wiatem zwierzat bezkregowych, takich
jak robaki plaskie czy nicienie. Niewiele 0sob jednak
wie, ze pasozytow mozna tez szuka¢ wsrod parzy-
detkowcow — nizszych ewolucyjnie bezkregowcow.
W tym typie wystepuje gatunek, ktorego strategia
zyciowa opiera si¢ na bytowaniu kosztem drugiego
organizmu. Gatunkiem tym jest Polypodium hydri-
forme Ussov (polska nazwa: polipodium) — pasozyt
jesiotrow, niszczacy cenng ikre. Polipodium wplywa
negatywnie na zdolno$¢ rozrodcza zarazonych samic.
Nietrudno si¢ wigc domysli¢, ze wystgpowanie pa-
sozyta jest postrzegane jako niekorzystne takze dla
cztowieka. Polipodium obniza bowiem produkcje ka-
wioru i powoduje straty w hodowli jesiotrow.

Charakterystyka gatunku

Polipodium charakteryzuje si¢ niezwyktymi ce-
chami przystosowawczymi do pasozytnictwa. W jego
cyklu zyciowym wystepuja postacie wolnozyjace, jak
1 pasozytujace wewnatrzkomorkowo, zachodzi row-
niez zmodyfikowana mejoza i partenogeneza.

Pozycja systematyczna polipodium jest wcigz dys-
kutowana. Ze wzgledu na posiadanie komorek pa-
rzydetkowych gatunek umieszczany jest zazwyczaj
w typie parzydetkowcow (Cnidaria). Istnieje tez kon-
cepcja, aby polipodium wiacza¢ do typu myksospori-
diowcow (Myxozoa), ktory spokrewniony jest z pa-
rzydetkowcami. Przeprowadzone niedawno badania
molekularne wskazujg na przynalezno$¢ polipodium
do typu parzydetkowcow. Systematycy umieszczajg
polipodium w podtypie meduzowcow (Medusozoa),
w gromadzie Polypodiozoa. Wedlug innych pogla-
dow gatunek ten zaliczany jest do gromady stutbio-
ptawow (Hydrozoa), podgromady Trachylina, rzedu
Narcomedusae.

Polipodium zostalo po raz pierwszy odkryte
w ikrze jesiotra sterleta (Acipenser ruthenus L.) z rze-
ki Wolgi i opisane w drugiej potowie XIX wieku.

Naturalnym $rodowiskiem zycia polipodium sa
rzeki wschodniej Europy i Azji. Jego wystgpowa-
nie odnotowano w rzekach ptynacych przez tereny
nalezace do Rosji (Wotga, Kama, Don, Oka, Amur,
Dwina, Sutak, Kuban, Selenga, Tym, jezioro Chan-
ka), Ukrainy (Dniepr) i Kazachstanu (Ural, Syr-da-
ria, jezioro Balchasz). Niedojrzate postacie paso-
zytnicze obserwowano w ikrze jesiotrow zyjacych
w rzekach Motdawii (Dniestr), Rumunii (obszar delty
Dunaju) oraz Iranu (rzeka Sefid Rud, bedaca czgscia
zlewiska Morza Kaspijskiego). Postacie niedojrzate
znaleziono takze w Ameryce Polnocnej, w rzekach
stanu Michigan (Black River, St. Clair River), stanu
Kalifornia (Davis River), stanu Missouri (Osage Ri-
ver), stanu Indiana (rzeka Wabash) oraz w systemie
Wielkich Jezior, w prowincjach Manitoba i Saskat-
chewan w Kanadzie (Nelson River, rzeka Saskatche-
wan, St. John River). Polipodium odnotowano tez
wikrzeinnychrybblisko spokrewnionychzjesiotrami:
bietugi (Huso huso L.), wiostonosa amerykanskiego
(Polyodon spathula Walbaum) oraz topatonosa (Sca-
phirhynchus platorynchus Rafinesque). Dotychczas
nie odnotowano obecnosci parzydetkowca w ikrze je-
siotrow z rzek zachodniej i srodkowej Europy — jesio-
tra atlantyckiego (4. sturio L.) i jesiotra ostronosego
(A. oxyrinchus Mitchill).

