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CZAS NA POSI£EK, CZYLI JAK ZEGAR BIOLOGICZNY REGULUJE
AKTYWNOŒÆ POKARMOW¥ OWADÓW

WSTÊP

Zdolnoœæ odmierzania czasu jest niezwykle
cenn¹ i powszechn¹ umiejêtnoœci¹, któr¹ w to -
ku ewolucji wykszta³ci³y organizmy ze wszyst -
kich królestw. Umiejêtnoœæ ta jest istot na
z dwóch powodów. Przede wszystkim pozwa la
na przewidywanie zmian zachodz¹cych cyklicz -
nie w œrodowisku zewnêtrznym, a tym samym,
czasowe dostosowanie funkcji fizjolo gicznych
do warunków œrodowiska. U owadów zale¿noœæ
tê doskonale obrazuje tzw. „bramko wanie”
linienia przez zegar biologiczny. Dziêki niemu
wszystkie osobniki, które osi¹gnê³y dojrza³oœæ
rozwojow¹ do linienia imaginalnego, czekaj¹ na 
kolejn¹ „bramkê czasow¹”, w której panuj¹ naj -
ko rzystniejsze warunki œrodowis ko we. Naj czêœ -
ciej s¹ to godziny nocne lub wcze sny poranek,
kiedy niska temperatura i wyso ka wilgotnoœæ
zapobiegaj¹ nadmiernemu parowa niu wody
przez kutikulê, która zaraz po linieniu jest
cienka i miêkka, oraz warunkuj¹ prawid ³o we
rozprostowanie skrzyde³ (MYERS 2003). Drug¹
istotn¹ funkcj¹ zegara biologicz nego jest czaso -
wa synchronizacja procesów wza jem nie zale¿ -
nych, np. aktywnoœci lokomo to rycznej i ¿ero -
wania.

MECHANIZM POMIARU CZASU
PRZEZ ZEGAR BIOLOGICZNY

Zegar biologiczny odmierza czas w oparciu
o zachodz¹ce w œrodowisku cykliczne zmiany,
które nazywamy „dawcami czasu”. Mog¹ nimi
byæ m.in.: zmiany natê¿enia oœwietlenia, tem -
pe ratury, wilgotnoœci, ciœnienia atmosferycz ne -

go, dostêpnoœci pokarmu lub p³ywy morskie.
Spoœród wymienionych, najwa¿niejsze dla
wiêkszoœci gatunków jest jednak œwiat³o. Dzieje 
siê tak, poniewa¿ nastêpuj¹ce po sobie fazy
jasna i ciemna s¹ najbardziej sta³ymi i prze wi -
dywalnymi zmianami œrodowiska zewnêtrz ne -
go, gdy¿ zale¿¹ wy³¹cznie od ruchu obrotowego
Ziemi, nie zaœ np. od lokalnych warunków
pogodowych, których wp³yw mo¿na pomin¹æ.
Wszystkie receptory w organizmie, które
umo¿li wiaj¹ odbiór informacji od dawcy czasu,
tworz¹ pierwszy element zegara biologicznego,
czyli „drogi wejœcia”. Zegar biologiczny dzia³a
niezale¿nie od œrodowiska zewnêtrznego (ma
charakter endogenny), jednak mo¿e byæ przez
nie synchronizowany, co obserwujemy najwy -
raŸ niej podczas zmian stref czasowych.

Informacje z „dróg wejœcia” przekazywane
s¹ do drugiego elementu zegara biologicznego -
„oscylatora molekularnego”. Oscylator dzia³a
na po ziomie pojedynczych komórek, w których
ekspresji ulegaj¹ tak zwane „geny zegara
biologicznego”. Geny te tworz¹ u owadów trzy
zazêbiaj¹ce siê pêtle sprzê¿eñ zwrotnych,
w których ich bia³kowe produkty, przy³¹czaj¹c
siê do miejsc regulatorowych, wp³ywaj¹ na
w³as n¹ transkrypcjê. Najlepiej poznanym oscy -
latorem molekularnym jest mechanizm funk -
cjo nuj¹cy u wywil¿ny kar³owatej (muszki owo -
cowej, Drosophila melanogaster), którego dzia -
³a nie jest opisane poni¿ej.

W pierwszej, tzw. „g³ównej pêtli sprzê¿enia
zwrotnego”, regulowana jest ekspresja genów
timeless (tim) i period (per). W ci¹gu dnia do
sekwencji regulatorowych tych genów (tzw.
kaset E) przy³¹czony jest heterodimer, czyli
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kompleks zbudowany z dwóch ró¿nych bia³ek,
w tym przypadku CLOCK (CLK) i CYCLE (CYC), 
który pe³ni rolê pozytywnego regulatora ich
trans krypcji. W konsekwencji poziom mRNA
genów per i tim roœnie w ci¹gu dnia. Jednak
bia³kowe produkty tych genów (PER, TIM) w fa -
zie jasnej s¹ w komórce na niskim poziomie,
poniewa¿ aktywowany œwiat³em fotoreceptor
komór kowy KRYPTOCHROM (dCRY), przy -
³¹ cza j¹c siê do TIM, prowadzi do przekiero -
wania go na szlak ubikwitynacji i degradacjê
w proteasomach. TIM pe³ni równie¿ funkcjê
stabilizatora PER, który w ci¹gu dnia, przy
nieobecnoœci TIM, równie¿ ulega degradacji
(Ryc. 1, panel górny). Po zmierzchu, brak akty -
wo wanego œwiat³em dCRY prowadzi do szyb -
kiego wzrostu poziomu bia³ek PER i TIM
w cyto plaz mie, które w postaci heterodimeru
ulegaj¹ trans lokacji do j¹dra komórkowego.
Tam, przy³¹cza j¹c siê do dimeru CLK/CYC,
hamuj¹ w³asn¹ transkrypcjê (Ryc. 1, panel
dolny). O œwicie œwiat³o ponownie aktywuje
dCRY uniemo¿li wiaj¹c akumulacjê PER i TIM,
co zamyka pierw sz¹ pêtle, a cykl trwaj¹cy 24
godziny roz poczyna siê od pocz¹tku.

