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CZAS NA POSILEK, CZYLI JAK ZEGAR BIOLOGICZNY REGULUJE
AKTYWNOSC POKARMOWA OWADOW

WSTEP

Zdolnos¢ odmierzania czasu jest niezwykle
cenna i powszechna umiejetnoscia, ktéra w to-
ku ewolucji wyksztalcily organizmy ze wszyst-
kich krélestw. Umiejetnos¢ ta jest istotna
z dwoch powodow. Przede wszystkim pozwala
na przewidywanie zmian zachodzacych cyklicz-
nie w Srodowisku zewnetrznym, a tym samym,
czasowe dostosowanie funkcji fizjologicznych
do warunkow srodowiska. U owadéw zaleznosé
te doskonale obrazuje tzw. ,bramkowanie”
linienia przez zegar biologiczny. Dzieki niemu
wszystkie osobniki, ktore osiagnetly dojrzatosc
rozwojowg do linienia imaginalnego, czekaja na
kolejna ,bramke czasowg”, w ktorej panuja naj-
korzystniejsze warunki srodowiskowe. Najczes-
ciej sa to godziny nocne lub wczesny poranek,
kiedy niska temperatura i wysoka wilgotnosé
zapobiegaja nadmiernemu parowaniu wody
przez kutikule, ktora zaraz po linieniu jest
cienka i miekka, oraz warunkuja prawidlowe
rozprostowanie skrzydel (MyeErs 2003). Druga
istotng funkcja zegara biologicznego jest czaso-
wa synchronizacja proceséw wzajemnie zalez-
nych, np. aktywnosci lokomotorycznej i zero-
wania.

MECHANIZM POMIARU CZASU
PRZEZ ZEGAR BIOLOGICZNY

Zegar biologiczny odmierza czas w oparciu
o zachodzace w srodowisku cykliczne zmiany,
ktore nazywamy ,dawcami czasu”. Moga nimi
by¢ m.in.: zmiany natezenia oswietlenia, tem-
peratury, wilgotnosci, ciSnienia atmosferyczne-

go, dostepnosci pokarmu lub plywy morskie.
Sposrod wymienionych, najwazniejsze dla
wiekszosci gatunkow jest jednak swiatto. Dzieje
sie tak, poniewaz nastepujace po sobie fazy
jasna i ciemna sa najbardziej statymi i przewi-
dywalnymi zmianami Srodowiska zewnetrzne-
go, gdyz zaleza wylacznie od ruchu obrotowego
Ziemi, nie zas np. od lokalnych warunkéw
pogodowych, ktérych wplyw mozna pominac.
Wszystkie receptory w organizmie, ktore
umozliwiaja odbior informacji od dawcy czasu,
tworza pierwszy element zegara biologicznego,
czyli ,drogi wejsScia”. Zegar biologiczny dziata
niezaleznie od Srodowiska zewnetrznego (ma
charakter endogenny), jednak moze by¢ przez
nie synchronizowany, co obserwujemy najwy-
razniej podczas zmian stref czasowych.

Informacje z ,drég wejsScia” przekazywane
sa do drugiego elementu zegara biologicznego -
soscylatora molekularnego”. Oscylator dziata
na poziomie pojedynczych komoérek, w ktérych
ekspresji ulegaja tak zwane ,geny zegara
biologicznego”. Geny te tworza u owadow trzy
zazebiajace sie petle sprzezen zwrotnych,
w ktorych ich biatkowe produkty, przylaczajac
sie do miejsc regulatorowych, wplywajg na
wlasna transkrypcje. Najlepiej poznanym oscy-
latorem molekularnym jest mechanizm funk-
cjonujacy u wywilzny karlowatej (muszki owo-
cowej, Drosophila melanogaster), ktorego dzia-
lanie jest opisane ponizej.

W pierwszej, tzw. ,gléwnej petli sprzezenia
zwrotnego”, regulowana jest ekspresja genow
timeless (tim) i period (per). W ciagu dnia do
sekwencji regulatorowych tych genéw (tzw.
kaset E) przylaczony jest heterodimer, czyli
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kompleks zbudowany z dwoéch réznych biatek,
w tym przypadku CLOCK (CLK) i CYCLE (CYC),
ktory pelni role pozytywnego regulatora ich
transkrypcji. W konsekwencji poziom mRNA
genoéw per i tim rosnie w ciagu dnia. Jednak
biatkowe produkty tych genow (PER, TIM) w fa-
zie jasnej sa w komoérce na niskim poziomie,
poniewaz aktywowany Swiatlem fotoreceptor
komorkowy KRYPTOCHROM (dCRY), przy-
taczajac sie do TIM, prowadzi do przekiero-
wania go na szlak ubikwitynacji i degradacje
w proteasomach. TIM pelni réwniez funkcje
stabilizatora PER, ktéry w ciagu dnia, przy
nieobecnosci TIM, réwniez ulega degradacji
(Ryc. 1, panel gorny). Po zmierzchu, brak akty-
wowanego Swiattem dCRY prowadzi do szyb-
kiego wzrostu poziomu biatek PER i TIM
w cytoplazmie, ktére w postaci heterodimeru
ulegaja translokacji do jadra komorkowego.
Tam, przylaczajac sie do dimeru CLK/CYC,
hamuja wtasna transkrypcje (Ryc. 1, panel
dolny). O sSwicie Swiatlo ponownie aktywuje
dCRY uniemozliwiajac akumulacje PER i TIM,
co zamyka pierwsza petle, a cykl trwajacy 24
godziny rozpoczyna sie od poczatku.

Sprawne dzialanie oscylatora molekularne-
go zalezy rowniez od dwoch tzw. ,stabilizu-
jacych” petli sprzezen zwrotnych. Pierwsza
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z nich odpowiada za generowanie rytmicznych
zmian poziomu CLK, poprzez dobowe zmiany
ekspresji genow vrille (vr) i PAR domain prote-
in 1¢ (pdple), ktore sa odpowiednio represo-
rem i aktywatorem transkrypcji genu clk.
Ostatnia poznana petla stabilizujaca zwigzana
jest z aktywnoscig biatka CLOCKWORK
ORANGE (CWO), ktére najprawdopodobniej
odpowiada za zalezng od PER inaktywacje
czynnika transkrypcyjnego CLK/CYC.