Dhugo$¢ zycia polipodium wynosi kilka lat. Pasozyt
posiada skomplikowany cykl zyciowy, ktéry pomimo
licznych badan nie zostat jeszcze doktadnie poznany.
Mozna w nim wyr6zni¢ szereg stadiow, charakteryzu-
jacych si¢ odmiennym trybem zycia. Wystepuja stadia
wolnozyjace: dojrzaty stolon i meduza (Ryc. 1A i C)
oraz stadia pasozytnicze: gameta dwujadrowa (Ryc.
1B), komoérka dwujadrowa, larwa planuloksztaltna,
mtodociany — paczkujacy stolon. Stadia pasozytnicze
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przebywaja w oocytach rozwijajacych si¢ w jajnikach
ryb (pasozytnictwo wewnatrzkomorkowe). Rozwoj
pasozyta nie hamuje jednak gromadzenia w oocytach
zottka, ktore stanowi dla niego pokarm.

Najwigcej informacji na temat polipodium i jego
cyklu zyciowego dostarczyly opublikowane badania
grupy naukowcow pod kierunkiem doktor Jekateriny
Rajkowej z Instytutu Cytologii Rosyjskiej Akademii
Nauk w Sankt Petersburgu.
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Ryec. 1. Niektore z postaci wystgpujace w cyklu zyciowym polipodium.
A. Wolnozyjacy stolon B. Komoérka dwujadrowa — pierwsze stadium pa-
sozyta w oocycie jesiotra (we wnetrzu komorki zaznaczono jadra komor-
kowe; wigksze — poliploidalne, mniejsze — haploidalne) C. Wolnozyjaca
meduza (u nasady ramion lokomocyjnych zaznaczono gonady).

Cykl zyciowy

Opis cyklu zyciowego rozpoczniemy od uprosz-
czonej postaci odpowiadajacej polipowi innych pa-
rzydetkowcow, nazywanej stolonem (Ryc. 1A).

Dojrzate stolony powstaja po uptywie co najmniej
2 lat od wniknigcia pasozyta do ciala jesiotra. Rozwi-
jajace sie¢ stolony zyja w oocytach ryb. Przebywaja
w nich pojedynczo powodujac, ze oocyty, ktore za-
wierajg pasozyta sg wicksze od niezakazonych. Ciata
stolonéw sa wydtuzone (maja kilkadziesiat milime-
trow) 1 zbudowane sa z licznych potaczonych ze soba

paczkow, bedacych mtodocianymi meduzami. Stolo-
ny wydostajg si¢ z gotowych do zlozenia jaj wiosna,
bezposrednio przed tartem. W zetknigciu z wodg na-
stepuje rozpad stolonow, a powstate meduzy zaczy-
naja plywaé¢ w wodzie.

Meduzy sa drapieznikami. Dawniej uwazane byty
za polipy, poniewaz nie majg cech typowych dla me-
duz — otwory gebowe skierowane sa do gory i nie
maja narzadow zmystéw charakterystycznych dla
meduz. Zywig si¢ rurecznikami, wirkami i wrotkami.
Chwytaja je za pomoca ramion, ktére wyposazone
sa w parzydetka, umieszczone pomi¢dzy komorkami
tworzacymi zewngtrzng warstwe ciata — epiderme.
Meduzy rozmnazaja si¢ bezplciowo poprzez podziaty
podtuzne, ale tworza tez gonady. Ze wzgledu na typ
gonady wyroznia si¢ trzy rodzaje meduz.

Pierwszy rodzaj to meduzy z gonadami, ktore ze
wzgledu na budowe anatomiczng nazywane sa zen-
skimi. Produkuja one gamety poronne, ktore nie
rozpoczynaja mejozy i pozostaja diploidalne. W tej
postaci sa uwalniane z gonad. Gonady zenskie wyste-
puja u osobnikow duzych.