Sprawne dzia³anie oscylatora molekular ne -
go zale¿y równie¿ od dwóch tzw. „stabilizu -
j¹cych” pêtli sprzê¿eñ zwrotnych. Pierwsza

z nich odpowiada za generowanie rytmicznych
zmian poziomu CLK, poprzez dobowe zmiany
ekspresji genów vrille (vri) i PAR domain pro te -
in 1 e (pdp1 e), które s¹ odpowiednio repre so -
rem i aktywatorem transkrypcji genu clk.
Ostatnia poznana pêtla stabilizuj¹ca zwi¹zana
jest z aktywnoœci¹ bia³ka CLOCKWORK
ORANGE (CWO), które najprawdopodobniej
odpowiada za zale¿n¹ od PER inaktywacjê
czynnika trans krypcyjnego CLK/CYC.

Dotychczasowe doniesienia na temat oscy -
la torów molekularnych u innych owadów
wska zuj¹ na istnienie wielu odstêpstw od
mode lu przyjêtego dla D. melanogaster. Ró¿nice 
zwi¹zane s¹ przede wszystkim z funkcj¹
poszcze gólnych genów, faz¹ rytmu ich ekspresji 
oraz lokalizacj¹ komórkow¹. Szczegó³owa
charak terystyka oscylatorów molekularnych
ró¿nych grup owadów znajduje siê w publikacji
BÊBASA (2017).

LOKALIZACJA „TYKAJ¥CEGO” ZEGARA
BIOLOGICZNEGO OWADÓW

Obecnoœæ funkcjonalnego oscylatora biolo -
gicznego, wyra¿on¹ rytmiczn¹ ekspresj¹ jego
genów, stwierdzono w wiêkszoœci przebadanych 
jak dot¹d narz¹dów owadów z ró¿nych rzêdów,
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Ryc. 1. Mechanizm dzia³ania „g³ównej pêtli sprzê¿enia zwrotnego” oscylatora molekularnego muszki owo -
cowej Drosophila melanogaster.
Panel górny: w ci¹gu dnia, pomimo aktywnej transkrypcji genów period (per) i timeless (tim), nie dochodzi do
gromadzenia bia³kowych produktów tych genów w cytoplazmie, co jest zwi¹zane z obecnoœci¹ aktywowanego
œwiat³em kryptochromu (dCRY). Panel dolny: w fazie ciemnej, przy braku aktywowanego œwiat³em dCRY,
syntetyzowane s¹ bia³ka PER i TIM, które w postaci heterodimeru ulegaj¹ translokacji do j¹dra komór ko -
wego, gdzie przy³¹czaj¹c siê do czynnika transkrypcyjnego CLOCK/CYCLE (CLK/CYC), hamuj¹ transkrypcjê
w³asnych genów.



np. muchówek, karaczanów, prostoskrzyd³ych,
motyli. Pojedyncze doniesienie o braku ekspre -
sji PER/TIM dotyczy miêœni, epidermy i na -
b³on ka wyœcie³aj¹cego tchawki D. melanogaster
(GIEBULTOWICZ i wspó³aut. 2001). Obecnie
przed miotem badañ jest okreœlenie, czy oscyla -
tory molekularne zidentyfikowane w licznych
komórkach poszczególnych narz¹dów i ca³ego
organizmu owadów komunikuj¹ siê ze sob¹
i wspó³pracuj¹ w generowaniu rytmów biolo -
gicznych. Zale¿noœæ ta jest jednoznacznie
okreœlo na u ssaków, u których funkcjonuje
tzw. „centralny zegar biologiczny” zlokalizo wa -
ny w j¹drach nadskrzy¿owaniowych pod wzgó -
rza (³ac. nuclei suprachiasmatici, SCN). Oscyla -
tor molekularny SCN jest jedynym, który otrzy -
muje informacje od dawcy czasu, jakim jest
œwiat³o, poprzez drogê siatkówkowo-pod wzgó -
rzow¹. Informacje te przekazuje drog¹ nerwow¹ 
i endokrynn¹ (np. poprzez glikokortykoidy) do
zegarów peryferycznych, czyli zlokalizowanych
poza SCN. Zatem u ssaków zegary biologiczne
nie tylko komunikuj¹ siê ze sob¹, ale maj¹
strukturê hierarchiczn¹, w której nadrzêdn¹
rolê pe³ni zegar centralny, a peryferyczne s¹ od
niego zale¿ne (GLOSSOP I HARDIN 2002) (Ryc. 2A).