Dotychczasowe doniesienia na temat oscy-
latorow molekularnych u innych owadow
wskazuja na istnienie wielu odstepstw od
modelu przyjetego dla D. melanogaster. Roznice
zwigzane sa przede wszystkim z funkcja
poszczegbdlnych genéw, faza rytmu ich ekspresji
oraz lokalizacja komoérkowa. Szczegodlowa
charakterystyka oscylatoréw molekularnych
réznych grup owadow znajduje sie w publikacji
BEBaAsA (2017).

LOKALIZACJA ,TYKAJACEGO” ZEGARA
BIOLOGICZNEGO OWADOW

Obecnos¢ funkcjonalnego oscylatora biolo-
gicznego, wyrazona rytmiczng ekspresja jego
genow, stwierdzono w wiekszosci przebadanych
jak dotad narzadoéw owadéw z roznych rzedow,
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Ryc. 1. Mechanizm dziatania ,gléwnej petli sprzezenia zwrotnego” oscylatora molekularnego muszki owo-

cowej Drosophila melanogaster.

Panel gorny: w ciagu dnia, pomimo aktywnej transkrypcji genéw period (per) i timeless (tim), nie dochodzi do
gromadzenia biatkowych produktéw tych genéw w cytoplazmie, co jest zwiazane z obecnoscia aktywowanego
swiatlem kryptochromu (dCRY). Panel dolny: w fazie ciemnej, przy braku aktywowanego swiatlem dCRY,
syntetyzowane sa biatka PER i TIM, ktore w postaci heterodimeru ulegaja translokacji do jadra komorko-
wego, gdzie przylaczajac sie do czynnika transkrypcyjnego CLOCK/CYCLE (CLK/CYC), hamuja transkrypcje

wlasnych genéw.
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np. muchowek, karaczanow, prostoskrzydtych,
motyli. Pojedyncze doniesienie o braku ekspre-
sji PER/TIM dotyczy miesni, epidermy i na-
btonka wyscielajacego tchawki D. melanogaster
(GieBULTOWICZ i wspotaut. 2001). Obecnie
przedmiotem badan jest okreslenie, czy oscyla-
tory molekularne zidentyfikowane w licznych
komoérkach poszczegolnych narzadow i calego
organizmu owadéw komunikuja sie ze soba
i wspolpracuja w generowaniu rytmow biolo-
gicznych. Zaleznos¢ ta jest jednoznacznie
okreslona u ssakéw, u ktorych funkcjonuje
tzw. ,centralny zegar biologiczny” zlokalizowa-
ny w jadrach nadskrzyzowaniowych podwzgo-
rza (lac. nuclei suprachiasmatici, SCN). Oscyla-
tor molekularny SCN jest jedynym, ktory otrzy-
muje informacje od dawcy czasu, jakim jest
Swiatlo, poprzez droge siatkowkowo-podwzgo-
rzowa. Informacje te przekazuje droga nerwowa
i endokrynna (np. poprzez glikokortykoidy) do
zegarow peryferycznych, czyli zlokalizowanych
poza SCN. Zatem u ssakoéw zegary biologiczne
nie tylko komunikuja sie ze soba, ale maja
strukture hierarchiczna, w ktorej nadrzedna
role pelni zegar centralny, a peryferyczne sa od
niego zalezne (GLOSsOP 1 HARDIN 2002) (Ryc. 2A).

Komunikacja miedzy zegarami biologiczny-
mi w ciele owadow stanowi problem bardziej
zlozony, niz ma to miejsce u ssakow. Dzieje sie
tak za sprawa obecnosci wewnatrzkomorko-
wych fotoreceptorow (kryptochromoéw lub
opsyn), odpowiadajacych za fototransdukcje
informacji od dawcy czasu, niezalezna od oczu
zlozonych i osrodkowego ukladu nerwowego.
Nadal jednak nie rozstrzygnieto, czy wlasciwosc
ta sprawia, ze zegary peryferyczne wykazuja
pelna autonomie dzialania w stosunku do zega-
ra centralnego. Sugeruja to m.in. doswiadcze-
nia pokazujace funkcjonowanie zegaréw pery-
ferycznych D. melanogaster u zwierzat dekapi-

A. % B.

Osrodkowy
uktad nerwowy

Marzady
peryferyczne

towanych oraz w hodowlach organotypowych
narzadow. Przeciwne wnioski ptyna z badan na
gruczotach protorakalnych D. melanogaster
oraz jelicie jedwabnika debowego (Antheraea
pernyi), w ktorych stwierdzono zaburzenia
funkcjonowania oscylatoréw peryferycznych po
odizolowaniu ich od informacji z mébzgu
(GLossop i HarDIN 2002, ToMIOKA i wspoélaut.
2012) (Ryc. 2B).

GENEROWANIE RYTMOW
BIOLOGICZNYCH

Trzecim elementem zegara biologicznego,
obok ,drog wejscia” i oscylatora molekularnego,
sg tzw. ,drogi wyjscia”. Tworza je wszystkie
elementy (geny, biatka, struktury komoérkowe),
ktoére sag bezposrednio regulowane przez biatko-
we produkty genow zegara biologicznego.
Konsekwencja tych oddzialywan sa rytmy
biologiczne.

»,Drogi wyjscia” zegara biologicznego tworza
tzw. ,geny zalezne od zegara biologicznego”
(ang. clock controlled genes, CCG), ktore zawie-
raja w obszarze promotorowym sekwencje
E-box (CACGTG). Dzieki temu ekspresja CCG
regulowana jest w taki sam sposob, jak genow
per i tim. Na poczatku nocy heterodimer
CLK/CYC aktywuje transkrypcje CCG, ktora
hamowana jest po 4-6 godzinach przez
PER/TIM. Badania z wykorzystaniem mikro-
macierzy pokrywajacej genom (ang. ChIP tiling
array) pokazaly, ze CLK przylacza sie do co
najmniej 800 miejsc w genomie D. melanoga-
ster, z ktorych okoto 60% wykazuje rytmiczna
transkrypcje, co wskazuje na znaczny odsetek
CCG w genomie tego owada (MENET i wspotaut.
2010, ABruzzl i wspotaut. 2011).