Drugi rodzaj to meduzy z gonadami, ktore nazywa
si¢ umownie meskimi, aby odr6zni¢ je od gonad zen-
skich. Gonady mgskie produkujg gamety rozwijaja-
ce si¢ dzieworodnie (partenogenetycznie) w zarodki.
Meduzy meskie sg zazwyczaj mniejsze i nie rozmna-
zaja si¢ bezptciowo poprzez podziaty podtuzne.

Trzeci rodzaj meduz to meduzy hermafrodytyczne,
ktére majg oba rodzaje gonad. Rozmiarem sg podob-
ne do meduz zenskich.

Ze wzgledu na liczbe posiadanych ramion wyr6z-
nia si¢ trzy typy meduz: osobniki z 24 ramionami,
z 12 oraz z 6 ramionami. W$rod wszystkich meduz
liczebnie przewazajg osobniki z 12 ramionami. Maja
one 8 ramion zmystowych (dtugich) oraz 4 ramiona
lokomocyjne (krotkie). Ramiona zmystowe znajdu-
ja sie w poblizu otworu ggbowego, stuza do obrony
i chwytania zdobyczy. Ramiona lokomocyjne znaj-
duja si¢ po stronie przeciwnej do potozenia otworu
gebowego, skierowane ku dotowi, umozliwiajg po-
ruszanie si¢ po podiozu (Ryc. 1C). Osobniki z 24
ramionami to dzielace si¢ przez podziaty podiuzne
osobniki z 12 ramionami.

Podziaty podtuzne meduz z 12 ramionami zacho-
dza latem. Przed kazdym podzialem po stronie prze-
ciwnej do potozenia otworu gebowego powstajg dwa
nowe zestawy ramion, zawierajagce dwa ramiona lo-
komocyjne i cztery zmyslowe. Podziat rozpoczyna
si¢ w poblizu nowo utworzonych ramion i postgpuje
W strong otworu gebowego. Znaczenie meduz z 6 ra-
mionami, ktore pojawiaja si¢ w cyklu zyciowym po-
lipodium pod koniec lata, prawdopodobnie w wyniku
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paczkowania osobnikéw z 12 ramionami, nie zostato
jeszcze wyjasnione. Nie wiadomo tez, co dzieje sig
z meduzami jesienig i zima.

Badania meduz pochodzacych z hodowli laborato-
ryjnej wykazaty, ze w mezoglei ramion znajdujg si¢
komorki, ktore budowa przypominajg komorki mig-
$ni gladkich. Przypuszcza sig, ze pochodza z komo-
rek interstycjalnych, ktéore w stadium mtodocianego
stolonu opuscity swoje pierwotne miejsce (epiderme)
i przedostaty si¢ do mezoglei.

Badania wykazaty takze, ze gonady zenskie me-
duz, podobnie jak u innych parzydetkowcow sa gona-
dami czasowymi, ktére moga powstawac u jednego
osobnika kilkakrotnie w ciggu sezonu. Sg to dwa pe-
cherzyki, zaopatrzone w przewody wyprowadzajace
(gonodukty), uchodzace do jamy chtonno-trawiace;j.
W odréznieniu od stutbioptawow, ktorych gonady
zenskie pochodza z ektodermy (epidermy), gonady
zenskie polipodium powstajg z komorek endodermy
(gastrodermy). Gonady te zawieraja diploidalne ko-
morki ptciowe (gonocyty) oraz komorki poliploidal-
ne (nazywane komorkami odzywczymi), ktore pelnia
funkcje gruczotow apokrynowych. Komorki piciowe
sg uwalniane z gonad i przez gonodukty trafiajg do
jamy chlonno-trawigcej. Zaobserwowano, ze zarOw-
no wsrod meduz zyjacych w warunkach naturalnych,
jak 1 wérod meduz hodowanych w warunkach labo-
ratoryjnych, wystepuje obumieranie calych gonad
zenskich.