Komunikacja miêdzy zegarami biologicz ny -
mi w ciele owadów stanowi problem bardziej
z³o¿ony, ni¿ ma to miejsce u ssaków. Dzieje siê
tak za spraw¹ obecnoœci wewn¹trzkomór ko -
wych fotoreceptorów (kryptochromów lub
opsyn), odpowiadaj¹cych za fototransdukcjê
informacji od dawcy czasu, niezale¿n¹ od oczu
z³o¿onych i oœrodkowego uk³adu nerwowego.
Nadal jednak nie rozstrzygniêto, czy w³aœciwoœæ 
ta sprawia, ¿e zegary peryferyczne wykazuj¹
pe³n¹ autonomiê dzia³ania w stosunku do zega -
ra centralnego. Sugeruj¹ to m.in. doœwiadcze -
nia pokazuj¹ce funkcjonowanie zegarów pery -
fe rycznych D. melanogaster u zwierz¹t dekapi -

to wanych oraz w hodowlach organotypowych
narz¹dów. Przeciwne wnioski p³yn¹ z badañ na
gruczo³ach protorakalnych D. melanogaster
oraz jelicie jedwabnika dêbowego (Antheraea
pernyi), w których stwierdzono zaburzenia
funkcjonowania oscylatorów peryferycznych po 
odizolowaniu ich od informacji z mózgu
(GLOSSOP i HARDIN 2002, TOMIOKA i wspó³aut.
2012) (Ryc. 2B).

GENEROWANIE RYTMÓW
BIOLOGICZNYCH

Trzecim elementem zegara biologicznego,
obok „dróg wejœcia” i oscylatora molekularnego, 
s¹ tzw. „drogi wyjœcia”. Tworz¹ je wszystkie
elementy (geny, bia³ka, struktury komórkowe),
które s¹ bezpoœrednio regulowane przez bia³ ko -
we produkty genów zegara biologicznego.
Konsek wencj¹ tych oddzia³ywañ s¹ rytmy
biologiczne.

„Drogi wyjœcia” zegara biologicznego tworz¹
tzw. „geny zale¿ne od zegara biologicznego”
(ang. clock controlled genes, CCG), które zawie -
raj¹ w obszarze promotorowym sekwencjê
E-box (CACGTG). Dziêki temu ekspresja CCG
regulowana jest w taki sam sposób, jak genów
per i tim. Na pocz¹tku nocy heterodimer
CLK/CYC aktywuje transkrypcjê CCG, która
hamowana jest po 4–6 godzinach przez
PER/TIM. Badania z wykorzystaniem mikro -
ma cierzy pokrywaj¹cej genom (ang. ChIP tiling
array) pokaza³y, ¿e CLK przy³¹cza siê do co
najmniej 800 miejsc w genomie D. melano ga -
ster, z których oko³o 60% wykazuje rytmicz n¹
transkrypcjê, co wskazuje na znaczny odsetek
CCG w genomie tego owada (MENET i wspó³aut.
2010, ABRUZZI i wspó³aut. 2011).

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

Czas na posi³ek, czyli jak zegar biologiczny reguluje aktywnoœæ pokarmow¹ owadów 217

Ryc. 2. Zale¿noœci miêdzy centralnym i peryferycznymi zegarami biologicznymi ssaków (A) i owadów na
przyk³adzie Drosophila melanogaster (B).
SCN – j¹dra nadskrzy¿owaniowe podwzgórza.



z oscylatora mo¿e odbywaæ siê równie¿ drog¹
nerwow¹. Najbardziej charakterystycznym
neuro przekaŸnikiem zegara biologicznego owa -
dów jest PDF (ang. pigmental dispersing factor). 
W³ókna neuronów PDF-ergicznych docieraj¹ do 
wielu rejonów mózgu sprawiaj¹c, ¿e procesy
przez nie kontrolowane nabywaj¹ rytmicznego
charakteru. Jedn¹ z podstawowych funkcji
w³ó kien PDF-ergicznych u owadów jest gene ro -
wanie dobowych zmian aktywnoœci lokomoto -
rycz nej, rozumianej jako dystans, który pokon -
uj¹ zwierzêta w poszczególnych przedzia³ach
czasowych doby (DUBOWY i SEHGAL 2017).

RYTMY BIOLOGICZNE
A RUTYNA DNIA CODZIENNEGO

Konsekwencj¹ sprawnie dzia³aj¹cego zegara 
biologicznego s¹ rytmy obserwowane na
ka¿dym poziomie z³o¿onoœci organizmu: mole -
kularnym, komórkowym, fizjologicznym i beha -
wioralnym. Jednak nie ka¿da cyklicznoœæ
obserwowana w organizmie jest efektem dzia³a -
nia oscylatora. W jaki zatem sposób odró¿niæ
czynnoœci powtarzane ka¿dego dnia od endo -
gen nych rytmów biologicznych? Na pocz¹tku
XX w. Auguste Forel, Ingeborg Beling i Oskar
Wahl opisali cechy rytmów generowanych przez 
zegar biologiczny, które do tej pory stosuje siê,
by odró¿niæ je od innych periodycznych zmian
zachodz¹cych w organizmie. Pierwsza cecha
dotyczy okresu rytmu, który, gdy zegar biolo -
giczny otrzymuje informacjê od „dawcy czasu”,
wynosi 24 godziny. W warunkach sta³ych, to
znaczy bez dostêpu do informacji od „dawcy
czasu”, ujawnia siê tak zwany „rytm swobodnie 
biegn¹cy” (ang. free-running rhythm), którego
okres, w zale¿noœci od gatunku, ulega nie -
wielkiemu skróceniu lub wyd³u¿eniu, a sam
rytm nazywamy wtedy oko³odobowym lub
circadialnym (³ac. circa – oko³o, dies – dzieñ).
Zachowanie rytmu w warunkach sta³ych, naj -
czêœciej sta³ej ciemnoœci (ang. dark dark, DD),
stanowi kolejn¹ cechê rytmów biolo gicz nych
i dowodzi endogennej natury zegara biologicz -
nego. Z drugiej strony, u zwierz¹t trzymanych
w warunkach ci¹g³ego œwiat³a (ang. light light,
LL), konsekwencj¹ sta³ej w ci¹gu doby akty wa -
cji fotoreceptorów jest ca³kowita desynchro ni -
za cja procesów zale¿nych od zegara biologicz -
nego. Kolejn¹ w³aœciwoœci¹ zegara biologicz ne -
go jest mo¿liwoœæ dostosowania do zmienio -
nych informacji od „dawcy czasu”. Ostatni¹
cechê nazywamy „kompensacj¹ tempera tu ro -
w¹”, która odnosi siê do zachowania rytmu
w szerokim zakresie temperatury otoczenia
(SAUNDERS i wspó³aut. 2002).