W przypadku zegara centralnego, zlokalizo-
wanego w neuronach, transdukcja informacji

Created in BioRender.com bio

Ryc. 2. Zaleznosci miedzy centralnym i peryferycznymi zegarami biologicznymi ssakéw (A) i owadéw na

przyktadzie Drosophila melanogaster (B).
SCN - jadra nadskrzyzowaniowe podwzgorza.
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z oscylatora moze odbywac sie rowniez droga
nerwowa. Najbardziej charakterystycznym
neuroprzekaznikiem zegara biologicznego owa-
dow jest PDF (ang. pigmental dispersing factor).
Wiékna neuronéw PDF-ergicznych docieraja do
wielu rejonéw mozgu sprawiajac, ze procesy
przez nie kontrolowane nabywaja rytmicznego
charakteru. Jedna z podstawowych funkcji
wlokien PDF-ergicznych u owadow jest genero-
wanie dobowych zmian aktywnosci lokomoto-
rycznej, rozumianej jako dystans, ktéry pokon-
uja zwierzeta w poszczegolnych przedziatach
czasowych doby (DuBowy i SEHGAL 2017).

RYTMY BIOLOGICZNE
A RUTYNA DNIA CODZIENNEGO

Konsekwencja sprawnie dziatajacego zegara
biologicznego sa rytmy obserwowane na
kazdym poziomie zlozonosci organizmu: mole-
kularnym, komérkowym, fizjologicznym i beha-
wioralnym. Jednak nie kazda cyklicznoscé
obserwowana w organizmie jest efektem dziata-
nia oscylatora. W jaki zatem spos6b odréznié
czynnosci powtarzane kazdego dnia od endo-
gennych rytméw biologicznych? Na poczatku
XX w. Auguste Forel, Ingeborg Beling i Oskar
Wahl opisali cechy rytméw generowanych przez
zegar biologiczny, ktore do tej pory stosuje sie,
by odr6zni¢ je od innych periodycznych zmian
zachodzacych w organizmie. Pierwsza cecha
dotyczy okresu rytmu, ktéry, gdy zegar biolo-
giczny otrzymuje informacje od ,,dawcy czasu”,
wynosi 24 godziny. W warunkach statych, to
znaczy bez dostepu do informacji od ,dawcy
czasu”, ujawnia sie tak zwany ,rytm swobodnie
biegnacy” (ang. free-running rhythm), ktérego
okres, w zaleznosci od gatunku, ulega nie-
wielkiemu skroceniu lub wydluzeniu, a sam
rytm nazywamy wtedy okolodobowym lub
circadialnym (tac. circa — okoto, dies — dzien).
Zachowanie rytmu w warunkach stalych, naj-
czesciej statej ciemnosci (ang. dark dark, DD),
stanowi kolejna ceche rytmoéw biologicznych
i dowodzi endogennej natury zegara biologicz-
nego. Z drugiej strony, u zwierzat trzymanych
w warunkach cigglego swiatla (ang. light light,
LL), konsekwencja stalej w ciagu doby aktywa-
cji fotoreceptorow jest calkowita desynchroni-
zacja procesow zaleznych od zegara biologicz-
nego. Kolejna wlasciwoscia zegara biologiczne-
go jest mozliwos¢ dostosowania do zmienio-
nych informacji od ,dawcy czasu”. Ostatnig
ceche nazywamy ,kompensacja temperaturo-
wg”, ktora odnosi si¢ do zachowania rytmu
w szerokim zakresie temperatury otoczenia
(SAUNDERs i wspoétaut. 2002).

RYTM ZEROWANIA JAKO PRZYKELAD
WSPOLDZIALANIA WIELU
OSCYLATOROW W ORGANIZMIE

Rytmy behawioralne sa najbardziej widocz-
nym efektem dzialania zegara biologicznego,
dlatego juz pierwsi chronobiolodzy wykorzysty-
wali analizy dobowych zmian aktywnosci loko-
motorycznej do oceny jego dzialania (KoNOPKA
i BENZER 1971, CYMBOROWSKI 1973). Dzisiaj wie-
my, ze zmiany aktywnosci ruchowej nie dowo-
dza skutecznego dziatania calego zegara
biologicznego, ale wylacznie jego czesci central-
nej. Podloze pozostalych rytméw obserwowa-
nych na poziomie behawioralnym jest znacznie
bardziej skomplikowane i wynika z dzialania
szeregu oscylatoréow, zaréowno centralnych, jak
i peryferycznych, w réznych narzadach i ko-
morkach.

Jednym z powszechnie wystepujacych
u zwierzat rytmow biologicznych, obserwowa-
nych na poziomie behawioralnym, obok aktyw-
nosci lokomotorycznej, jest aktywnos¢ pokar-
mowa, rozumiana jako zespét proceséw i czyn-
nosci umozliwiajacych znalezienie i pobranie
pokarmu oraz metabolizm substancji odzyw-
czych. Dobowe zmiany intensywnosci zerowa-
nia owadéw stwierdzono u dorostych form
m.in. D. melanogaster (SEay i THUMMEL 2011),
trzmiela ziemnego (Bombus terrestris) (STELZER
i wspétaut. 2010), pluskwiaka (Rhodnius pro-
lixus) i komara egipskiego (Aedes aegypti)
(MEIRELES-FILHO i KyRiAcoU 2013) oraz larw
motyli: sowki bawelnowki egipskiej (Spodoptera
littoralis) (SuszCzYNSKA i wspotaut. 2017),
Spodoptera litura (ZHANG i wspélaut. 2021)
i blyszczki ni (Trichoplusia ni) (GOODSPEED
i wspotaut. 2021).