Gonady meskie wystepuja w liczbie czterech, nie
maja gonoduktow i znajdujg si¢ u podstawy ramion
(Ryc. 1C). Po osiagnigciu maksymalnych rozmia-
row, wystajg do wnetrza jamy chlonno-trawigcej me-
duz hermafrodytycznych i me¢skich. Gonady meskie
powstaja jako uwypuklenia komorek endodermy.
Wngetrze uwypuklen wypehiaja gonocyty otoczone
bezkomorkowa ostonka, ktora w czg¢sci gonady przy-
legajacej do ektodermy zawiera wieczko. Wieczko
zbudowane jest z komorek, ktore pochodzg z ekto-
dermy. Pomigdzy komorkami wieczka znajdujg si¢
parzydetka. Gonocyty zawarte we wngtrzu gonad
meskich powstaja w wyniku podzialow mitotycz-
nych zaopatrzonych w witki komoérek endodermy.
Z kazdej dzielacej si¢ mitotycznie komorki endo-
dermy powstaje jedna komodrka somatyczna i jeden
gonocyt. Komorka somatyczna moze ulega¢ dodat-
kowemu podziatowi mitozy. W efekcie gonocyto-
wi towarzyszy jedna lub dwie komorki somatyczne
(o ksztalcie czapeczki).

Gonocyty maja wszystkie chromosomy w parach
homologiczne, w kazdej parze identyczne sekwencje
liniowo utozonych genéw i ulegaja dwom podziatom.
Badacze okreslaja te podziaty jako mejozg, poniewaz

przebiegaja one w dwoch etapach oraz dochodzi do
redukcji liczby chromosomow. W czasie pierwszego
podziatu gonocyty wchtaniajg w procesie fagocytozy
towarzyszace im komorki somatyczne. Liczba chro-
mosoméw w jadrze komorkowym gonocytu zostaje
zredukowana (z 2n do 1n) i powstajg dwie komorki
nier6wnej wielko$ci. Mniejsza komorka, nazywana
ciatkiem kierunkowym, kontynuuje mejozg, a po za-
konczeniu drugiego podziatu obumiera. Podczas na-
stepnego podziatu pozostalej komorki (wigkszej) nie
dochodzi do cytokinezy. W efekcie w gonadzie me-
skiej z kazdej pojedynczej komorki rozpoczynajace;
oba opisane podziaty powstaje tylko jedna komorka
potomna, ktora zawiera dwa haploidalne jadra komor-
kowe oraz wchtonigte komodrki somatyczne. Jedno
z jader tej komorki w krotkim czasie staje si¢ poli-
ploidalne (6n — jest to jadro drugiego ciatka kierun-
kowego), podczas gdy drugie pozostaje haploidalne.
Opisany podzial porownywany jest do powstawania
gamet zenskich, a gonada nazywana meska moze by¢
w istocie gonada zenska. Nalezy podkresli¢, ze okre-
$lanie plci osobnikow jest jedynie kwestia umow-
ng, a przyjetym kryterium jest budowa anatomiczna
gonad.