RYTM ¯EROWANIA JAKO PRZYK£AD
WSPÓ£DZIA£ANIA WIELU

OSCYLATORÓW W ORGANIZMIE

Rytmy behawioralne s¹ najbardziej widocz -
nym efektem dzia³ania zegara biologicznego,
dlatego ju¿ pierwsi chronobiolodzy wykorzysty -
wali analizy dobowych zmian aktywnoœci loko -
motorycznej do oceny jego dzia³ania (KONOPKA

i BENZER 1971, CYMBOROWSKI 1973). Dzisiaj wie -
my, ¿e zmiany aktywnoœci ruchowej nie dowo -
dz¹ skutecznego dzia³ania ca³ego zegara
biologicznego, ale wy³¹cznie jego czêœci central -
nej. Pod³o¿e pozosta³ych rytmów obserwowa -
nych na poziomie behawioralnym jest znacznie
bardziej skomplikowane i wynika z dzia³ania
szeregu oscylatorów, zarówno centralnych, jak
i peryferycznych, w ró¿nych narz¹dach i ko -
mórkach.

Jednym z powszechnie wystêpuj¹cych
u zwie rz¹t rytmów biologicznych, obser wo wa -
nych na poziomie behawioralnym, obok aktyw -
noœci lokomotorycznej, jest aktywnoœæ po kar -
mo wa, rozumiana jako zespó³ procesów i czyn -
noœci umo¿liwiaj¹cych znalezienie i po bra nie
pokarmu oraz metabolizm substancji od¿yw -
czych. Dobowe zmiany intensywnoœci ¿ero wa -
nia owadów stwierdzono u doros³ych form
m.in. D. melanogaster (SEAY i THUMMEL 2011),
trzmiela ziemnego (Bombus terrestris) (STELZER

i wspó³aut. 2010), pluskwiaka (Rho dnius pro -
lixus) i komara egipskiego (Aedes aegypti)
(MEIRELES-FILHO i KYRIACOU 2013) oraz larw
moty li: sówki bawe³nówki egipskiej (Spodo ptera 
littoralis) (SUSZCZYNSKA i wspó³aut. 2017),
Spodoptera litura (ZHANG i wspó³aut. 2021)
i b³ysz czki ni (Trichoplusia ni) (GOODSPEED

i wspó³aut. 2021).
Aby od¿ywianie zwierz¹t by³o skuteczne,

musi dojœæ do synchronizacji wielu procesów
fizjologicznych, zapewniaj¹cych optymalne
warun ki do przyjêcia i strawienia pokarmu oraz 
metabolizmu substancji od¿ywczych. ¯erowa -
nie owadów inicjowane jest przez zmiany na
poziomie oœrodkowego uk³adu nerwowego
(OUN), na który oddzia³uj¹ hormony reguluj¹ce 
³aknienie. Aktywnoœæ pokarmowa wymaga
gotowoœci miêœni, zarówno szkieletowych,
potrzebnych do znalezienia lub upolowania
pokarmu, jak i trzewnych, odpowiedzialnych za 
przesuwanie masy pokarmowej wzd³u¿ przewo -
du pokarmowego. Przyjêcie pokarmu z kolei
wi¹¿e siê z kaskad¹ procesów biochemicznych,
które warunkuj¹ prawid³owe i efektywne tra -
wienie, wch³anianie i metabolizm substancji
od¿ywczych. Ponadto, sprawnie dzia³aj¹ce
mecha nizmy homeostatyczne warunkuj¹ szyb -
ki spadek poziomu trehalozy (g³ównego cukru
metabolicznego owadów) w hemolimfie po
posi³ku, reguluj¹ iloœci substancji zapasowych
i umo¿liwiaj¹ dostosowanie metabolizmu do
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zaso bów po¿ywienia w œrodowisku (XU

i wspó³aut. 2008). Regulacyjny wp³yw zegara
biologicznego na ka¿dy z tych procesów mo¿e
przyczyniaæ siê do generowania obserwowanej
na poziomie behawioralnym rytmiki ¿erowania. 
Poni¿ej przedstawiono aktualny stan wiedzy na
temat udzia³u oscylatorów molekularnych
w po szczególnych narz¹dach w regulacji od¿y -
wiania siê owadów.