Aby odzywianie zwierzat bylo skuteczne,
musi dojs¢ do synchronizacji wielu procesow
fizjologicznych, zapewniajacych optymalne
warunki do przyjecia i strawienia pokarmu oraz
metabolizmu substancji odzywczych. Zerowa-
nie owadow inicjowane jest przez zmiany na
poziomie osrodkowego ukladu nerwowego
(OUN), na ktoéry oddziatuja hormony regulujace
taknienie. Aktywnos$¢ pokarmowa wymaga
gotowosci miesni, zaréwno szkieletowych,
potrzebnych do znalezienia lub upolowania
pokarmu, jak i trzewnych, odpowiedzialnych za
przesuwanie masy pokarmowej wzdtuz przewo-
du pokarmowego. Przyjecie pokarmu z kolei
wigze sie z kaskada proceséw biochemicznych,
ktore warunkuja prawidlowe i efektywne tra-
wienie, wchlanianie i metabolizm substancji
odzywczych. Ponadto, sprawnie dzialajace
mechanizmy homeostatyczne warunkuja szyb-
ki spadek poziomu trehalozy (glownego cukru
metabolicznego owadéw) w hemolimfie po
positku, reguluja ilosci substancji zapasowych
i umozliwiaja dostosowanie metabolizmu do
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zasobow pozywienia w Srodowisku (XU
i wspotaut. 2008). Regulacyjny wplyw zegara
biologicznego na kazdy z tych procesow moze
przyczyniac sie do generowania obserwowanej
na poziomie behawioralnym rytmiki zerowania.
Ponizej przedstawiono aktualny stan wiedzy na
temat udzialu oscylatorow molekularnych
w poszczegbdlnych narzadach w regulacji odzy-
wiania sie owadow.

OSRODKOWA REGULACJA LAKNIENIA

Aktywnos¢ pokarmowa owadow rozpoczyna
sie od subiektywnego uczucia taknienia, gene-
rowanego na poziomie OUN. Narzady peryfe-
ryczne, wydzielajac (zgodnie z zapotrzebowa-
niem organizmu) hormony anoreksygenne (ha-
mujace taknienie) albo oreksygenne (nasilajace
taknienie), reguluja uwalnianie neuropeptydow
odpowiedzialnych za inicjowanie lub hamowa-
nie aktywnosci pokarmowej. Przyktadem takie-
go peptydu jest neuropeptyd F (NPF), homolog
ssaczego neuropeptydu Y (NPY). NPY u ssakow
jest najsilniej dzialajacym czynnikiem oreksy-
gennym, a badania na D. melanogaster,
A. aegypti, szaranczy pustynnej (Schistocerca
gregaria) i jedwabniku morwowym (Bombyx
mori) wskazuja na podobne dzialanie NPF
u owadow (HERMANN i wspétaut. 2012). Oba
peptydy sa rowniez zwiazane z zegarem biolo-
gicznym i stad przypuszczenie, ze moga byc
zaangazowane w generowanie dobowych zmian
taknienia na poziomie OUN. NPY stanowi ele-
ment ,drég wyjsScia” zegara biologicznego
ssakow, gdzie jego rytmiczne uwalnianie na
zakonczeniach nerwowych w obrebie moézgu i
w narzadach peryferycznych odpowiada m.in.
za generowanie rytmow biologicznych (LIN
i wspotaut. 2004). Badania dotyczace roli NPF
nie sg az tak zaawansowane, jak u ssakow,
jednak stwierdzono jego czeSciowa kolokaliza-
cje z biatlkami zegara biologicznego (CLK, TIM)
i PDF w mo6zgu oraz obecnos¢ w zakonczeniach
nerwowych, docierajacych do narzadéw peryfe-
rycznych (np. jelita srodkowego) D. melanoga-
ster, co moze wskazywa¢ na analogiczne do
NPY funkcje NPF u owadoéw (VEENSTRA
i wspotaut. 2008, HERMANN i wspoétaut. 2012).

Do neuropeptydow regulujacych taknienie
owadow naleza réwniez hormon adipokine-
tyczny (ang. adipokinetic hormone, AKH)
i peptydy insulinopodobne (ang. insulin-like
peptides, ILPs). Sa to czynniki, ktérych dziata-
nie jest analogiczne do ludzkiego glukagonu
i insuliny. Po positku, podwyzszone stezenie
ILP obniza poziom trehalozy w hemolimfie.
Odwrotne dzialanie ma AKH wydzielany w cza-
sie glodowki, linienia i wzmozonej aktywnosci
fizycznej. U owadow, w przeciwienstwie do ssa-
kow, oba peptydy stymuluja przemiany kata-
boliczne, glikogenolize i wydatkowanie energe-

tyczne (HASELTON i wspoétaut. 2010). Nie wiado-
mo jednak, czy zwiazki te, podobnie jak ich
ssacze odpowiedniki, wplywaja rowniez na
osrodkowa regulacje laknienia. Istnieja za to
doniesienia wskazujace na mozliwosé powiaza-
nia ILP z zegarem biologicznym - neurony
syntetyzujace te hormony znajduja sie w bez-
posrednim kontakcie i sa kontrolowane przez
neurony PDF-ergiczne u R. prolixus (VAFO-
poULOU i STEEL 2012), komoérki centralnego
zegara biologicznego w obszarze DN1 (ang.
dorsal neurons 1) u D. melanogaster (BABER
i wspoétaut. 2016) i boczny obszar moézgowia,
tzw. pars lateralis mszycy grochowej (Acyrtho-
siphon pisum) (Curtl i wspotaut. 2021). Wiadomo
rowniez, ze u dorostych osobnikéw D. melano-
gaster neurohormony te wplywaja na cykl snu
i czuwania (BARBER i wspoétaut. 2021). Jak
dotad nie przeprowadzono analiz majacych na
celu okreslenie wplywu zegara biologicznego na
synteze lub uwalnianie AKH.

Pomimo ze w moézgu syntetyzowane sa
czynniki zaréwno hamujace, jak i pobudzajace
aktywnos¢ pokarmowa, dominujaca rola cen-
tralnego zegara biologicznego najprawdopodob-
niej jest stymulacja laknienia. Swiadczy o tym
fenotyp mutantéw D. melanogaster z niefunk-
cjonujacym centralnym oscylatorem moleku-
larnym, u ktérych, oprocz zaniku okotodobowej
rytmiki zerowania, stwierdzono réwniez zmniej-
szenie ilosci zjedzonego pokarmu w ciagu doby
przy jednoczesnym podwyzszonym poziomie
glikogenu (Xu i wspoétaut. 2008, FULGHAM
i wspotaut. 2021).