Powstala podczas opisanego podziatu komorka na-
zywana jest gameta dwujadrowa. Gamety dwujad-
rowe dostaja si¢ do ciala jesiotrow. Nie zostato jed-
noznacznie wyjasnione w jaki sposob si¢ to odbywa.
Obserwacje polipodiow w warunkach laboratoryj-
nych wykazaty, ze gonady meskie zawierajace game-
ty dwujadrowe (nazywane gametoforami) rozrywaja
$ciany ciata meduz i zostajg przyczepione do ciat je-
siotrow. Meduzy wykorzystujg w tym celu parzydel-
ka i po zakonczeniu tego procesu ging. Przyczepianie
gametoforow do skory ryby zachodzi jednak niezbyt
czesto, a meduzy, ktore nie majg w pelni rozwinigtych
gonad, nie interesujg si¢ jesiotrami. Jedna z hipotez
zaklada, ze meduzy muszg 0sig$¢ na ikrze ztozonej na
dnie rzeki i tam oczekiwaé na wyleg ryb, aby uwolnié¢
gamety 1 wprowadzi¢ je do ich ciala. Wedtug innej
hipotezy gamety moga si¢ uwalnia¢ z gametoforow
i wnika¢ wraz z plemnikami do jaj jesiotra przez
otwor mikropylarny, znajdujacy si¢ w ostonach jajo-
wych. Zaobserwowano takze, ze stolony wkrétce po
wydostaniu si¢ z ciala jesiotra mogg przyczepia¢ si¢
do jaj sktadanych przez samice podczas tarla.

0Od momentu dostania si¢ do wnetrza oocytu ryby,
gamete dwujadrowa nazywa si¢ komdrka dwujadro-
w3 (Ryc. 1B). Komorka rosnie (ma wigksza $rednice
od gamety dwujadrowej), a poliploidalno$¢ jednego
z jej jader zwigksza si¢ do 52n. Cytoplazma komorki
dwujadrowej zawiera ziarna, w sktad ktorych wcho-
dza biatka i mukopolisacharydy.
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Komorka dwujadrowa wystepujaca w oocycie
znajdujacym si¢ w stadium rozwojowym nazywanym
prewitelogeneza (czyli przed rozpoczeciem groma-
dzenia zottka) podlega dalszemu przeksztatceniu. Po-
lega to na tym, ze kazde z jej jader wraz z fragmentem
cytoplazmy zostaje otoczone blona komoérkowa (czyli
zachodzi cellularyzacja). By¢ moze jest to dokoncze-
nie opisanego wczesniej drugiego podzialu mejozy
(cytokineza). W efekcie w oocycie jesiotra powsta-
ja dwie komorki r6znej wielkosci. Wieksza komorka
i jej jadro majg ksztatt miseczki, w zaglebieniu kto-
rej znajduje si¢ mniejsza komorka. Wigksza komor-
ka stanowi barier¢ oddzielajaca mniejsza komorke
od cytoplazmy oocytu jesiotra i bierze udziat w po-
bieraniu substancji odzywczych — zottka. Komorka
ta nazywana jest trofamnionem. Jadro komorkowe
trofamnionu rosnie, rozgatezia sig¢, by w koncowych
etapach rozwoju polipodium w oocycie jesiotra ulec
fragmentacji. Mniejsza komorka (majaca pojedynczy
zestaw chromosomow) rozpoczyna podzialy mito-
tyczne, nazywane podziatami bruzdkowania, ktore
prowadza do powstania zarodka. Nalezy pami¢tac, ze
zachodzg one bez wczesniejszego zaptodnienia, czy-
li zarodek rozwija si¢ partenogenetycznie. W wyni-
ku bruzdkowania powstaja komorki o amebowatym
ksztalcie — blastomery. Partenogenetyczny rozwoj za-
rodka z niezaptodnionej gamety uznaje si¢ za szcze-
golne przystosowanie do pasozytnictwa.

Dalsze podziaty bruzdkowania prowadza do po-
wstania moruli. Stwierdzono, ze komorki moruli sg
diploidalne. Naukowcy przypuszczaja, Ze staja si¢ di-
ploidalne, gdyz w trakcie bruzdkowania blastomery
aczg si¢ ze soba. Laczenie blastomeréw przypomina
samozaptodnienie, lecz nie zapewnia zmiennosci ge-
netycznej uzyskiwanej podczas procesu zaptodnie-
nia. Zmienno$¢ ta utrzymywana jest wylacznie dzie-
ki procesowi crossing-over podczas mejozy. Jest to
kolejna osobliwos¢ w cyklu zyciowym polipodium.
W zalezno$ci od stopnia rozwoju oocytow jesiotra,
podziaty bruzdkowania pasozyta moga by¢ na niekto-
rych etapach zatrzymywane i nastgpnie wznawiane
(zalezy to glownie od tego, czy dany oocyt nalezy do
grupy oocytow dojrzatych i czy bedzie wykorzystany
w biezacym tarle). Zarodek w stadium moruli moze
wigc przezy¢ w oocycie nawet rok. Gdy komorki mo-
ruli ulegaja dalszym podziatom, ich liczba wzrasta,
zarodek wydhuza si¢ i rozpoczyna si¢ gastrulacja. Po-
wstajg dwa listki zarodkowe: ektoderma i endoderma.
Zaobserwowano zaskakujace zjawisko, polegajace