OŒRODKOWA REGULACJA £AKNIENIA

Aktywnoœæ pokarmowa owadów rozpoczyna 
siê od subiektywnego uczucia ³aknienia, gene -
ro wanego na poziomie OUN. Narz¹dy pery fe -
ryczne, wydzielaj¹c (zgodnie z zapotrzebo wa -
niem organizmu) hormony anoreksygenne (ha -
muj¹ce ³aknienie) albo oreksygenne (nasilaj¹ce
³aknienie), reguluj¹ uwalnianie neuropeptydów 
odpowiedzialnych za inicjowanie lub hamo wa -
nie aktywnoœci pokarmowej. Przyk³adem takie -
go peptydu jest neuropeptyd F (NPF), homolog
ssaczego neuropeptydu Y (NPY). NPY u ssaków
jest najsilniej dzia³aj¹cym czynnikiem oreksy -
gennym, a badania na D. melanogaster,
A. aegypti, szarañczy pustynnej (Schistocerca
gregaria) i jedwabniku morwowym (Bombyx
mori) wskazuj¹ na podobne dzia³anie NPF
u owadów (HERMANN i wspó³aut. 2012). Oba
peptydy s¹ równie¿ zwi¹zane z zegarem biolo -
gicznym i st¹d przypuszczenie, ¿e mog¹ byæ
zaanga¿owane w generowanie dobowych zmian 
³aknienia na poziomie OUN. NPY stanowi ele -
ment „dróg wyjœcia” zegara biologicznego
ssaków, gdzie jego rytmiczne uwalnianie na
zakoñczeniach nerwowych w obrêbie mózgu i
w narz¹dach peryferycznych odpowiada m.in.
za generowanie rytmów biologicznych (LIN

i wspó³aut. 2004). Badania dotycz¹ce roli NPF
nie s¹ a¿ tak zaawansowane, jak u ssaków,
jednak stwierdzono jego czêœciow¹ kolokali za -
cjê z bia³kami zegara biologicznego (CLK, TIM)
i PDF w mózgu oraz obecnoœæ w zakoñczeniach
nerwowych, docieraj¹cych do narz¹dów pery fe -
rycznych (np. jelita œrodkowego) D. melano ga -
ster, co mo¿e wskazywaæ na analogiczne do
NPY funkcje NPF u owadów (VEENSTRA

i wspó³aut. 2008, HERMANN i wspó³aut. 2012).
Do neuropeptydów reguluj¹cych ³aknienie

owadów nale¿¹ równie¿ hormon adipo kine -
tyczny (ang. adipokinetic hormone, AKH)
i peptydy insulinopodobne (ang. insulin -like
peptides, ILPs). S¹ to czynniki, których dzia ³a -
nie jest analogiczne do ludzkiego glukagonu
i insuliny. Po posi³ku, podwy¿szone stê¿enie
ILP obni¿a poziom trehalozy w hemolimfie.
Odwrotne dzia³anie ma AKH wydzielany w cza -
sie g³odówki, linienia i wzmo¿onej aktywnoœci
fizycznej. U owadów, w przeciwieñstwie do ssa -
ków, oba peptydy stymuluj¹ przemiany kata -
boliczne, glikogenolizê i wydatkowanie energe -

tyczne (HASELTON i wspó³aut. 2010). Nie wia do -
mo jednak, czy zwi¹zki te, podobnie jak ich
ssacze odpowiedniki, wp³ywaj¹ równie¿ na
oœrodkow¹ regulacjê ³aknienia. Istniej¹ za to
doniesienia wskazuj¹ce na mo¿liwoœæ powi¹za -
nia ILP z zegarem biologicznym – neurony
synte tyzuj¹ce te hormony znajduj¹ siê w bez -
poœrednim kontakcie i s¹ kontrolowane przez
neurony PDF-ergiczne u R. prolixus (VAFO -

POULOU i STEEL 2012), komórki centralnego
zegara biologicznego w obszarze DN1 (ang.
dorsal neurons 1) u D. melanogaster (BABER

i wspó³aut. 2016) i boczny obszar mózgowia,
tzw. pars lateralis mszycy grochowej (Acyrtho -
siphon pisum) (CUTI i wspó³aut. 2021). Wiadomo 
równie¿, ¿e u doros³ych osobników D. mela no -
gaster neurohormony te wp³ywaj¹ na cykl snu
i czuwania (BARBER i wspó³aut. 2021). Jak
dot¹d nie przeprowadzono analiz maj¹cych na
celu okreœlenie wp³ywu zegara biologicznego na 
syntezê lub uwalnianie AKH.

Pomimo ¿e w mózgu syntetyzowane s¹
czyn niki zarówno hamuj¹ce, jak i pobudzaj¹ce
aktywnoœæ pokarmow¹, dominuj¹c¹ rol¹ cen -
tral nego zegara biologicznego najprawdo podob -
niej jest stymulacja ³aknienia. Œwiadczy o tym
fenotyp mutantów D. melanogaster z niefunk -
cjo nuj¹cym centralnym oscylatorem moleku -
larnym, u których, oprócz zaniku oko³odobowej 
rytmiki ¿erowania, stwierdzono równie¿ zmniej -
szenie iloœci zjedzonego pokarmu w ci¹gu doby
przy jednoczesnym podwy¿szonym poziomie
glikogenu (XU i wspó³aut. 2008, FULGHAM

i wspó³aut. 2021).