SENSORYCZNA REGULACJA LAKNIENIA

Kiedy osrodkowy uktad nerwowy wywota
uczucie taknienia, owady rozpoczynaja poszu-
kiwanie pozywienia. Najczesciej wykorzystuja
do tego zmyst wechu, ktéry utatwia im znale-
zienie zrodila pozywienia oraz komunikacje
z innymi osobnikami za pomoca feromonoéw.
Receptory zapachu owadow zwigzane sa
z czulkami, w ktorych u D. melanogaster,
S. littoralis 1 zawisaka tytoniowego (Manduca
sexta) stwierdzono funkcjonowanie peryferycz-
nego zegara biologicznego. Skutkiem aktywno-
Sci oscylatora molekularnego w tym narzadzie
jest zréoznicowana w ciagu doby wrazliwosc
sensoryczna zwierzat na substancje zapachowe
zawarte w pozywieniu (co stwierdzono dla
D. melanogaster i karaczana Leucophaea made-
rae) oraz feromony (oprécz wymienionych
wczesniej gatunkow opisane rowniez dla
S. littoralis) (MERLIN i wspoétaut. 2007). Rézna
w ciggu doby skutecznosé¢ w znajdowaniu
zrodla pozywienia z pewnoscia wplywa na
zmiany iloSci spozytego pokarmu w réznych
okresach doby.
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Po znalezieniu potencjalnego zrodia pokar-
mu, owady oceniajag jego przydatnos¢ do spozy-
cia za pomoca receptorow smaku (ang.
gustatory receptors, GRs) zlokalizowanych,
w przypadku D. melanogaster, na wloskach
sensorycznych przydatkow gebowych, odnoz-
ach, skrzydtach i w gardzieli. Informacje z GR
przekazywane sa przez nerw receptoréw sma-
kowych (ang. gustatory receptor nerve, GRN) do
zwoju podprzeltykowego, ktory droga eferentng
wywoluje odpowiedZ polegajaca na wysunieciu
ssawki, bedacej czeScia aparatu gebowego,
umozliwiajaca pobranie pokarmu (reakcje te
nazywamy z ang. proboscis extension reflex,
PrER). PrER stanowi parametr diagnostyczny
odzwierciedlajacy gotowos¢ owada do jedzenia.
Ustalono, ze GRs wykazuja rézna wrazliwosé
na bodzce smakowe w zaleznosci od pory doby:
najwieksza na poczatku dnia, czyli w czasie gdy
muszki owocowe jedza najwiecej, a najmniejsza
w nocy. Desensytyzacja (obnizenie wrazliwosci)
w czasie spoczynku wynika z wysokiego pozio-
mu kinazy 2 zaleznej od receptoréow sprzezo-
nych z bialkiem G (ang. G protein coupled
receptor kinase 2, GPRK2) w GRN. Skutkiem
tego typu regulacji sa korzysci energetyczne
wynikajace z ograniczenia liczby PrER w czasie
snu. Dobowy rytm wrazliwosci D. melanogaster
na bodzce smakowe (objawiajacy sie rézna
czestotliwoscia PrER) generowany jest przez
peryferyczny zegar biologiczny zlokalizowany
w GRN, ktory dziala niezaleznie od zegara
centralnego w mozgu. Usuniecie prawidlowo
dzialajacego oscylatora w GRN znosi rytm
PrER, co skutkuje zwiekszonym apetytem
i aktywnoscia lokomotoryczna, czyli zachowa-
niem imitujacym glodéwke. Dowodzi to, ze
funkcja zegara peryferycznego w GRN jest naj-
prawdopodobniej hamowanie taknienia w cza-
sie spoczynku (CHATTERJEE i HARDIN 2010).

PRZEWOD POKARMOWY

Pozytywna ocena sensoryczna pokarmu
indukuje odruchy umozliwiajace jego pobranie,
np. PrER u owadoéw z ssacym lub lizacym apa-
ratem gebowym. Przewod pokarmowy owadow
sklada sie z trzech czesci: ektodermalnego jelita
przedniego i tylnego oraz endodermalnego jelita
sSrodkowego, odpowiadajacego za trawienie
pokarmu i wchlanianie substancji odzywczych.
Obok funkcji zwiazanych z pozywieniem, jelito
stanowi rowniez zrédlo wielu hormonéw (m.in.
allatostatyn A, B, C, hormonu diuretycznego,
tachykinin, NPF) oraz jest miejscem docelowym
nerwow PDF- i NPF-ergicznych, co wskazuje na
jego regulacyjny charakter (VEENSTRA
i wspotaut. 2008). W komoérkach budujacych
rozne odcinki przewodu pokarmowego stwier-
dzono réwniez obecnos$¢ bialek zegara biolo-
gicznego u dorostych osobnikéw Swierszczy

Srodziemnomorskich: Gryllus bimaculatus
(Urvu i ToMmioka 2010) i Dianemobius nigrofas-
ciatus (SHAO i wspoétaut. 2008) oraz D. melano-
gaster (GIEBULTOWICZ i wspotaut. 2001), B. mori
(MarkovAa 1 wspoétaut. 2003) i larw A. pernyi
(SaumaN i RepPPERT 1998), Spodoptera littoralis
(SuszczyNska 1 wspoétaut. 2017) i S. litura (ZHANG
i wspotaut. 2021).

W jaki sposob zegar biologiczny moze od-
dzialywac¢ na przewod pokarmowy, by regulo-
wac odzywianie? U kregowcow wystepuje tak
zwany ,behawior antycypacyjny”, ktory skut-
kuje wzmozong aktywnoscia ruchowa i zwigk-
szona sekrecja enzymoéw trawiennych tuz przed
positkiem (Power i SzurLkin 2008). W plynie
jelitowym larw S. littoralis stwierdzono dobowy
rytm aktywnosci amylazy, a u S. litura amylazy,
proteazy i lipazy lipoproteinowej. Nie wiadomo
jednak, czy dobowe zmiany aktywnosci enzy-
matycznej sa przyczyna (jak w przypadku
kregowcow) czy konsekwencja rytmiki zerowa-
nia u owadow (SuszCzyNskKa i wspoélaut. 2017,
ZHANG 1 wspolaut. 2021).