na tym, ze potozenie powstalych listkow zarodko-
wych ulega odwroceniu. Po zakonczeniu gastrulacji
na zewnatrz zarodka znajduje si¢ wigc endoderma,
a wewnatrz ektoderma. Komorki zewnetrznej war-
stwy majg wici, a apikalne cze$ci komorek warstwy
wewngtrznej zawierajg czasteczki mukopolisacha-
rydow. Takiego potozenia listkow zarodkowych nie
opisano w rozwoju innych parzydetkowcow.

W nastgpnym roku zarodek zbudowany z dwoch
warstw rozrasta si¢ i przeksztalca w larwe planulo-
ksztaltng. Poczatkowo larwa jest kulista, nastgpnie
wydtuza si¢ i powstaja na niej zawiazki paczkow.
Larwa tkwi w trofamnionie, przez ktory jest odzy-
wiana. W drugim roku cyklu zyciowego polipodium
w oocytach jesiotrow (lub w trzecim roku, gdy zaro-
dek zostaje na dluzej zatrzymany w stadium moruli)
zawiazki paczkow przeksztalcajg si¢ w paczki. Od
tego momentu postac ta nazywana jest stolonem. Sto-
lon tkwi w trofamnionie, jest wydluzony i ma postac¢
pnia, na ktorym osadzone s3 utozone liniowo paczki
(w liczbie kilkunastu). Kazdy paczek znajdujacy sie
w stolonie pokryty jest dwoma karbami. Z kazdego
karbu wyrasta po 12 ramion, skierowanych do wne-
trza stolonu. Ramiona majg parzydetka. Stolon powo-
li rosnac, przesuwa zottko w oocytach jesiotra do ich
srodka, sam zajmuje potozenie przy brzegu.

W stolonie gotowym do wydostania si¢ z jaja ra-
miona paczkow i cate paczki wynicowuja si¢ przez
otwor gebowy stolonu. Warstwy ciata (listki zarod-
kowe) wracaja na swe pierwotne potozenie, czyli ek-
toderma (epiderma) na zewnatrz, endoderma (gastro-
derma) do wewnatrz. Kazdy z paczkow skierowany
jest teraz w strone¢ cytoplazmy oocytu jesiotra.

Konce paczka rozwidlajg si¢. Na kazdym z roz-
widlen znajduje si¢ 6 ramion — dwa krotkie (potozo-
ne w poblizu miejsca gdzie paczek jest rozwidlony)
i cztery dlugie (na brzegu kazdego z rozwidlen). Tak
zbudowany stolon opuszcza oocyt i przez jajowody
ryby wyplywa na zewnatrz. Tuz przed wylegnigciem
sie stolonu trofamnion degeneruje. Zéttko z jaja je-
siotra zostaje wchionigte przez otwor gebowy stolo-
nu do jamy chlonno-trawigcej. Poniewaz zawiazki
otworéw gebowych paczkéw pozostajg caly czas
potaczone ze stolonem, zo6ltko z jaja jesiotra zosta-
je tym samym wchionigte do jam chtonno-trawia-
cych paczkow. Bedzie stanowi¢ rezerwuar pokarmu
w pierwszej fazie pobytu stolonu i meduz poza oocy-
tem (przez 6—8 dni).
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