SENSORYCZNA REGULACJA £AKNIENIA

Kiedy oœrodkowy uk³ad nerwowy wywo³a
uczucie ³aknienia, owady rozpoczynaj¹ poszu -
ki wanie po¿ywienia. Najczêœciej wykorzystuj¹
do tego zmys³ wêchu, który u³atwia im znale -
zienie Ÿród³a po¿ywienia oraz komunikacjê
z innymi osobnikami za pomoc¹ feromonów.
Receptory zapachu owadów zwi¹zane s¹
z czu³ kami, w których u D. melanogaster,
S. littoralis i zawisaka tytoniowego (Manduca
sexta) stwierdzono funkcjonowanie peryferycz -
nego zegara biologicznego. Skutkiem aktyw no -
œci oscylatora molekularnego w tym narz¹dzie
jest zró¿nicowana w ci¹gu doby wra¿liwoœæ
sensoryczna zwierz¹t na substancje zapachowe 
zawarte w po¿ywieniu (co stwierdzono dla
D. mela nogaster i karaczana Leucophaea made -
rae) oraz feromony (oprócz wymienionych
wczeœ niej gatunków opisane równie¿ dla
S. littoralis) (MERLIN i wspó³aut. 2007). Ró¿na
w ci¹gu doby skutecznoœæ w znajdowaniu
Ÿród³a po¿ywienia z pewnoœci¹ wp³ywa na
zmiany iloœci spo¿ytego pokarmu w ró¿nych
okresach doby.
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Po znalezieniu potencjalnego Ÿród³a pokar -
mu, owady oceniaj¹ jego przydatnoœæ do spo ¿y -
cia za pomoc¹ receptorów smaku (ang.
gustatory receptors, GRs) zlokalizowanych,
w przy padku D. melanogaster, na w³oskach
sen sorycznych przydatków gêbowych, odnó¿ -
ach, skrzyd³ach i w gardzieli. Informacje z GR
przekazywane s¹ przez nerw receptorów sma -
ko wych (ang. gustatory receptor nerve, GRN) do 
zwoju podprze³ykowego, który drog¹ eferentn¹
wywo³uje odpowiedŸ polegaj¹c¹ na wysuniêciu
ssawki, bêd¹cej czêœci¹ aparatu gêbowego,
umo¿liwiaj¹c¹ pobranie pokarmu (reakcjê tê
nazywamy z ang. proboscis extension reflex,
PrER). PrER stanowi parametr diagnostyczny
odzwierciedlaj¹cy gotowoœæ owa da do jedzenia.
Ustalono, ¿e GRs wykazuj¹ ró¿n¹ wra¿liwoœæ
na bodŸce smakowe w zale¿ noœci od pory doby:
najwiêksz¹ na pocz¹tku dnia, czyli w czasie gdy 
muszki owocowe jedz¹ najwiêcej, a najmniejsz¹ 
w nocy. Desen syty zacja (obni¿enie wra¿liwoœci)
w czasie spoczyn ku wynika z wysokiego pozio -
mu kinazy 2 zale¿nej od receptorów sprzê¿o -
nych z bia³kiem G (ang. G protein coupled
receptor kinase 2, GPRK2) w GRN. Skutkiem
tego typu regulacji s¹ korzyœci energetyczne
wynikaj¹ce z ogra ni czenia liczby PrER w czasie
snu. Dobowy rytm wra¿liwoœci D. melanogaster
na bodŸce sma ko we (objawiaj¹cy siê ró¿n¹
czêstotliwoœci¹ PrER) generowany jest przez
peryferyczny zegar biologiczny zlokalizowany
w GRN, który dzia³a niezale¿nie od zegara
centralnego w mózgu. Usuniêcie prawid³owo
dzia ³aj¹cego oscylatora w GRN znosi rytm
PrER, co skutkuje zwiêk szo nym apetytem
i aktywnoœci¹ lokomotoryczn¹, czyli zachowa -
niem imituj¹cym g³odówkê. Dowo dzi to, ¿e
funkcj¹ zegara peryferycznego w GRN jest naj -
prawdopodobniej hamowanie ³aknienia w cza -
sie spoczynku (CHATTERJEE i HARDIN 2010).

PRZEWÓD POKARMOWY

Pozytywna ocena sensoryczna pokarmu
indu kuje odruchy umo¿liwiaj¹ce jego pobranie, 
np. PrER u owadów z ss¹cym lub li¿¹cym apa -
ratem gêbowym. Przewód pokarmowy owadów
sk³ada siê z trzech czêœci: ektodermalnego jelita 
przedniego i tylnego oraz endodermalnego jelita 
œrodkowego, odpowiadaj¹cego za trawienie
pokarmu i wch³anianie substancji od¿ywczych. 
Obok funkcji zwi¹zanych z po¿ywieniem, jelito
stanowi równie¿ Ÿród³o wielu hormonów (m.in.
allatostatyn A, B, C, hormonu diuretycznego,
tachykinin, NPF) oraz jest miejscem docelowym 
nerwów PDF- i NPF-ergicznych, co wskazuje na 
jego regulacyjny charakter (VEENSTRA

i wspó³aut. 2008). W komórkach buduj¹cych
ró¿ne odcinki przewodu pokarmowego stwier -
dz ono równie¿ obecnoœæ bia³ek zegara biolo -
gicz nego u doros³ych osobników œwierszczy

œród ziemnomorskich: Gryllus bimaculatus
(URYU i TOMIOKA 2010) i Dianemobius nigro fas -
ciatus (SHAO i wspó³aut. 2008) oraz D. mela no -
gaster (GIEBULTOWICZ i wspó³aut. 2001), B. mori
(MARKOVA i wspó³aut. 2003) i larw A. pernyi
(SAUMAN i REPPERT 1998), Spodoptera littoralis
(SUSZCZYNSKA i wspó³aut. 2017) i S. litura (ZHANG

i wspó³aut. 2021).
W jaki sposób zegar biologiczny mo¿e od -

dzia³ywaæ na przewód pokarmowy, by regulo -
waæ od¿ywianie? U krêgowców wystêpuje tak
zwany „behawior antycypacyjny”, który skut -
kuje wzmo¿on¹ aktywnoœci¹ ruchow¹ i zwiêk -
szon¹ sekrecj¹ enzymów trawiennych tu¿ przed 
posi³kiem (POWER i SZULKIN 2008). W p³ynie
jelitowym larw S. littoralis stwierdzono dobowy
rytm aktywnoœci amylazy, a u S. litura amylazy, 
proteazy i lipazy lipoproteinowej. Nie wiadomo
jednak, czy dobowe zmiany aktywnoœci enzy -
matycznej s¹ przyczyn¹ (jak w przypadku
krêgowców) czy konsekwencj¹ rytmiki ¿erowa -
nia u owadów (SUSZCZYNSKA i wspó³aut. 2017,
ZHANG i wspó³aut. 2021).