. METABOLIZM SKELADNIKOW
ODZYWCZYCH W CIELE TLUSZCZOWYM

Produkty enzymatycznego trawienia pokar-
mu, po przejsSciu przez Sciane jelita do hemo-
limfy, sa metabolizowane zgodne z zapotrzebo-
waniem organizmu, glownie w ciele thuszczo-
wym. Cialo tluszczowe to narzad ze wzgledu na
funkcje odpowiadajacy tkance tluszczowej
(gromadzenie substancji zapasowych), watrobie
(metabolizm sktadnikéw odzywczych), krezce
(organizacja przestrzenna narzgdow) i grasicy
(regulacja funkcji odpornosciowych) ssakéow.
Obecne jest we wszystkich stadiach rozwojo-
wych owada, jednak w kazdym z nich pelni
inne funkcje. W stadium larwalnym odpowiada
za magazynowanie substratéw energetycznych
i aminokwasow, ktore wykorzystywane sg
w czasie metamorfozy i przejSciowych niedobo-
row pozywienia. U owadéw dorostych jest zrod-
tem wiekszosci biatek obecnych w hemolimfie,
np. witellogenin, peptydéw antybakteryjnych,
bialek opiekunczych hormonéw hydrofobo-
wych. We wszystkich stadiach rozwojowych
cialo tluszczowe odpowiada rowniez za deto-
ksykacje zwiazkéw azotowych i ksenobiotykow.
Dodatkowo, narzad ten monitoruje stan odzy-
wienia organizmu i tym samym koordynuje
jego wzrost i rozwdj (ARRESE i SOULAGES 2010).

Funkcjonowanie peryferycznego zegara
biologicznego w ciele tluszczowym opisano dla
A. pernyi (SAUMAN i REPPERT 1996), D. melano-
gaster (GIEBULTOWICZ i wspoélaut. 2001), troj-
szyka gryzacego (Tribolium castaneum) (LI
i wspoétaut. 20157), S. littoralis (SUSZCZYNSKA
i wspoétaut. 2017) i S. litura (ZHANG i wspoétaut.
2021), jednak proby okreslenia jego funkcji
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w regulacji odzywiania podjeto wylacznie dla
D. melanogaster, a przeprowadzone doswiad-
czenia skutkowaly wynikami prowadzacymi do
roznych wnioskow. Podczas gdy w publikacji xu
i wspotaut. (2008) stwierdzono, ze narzad ten
jest kluczowy w okolodobowej regulacji przyj-
mowania pokarmu, regulacji ilosci zjadanego
pozywienia i wrazliwosci na glodzenie, to
w badaniach FuLGHAM i wspétaut. (2021) nie
dostrzezono jego wplywu na okolodobowsag
rytmike Zerowania i ilos§¢ zjedzonego pokarmu
(wyrazona, jako czas w ciagu doby spedzony na
jedzeniu).

REGULACJA ODZYWIANIA NA POZIOMIE
GENOW KONTROLOWANYCH PRZEZ
ZEGAR BIOLOGICZNY

Na poziomie molekularnym zegar biologicz-
ny moze regulowac¢ laknienie poprzez gen
takeout (to), stanowiacy najprawdopodobniej
element ,drog wyjscia” zegara biologicznego.
Przypuszczenie to oparto na badaniach poka-
zujacych, ze poziom biatka TO wzrasta w czasie
glodzenia u D. melanogaster i B. mori, a efekt
ten nie jest obserwowany u osobnikéw no-
szacych mutacje genow zegara biologicznego.
Okotodobowe oscylacje jego ekspresji (na pozio-
mie mRNA i biatka) stwierdzono w glowie, ciele
thuszczowym, wolu, zastawce kardialnej, label-
lum i czulkach D. melanogaster. Ponadto
mutanty to! wykazuja hiperfagie (wzmozone
taknienie), prowadzaca do hipertrofii ciata
thuszczowego (wynikajacej z wiekszej ilosci
glicerydow) i wiele cech swiadczacych o braku
homeostatycznej regulacji jedzenia w odpowie-
dzi na glodowke. Jest to m. in.: brak wickszej
wrazliwosci receptorow smaku na cukier,
niezmienny (stale wysoki) poziom trehalozy
w hemolimfie, obnizony poziom aktywnosci
lokomotorycznej (brak behawioru poszukiwa-
nia jedzenia) i brak hiperfagii rekompensacyj-
nej. W konsekwencji owady noszace mutacje
w genie to, pomimo hiperfagii, wykazuja znacz-
nie wieksza SmiertelnoS¢ w czasie okresowych
niedoborow pozywienia niz szczep dziki (SAROV-
-Brar i wspoétaut. 2000, MEUNIER i wspolaut.
2007).

Autorzy prac dotyczacych TO postuluja, ze
bialko to pelni role analogiczng do ssaczej
leptyny: stanowi czynnik przekazujacy informa-
cje o stanie odzywienia organizmu z narzadu
magazynujacego (odpowiednio tkanki thuszczo-
wej ssakow i ciala tluszczowego owadéw) do
mozgu. Funkcja ta u owadoéw najprawdopodob-
niej realizowana jest posrednio przez hormon
juwenilny (JH). Swiadczy o tym struktura mole-
kularna TO, ktora wykazuje duze podobienstwo
do bialek opiekunczych czasteczek hydrofobo-
wych, np. biatka wiazacego JH (ang. juvenile
hormone binding protein, JHBP), oraz fenotyp

mutantow D. melanogaster noszacych mutacje
w genie to. Osobniki te wykazuja zmiany
rowniez w procesach, ktore wczesniej zostaly
opisane jako zalezne od JH, np. dymorfizmie
plciowym rytmu aktywnosci lokomotorycznej
i behawiorze poszukiwania jedzenia oraz
zmianie wrazliwosci narzadéw zmystu w czasie
glodowki (MEUNIER I wspotaut. 2007).