METABOLIZM SK£ADNIKÓW
OD¯YWCZYCH W CIELE T£USZCZOWYM

Produkty enzymatycznego trawienia pokar -
mu, po przejœciu przez œcianê jelita do hemo -
limfy, s¹ metabolizowane zgodne z zapotrzebo -
wa niem organizmu, g³ównie w ciele t³uszczo -
wym. Cia³o t³uszczowe to narz¹d ze wzglêdu na
funkcje odpowiadaj¹cy tkance t³uszczowej
(gromadzenie substancji zapasowych), w¹trobie 
(metabolizm sk³adników od¿ywczych), krezce
(organizacja przestrzenna narz¹dów) i grasicy
(regulacja funkcji odpornoœciowych) ssaków.
Obecne jest we wszystkich stadiach rozwojo -
wych owada, jednak w ka¿dym z nich pe³ni
inne funkcje. W stadium larwalnym odpo wiada
za magazynowanie substratów energetycznych
i aminokwasów, które wykorzystywane s¹
w cza sie metamorfozy i przejœciowych niedobo -
rów po¿ywienia. U owadów doros³ych jest Ÿród -
³em wiêkszoœci bia³ek obecnych w hemo limfie,
np. witellogenin, peptydów antybakteryjnych,
bia³ek opiekuñczych hormonów hydrofobo -
wych. We wszystkich stadiach rozwojowych
cia³o t³uszczowe odpowiada równie¿ za deto -
ksy kacjê zwi¹zków azotowych i ksenobiotyków. 
Dodatkowo, narz¹d ten monitoruje stan od¿y -
wienia organizmu i tym samym koordynuje
jego wzrost i rozwój (ARRESE i SOULAGES 2010).

Funkcjonowanie peryferycznego zegara
biologicznego w ciele t³uszczowym opisano dla
A. pernyi (SAUMAN i REPPERT 1996), D. mela no -
gaster (GIEBULTOWICZ i wspó³aut. 2001), troj -
szyka gryz¹cego (Tribolium castaneum) (LI

i wspó³aut. 20157), S. littoralis (SUSZCZYNSKA

i wspó³aut. 2017) i S. litura (ZHANG i wspó³aut.
2021), jednak próby okreœlenia jego funkcji
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w regulacji od¿ywiania podjêto wy³¹cznie dla
D. melanogaster, a przeprowadzone doœwiad -
cze nia skutkowa³y wynikami prowadz¹cymi do
ró¿nych wniosków. Podczas gdy w publikacji XU

i wspó³aut. (2008) stwierdzono, ¿e narz¹d ten
jest kluczowy w oko³odobowej regulacji przyj -
mo wania pokarmu, regulacji iloœci zjadanego
po¿ywienia i wra¿liwoœci na g³odzenie, to
w badaniach FULGHAM i wspó³aut. (2021) nie
dostrze¿ono jego wp³ywu na oko³odobow¹
rytmikê ¿erowania i iloœæ zjedzonego pokarmu
(wyra¿on¹, jako czas w ci¹gu doby spêdzony na 
jedzeniu).

REGULACJA OD¯YWIANIA NA POZIOMIE
GENÓW KONTROLOWANYCH PRZEZ

ZEGAR BIOLOGICZNY

Na poziomie molekularnym zegar biolo gicz -
ny mo¿e regulowaæ ³aknienie poprzez gen
takeout (to), stanowi¹cy najprawdo podobniej
element „dróg wyjœcia” zegara biologicznego.
Przypuszczenie to oparto na badaniach poka -
zuj¹cych, ¿e poziom bia³ka TO wzrasta w czasie 
g³odzenia u D. melanogaster i B. mori, a efekt
ten nie jest obserwowany u osobników no -
sz¹ cych mutacje genów zegara biologicznego.
Oko³odobowe oscylacje jego ekspresji (na pozio -
mie mRNA i bia³ka) stwierdzono w g³owie, ciele
t³uszczowym, wolu, zastawce kardialnej, label -
lum i czu³kach D. melanogaster. Ponadto
mutan ty to1 wykazuj¹ hiperfagiê (wzmo¿one
³ak nienie), prowadz¹c¹ do hipertrofii cia³a
t³usz czowego (wynikaj¹cej z wiêkszej iloœci
glicerydów) i wiele cech œwiadcz¹cych o braku
homeostatycznej regulacji jedzenia w odpowie -
dzi na g³odówkê. Jest to m. in.: brak wiêkszej
wra¿liwoœci receptorów smaku na cukier,
niezmienny (stale wysoki) poziom trehalozy
w hemolimfie, obni¿ony poziom aktywnoœci
loko mo torycznej (brak behawioru poszuki wa -
nia jedzenia) i brak hiperfagii rekompen sa cyj -
nej. W konsekwencji owady nosz¹ce mutacjê
w genie to, pomimo hiperfagii, wykazuj¹ znacz -
nie wiêksz¹ œmiertelnoœæ w czasie okresowych
niedoborów po¿ywienia ni¿ szczep dziki (SAROV -

-BLAT i wspó³aut. 2000, MEUNIER i wspó³aut.
2007).