UDZIAL ZEGARA BIOLOGICZNEGO
ROSLIN W REGULACJI RYTMU
ZEROWANIA OWADOW

Wiekszos¢ badan dotyczacych fizjologii
owadow prowadzonych jest na osobnikach
hodowanych indywidualnie lub w monokultu-
rach, w kontrolowanych warunkach fotoperio-
du, temperatury, wilgotnosci, z dostepem do
sztucznego pokarmu, ktorego sktad jest Scisle
okreslony i zbilansowany zgodnie z potrzebami
danego gatunku. Precyzyjne okreslenie warun-
kéw zycia ogranicza liczbe zmiennych mo-
gacych wplywa¢ na wynik doswiadczenia.
Umozliwia to zwiekszenie prawdopodobien-
stwa, ze réznice obserwowane miedzy proba
kontrolng i badana danego doswiadczenia
wynikaja z dziatania czynnika okreslonego
w problemie badawczym. Jednak badania
prowadzone w ten sposéb moga nie odzwier-
ciedlac tego, co dzieje sie¢ w Srodowisku natu-
ralnym, gdzie osobniki réznych gatunkow
wchodza ze soba w interakcje oraz dziela sie
nisza nie tylko przestrzenna, ale rowniez czaso-
wa, w czym bierze udzial zegar biologiczny.

Czasowa synchronizacja albo desychroni-
zacja miedzy osobnikami réznych gatunkow
moze wynika¢ z zaleznosci pokarmowych
miedzy nimi. Synchronizacja nastepuje w przy-
padku zwiazkéw mutualistycznych, np. pomie-
dzy roslinami owadopylnymi a owadami Zzy-
wiacymi sie ich nektarem lub pylkiem. Tego
typu zaleznosc¢ zaobserwowano miedzy rosling
z rodziny psiankowatych (Petunia axillaris)
a doroslymi osobnikami M. sexta. Stwierdzono,
ze kwiaty tej rosliny wykazuja okolodobowy
rytm intensywnosci wydzielania atraktantow
z akrofaza (najwyzsza wartoscia) w czasie nocy.
Te sama faze rytmu stwierdzono dla aktywnosci
lokomotorycznej oraz wrazliwosci czutkéow na
atraktanty u M. sexta. Desynchronizacja, po-
przez zmiane fazy rytmu u roslin lub owadoéw,
prowadzi do zmniejszenia odsetka zapylonych
kwiatow i zwiekszenia wydatku energetycznego
potrzebnego do zdobycia pokarmu u motyli.
Zatem zegary biologiczne obu gatunkow sg
wzajemnie synchronizowane, co przynosi obu-
stronne korzysci (BrRADY i wspétaut. 2021).

Inaczej jest w przypadku wiekszosci larw
motyli, ktére zywiac sie organami roslin,
powoduja ich oslabienie lub $mieré. W takich
przypadkach zachodzi ewolucyjny wyScig
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o przetrwanie, w ktérym bierze udzial zegar
biologiczny zarowno roslin, jak i zwierzat. Rosli-
ny maja zdolnos¢ akumulowania w swoich
tkankach metabolitow wtérnych, ktore sa
toksyczne dla zgryzajacych je zwierzat. Z kolei
larwy maja do dyspozycji szereg enzymow
detoksykacyjnych, ktore umozliwiaja neutrali-
zacje tych zwiazkoéw. Stwierdzono, ze oba pro-
cesy sa regulowane przez zegar biologiczny,
poniewaz zaréwno stezenie metabolitow wtor-
nych w roslinach, jak i aktywnos¢ enzymoéw
obronnych zwierzat zmienia sie w ciagu doby
(Has DARwICH i wspoétaut. 2022). ,Zwyciestwo”
roslin w koewolucyjnym wyscigu o przetrwanie
opisano dla rzodkiewnika pospolitego (Arabido-
psis thaliana) zjadanego przez gasienice T. ni.
Roslina ta w polowie dnia zaczyna syntety-
zowac i gromadzi¢ w tkankach toksyczny dla
gasienic kwas jasmonowy, niejako przewidujac
(poprzez aktywnosc¢ zegara biologicznego) szczyt
aktywnosci pokarmowej larw, przypadajacy na
koniec fazy jasnej. Skutecznosci mechanizmow
obronnych A. thaliana dowodzi lepsza kondycja
larw karmionych roslinami bedacymi w anty-
fazie w stosunku do zwierzat, w poréwnaniu do
osobnikéw zsynchronizowanych ze zjadanymi
przez nie roslinami (BrRADY i wspoélaut. 2021).

Badania poréwnujace rytm intensywnosci
zerowania larw motyli Heliothis virescens
karmionych réznymi pokarmami wskazujg na
znacznie wiekszg amplitude rytmu (réznice
miedzy wartosScia najwyzsza, a najnizsza)
u osobnikéw jedzacych zywe rosliny, niz dieta
sztuczna (NIEPOTH i wspoélaut. 2018). Przyczyna
tej réznicy najprawdopodobniej jest unikanie
przez larwy zerowania w czasie najwickszego
stezenia metabolitow wtérnych w zgryzanych
organach roslin. Pokazuje to, ze larwy dostoso-
wuja sie do warunkéw (pokarm sztuczny/zywe
rosliny), a ich zegar biologiczny moze by¢
synchronizowany przez dobowe zmiany jakosci
pokarmu. W tym koewolucyjnym wysScigu
»ZWyciezca” sg larwy, ktore skutecznie unikaja
mechanizmoéw obronnych roslin.

Kazdy z opisanych przypadkow wskazuje,
ze rytmika zerowania owadow moze by¢ zalezna
nie tylko od aktywnosci zegara biologicznego
zwierzat, ale i roslin, z ktéorymi wiaza je zalez-
nosci pokarmowe. Przegladowe informacje na
temat funkcjonowania zegara biologicznego
w krolestwie roslin mozna znalez¢ w publikacji
KOWALEWSKIEJ 1 MOSTOWSKIEJ (2017).

ZNACZENIE BADAN NAD
OKOLODOBOWA REGULACJA
ZEROWANIA OWADOW

Wiele gatunkéw owadow w stadium larwal-
nym jest powaznym szkodnikiem upraw,
przeciwko ktorym stosuje sie pestycydy. Srodki
ochrony roslin to najczesciej niskoczasteczko-

we hydrofobowe zwiazki chemiczne, ktore
przenikaja przez kutikule lub dostaja sie do
ustroju wraz z pozywieniem. Zatem rzeczywista
dawka insektycydu, na ktora zostaje narazone
zwierze, zalezy od jego aktywnosci lokomoto-
rycznej i intensywnosci zerowania. Drugim
czynnikiem wplywajacym na wysokos¢ sku-
tecznej dawki stosowanych srodkow ochrony
roslin, jest aktywnos$¢ endogennych szlakow
metabolizmu ksenobiotykéow, wykorzystywa-
nych przez owady m.in. do inaktywacji insek-
tycydow. Pierwsza faza detoksykacji polega na
enzymatycznym utlenianiu zwiazkéw toksycz-
nych przez bialka z grupy cytochromoéw P450
(CYP450). Druga zwiazana jest z reakcjami
sprzezenia, polegajacymi na zmianie grup
funkcyjnych w toksycznych zwiazkach, ktoére
nadaja im charakter hydrofilowy, co znacznie
ulatwia ich wydalanie. Reakcje te katalizowane
sg przez wiele enzymoéw, np. esteraz, transferaz
glutationowych. Stwierdzono, ze aktywnosSc¢
wiekszosci z tych enzymow zmienia sie w ciagu
doby, a réznice te wynikaja z aktywnosci zegara
biologicznego (HOOVEN i wspoétaut. 2009, ZHANG
I wspoétaut. 2021, Has DarwicH i wspélaut.
2022). Zatem wrazliwos¢ owadow na insekty-
cydy jest wypadkowsa trzech procesow regulo-
wanych przez zegar biologiczny: aktywnosci
lokomotorycznej, zerowania i aktywnosci enzy-
mow detoksykujacych ksenobiotyki. Okreslenie
dobowego profilu skutecznej dawki insektycy-
dow umozliwi w przysztosci zmniejszenie dawki
uzywanych §rodkow ochrony roslin, przy
jednoczesnym zwiekszeniu ich skutecznosci, co
w perspektywie dlugofalowej bedzie miato pozy-
tywne skutki srodowiskowe i ekonomiczne.

PODSUMOWANIE

W sprawnie dzialajacym organizmie dobowe
zmiany intensywnosci zerowania sa wypadko-
wa dzialania wielu oscylatorow, ktére warun-
kuja synchronizacje procesow niezbednych do
prawidlowego pobierania, trawienia, wchtania-
nia i metabolizmu substancji odzywczych.
Kazdorazowe zaburzenie funkcjonowania
ktoregokolwiek elementu, poprzez restrykcyjne
karmienie, skazenie swiatlem czy mutacje ge-
now zegara biologicznego, prowadzi do pogor-
szenia parametrow zycia zaréwno kregowcow,
jak i bezkregowcow. Pokazuje to, ze owady mo-
ga stanowi¢ model do badan wielu wspoéiczes-
nych nam chorob cywilizacyjnych, ktorych
przyczyna moze byc¢ odejscie ludzi od zycia
zgodnego z zegarem biologicznym.
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Artykul zostal napisany w oparciu o mojq
rozprawe doktorska. Dziekuje moim promoto-
rom prof. Piotrowi Bebasowi za opieke meryto-
rycznga podczas prowadzenia badan oraz
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diow doktoranckich oraz pomoc w przygotowa-
niu manuskryptu.

Streszczenie

Aktywnos¢ lokomotoryczna i zerowanie to procesy
behawioralne, ktére wykazuja u owadéw wyrazne zmiany
intensywnosci w ciagu doby. Cyklicznos¢ tych zachowan
zalezna jest od aktywnosci zegara biologicznego, endo-
gennego mechanizmu umozliwiajacego zwierzetom odmie-
rzanie uplywajacego czasu. Zegar biologiczny reguluje ryt-
mike kazdego z wymienionych proceséw niezaleznie, ale
w taki sposob, by byly zintegrowane ze soba i zmienia-
jacymi sie w ciagu doby warunkami Srodowiska. W arty-
kule omoéwiono procesy na poziomie komoérkowym, fizjolo-
gicznym i behawioralnym, poprzez ktére zegar biologiczny
moze generowac¢ dobowe zmiany intensywnosci zerowania
owadow. Poznanie ich jest niezwykle istotne w przypadku
gatunkow owadow, ktore sa szkodnikami pol uprawnych,
albowiem wiedza ta moze pomoéc w zoptymalizowaniu
stosowania insektycydoéw. Owady stanowia réwniez orga-
nizm modelowy do badan choréb cywilizacyjnych zwiaza-
nych z odzywianiem (np. cukrzycy typu II, otylosci),
ktorych etiologii coraz czesciej upatruje sie w zaburzeniach
funkcjonowania zegara biologicznego.
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TIME FOR LUNCH- HOW THE CIRCADIAN CLOCK REGULATES FEEDING IN INSECTS

Summary

Feeding and locomotor activity are processes which display a variety of intensity during the day in insects. These
changes possess characteristics of biological rhythms, which are orchestrated by the biological clock - an endogenous
mechanism enabling organisms to measure time. These processes are regulated independently but the biological clock is
responsible for their integration with each other and environmental cues which change during the day. In the paper, we
focused on the role of the biological clock in the regulation of daily variation in feeding activity in insects. We discuss the
processes at the cellular, physiological and behavioral levels through which the biological clock can generate diurnal
changes in the intensity of insect feeding. These studies are the most important on insects species that are farmland
pests, as this knowledge can help optimize the use of insecticides. Besides, insects are animal models for many
civilization diseases related to feeding (e.g. diabetes mellitus 2, obesity), the etiology of which is more and more often
associated with disturbances in the functioning of the biological clock.
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