Autorzy prac dotycz¹cych TO postuluj¹, ¿e
bia³ko to pe³ni rolê analogiczn¹ do ssaczej
leptyny: stanowi czynnik przekazuj¹cy informa -
cje o stanie od¿ywienia organizmu z narz¹du
magazynuj¹cego (odpowiednio tkanki t³usz czo -
wej ssaków i cia³a t³uszczowego owadów) do
mózgu. Funkcja ta u owadów najprawdo podob -
niej realizowana jest poœrednio przez hormon
juwenilny (JH). Œwiadczy o tym struktura mole -
ku larna TO, która wykazuje du¿e podobieñstwo 
do bia³ek opiekuñczych cz¹steczek hydrofo bo -
wych, np. bia³ka wi¹¿¹cego JH (ang. juvenile
hormone binding protein, JHBP), oraz fenotyp

mutantów D. melanogaster nosz¹cych mutacjê
w genie to. Osobniki te wykazuj¹ zmiany
równie¿ w procesach, które wczeœniej zosta³y
opisane jako zale¿ne od JH, np. dymorfizmie
p³ciowym rytmu aktywnoœci lokomotorycznej
i behawiorze poszukiwania jedzenia oraz
zmianie wra¿liwoœci narz¹dów zmys³u w czasie
g³odówki (MEUNIER I wspó³aut. 2007).

UDZIA£ ZEGARA BIOLOGICZNEGO
ROŒLIN W REGULACJI RYTMU

¯EROWANIA OWADÓW

Wiêkszoœæ badañ dotycz¹cych fizjologii
owa dów prowadzonych jest na osobnikach
hodo wanych indywidualnie lub w mono kultu -
rach, w kontrolowanych warunkach fotoperio -
du, temperatury, wilgotnoœci, z dostêpem do
sztucznego pokarmu, którego sk³ad jest œciœle
okreœlony i zbilansowany zgodnie z potrzebami
danego gatunku. Precyzyjne okreœlenie warun -
ków ¿ycia ogranicza liczbê zmiennych mo -
g¹ cych wp³ywaæ na wynik doœwiadczenia.
Umo¿liwia to zwiêkszenie prawdopo dobieñ -
stwa, ¿e ró¿nice obserwowane miêdzy prób¹
kontroln¹ i badan¹ danego doœwiadczenia
wynikaj¹ z dzia³ania czynnika okreœlonego
w problemie badawczym. Jednak badania
prowadzone w ten sposób mog¹ nie odzwier -
ciedlaæ tego, co dzieje siê w œrodowisku natu -
ral nym, gdzie osobniki ró¿nych gatunków
wcho dz¹ ze sob¹ w interakcje oraz dziel¹ siê
nisz¹ nie tylko przestrzenn¹, ale równie¿ czaso -
w¹, w czym bierze udzia³ zegar biolo giczny.

Czasowa synchronizacja albo desychro ni -
zacja miêdzy osobnikami ró¿nych gatunków
mo¿e wynikaæ z zale¿noœci pokarmowych
miêdzy nimi. Synchronizacja nastêpuje w przy -
padku zwi¹zków mutualistycznych, np. po miê -
dzy roœlinami owadopylnymi a owadami ¿y -
wi¹ cy mi siê ich nektarem lub py³kiem. Tego
typu zale¿noœæ zaobserwowano miêdzy roœlin¹
z rodziny psiankowatych (Petunia axillaris)
a doros³ymi osobnikami M. sexta. Stwierdzono,
¿e kwiaty tej roœliny wykazuj¹ oko³odobowy
rytm intensywnoœci wydzielania atraktantów
z akrofaz¹ (najwy¿sz¹ wartoœci¹) w cza sie nocy.
Tê sam¹ fazê rytmu stwierdzono dla aktywnoœci 
lokomotorycznej oraz wra¿li wo œci czu³ków na
atraktanty u M. sexta. Desyn chronizacja, po -
przez zmianê fazy rytmu u roœlin lub owadów,
prowadzi do zmniejszenia odsetka zapylonych
kwiatów i zwiêkszenia wydat ku energetycznego
potrzebnego do zdo by cia pokarmu u motyli.
Zatem zegary biologiczne obu gatunków s¹
wzajemnie synchronizowane, co przynosi obu -
stronne korzyœci (BRADY i wspó³aut. 2021).

Inaczej jest w przypadku wiêkszoœci larw
motyli, które ¿ywi¹c siê organami roœlin,
powoduj¹ ich os³abienie lub œmieræ. W takich
przypadkach zachodzi ewolucyjny wyœcig
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o prze trwanie, w którym bierze udzia³ zegar
biologiczny zarówno roœlin, jak i zwierz¹t. Roœli -
ny maj¹ zdolnoœæ akumulowania w swoich
tkankach metabolitów wtórnych, które s¹
toksyczne dla zgryzaj¹cych je zwierz¹t. Z kolei
larwy maj¹ do dyspozycji szereg enzymów
detoksykacyjnych, które umo¿liwiaj¹ neutrali -
za cjê tych zwi¹zków. Stwierdzono, ¿e oba pro -
cesy s¹ regulowane przez zegar biologiczny,
poniewa¿ zarówno stê¿enie metabolitów wtór -
nych w roœlinach, jak i aktywnoœæ enzymów
obronnych zwierz¹t zmienia siê w ci¹gu doby
(HAJ DARWICH i wspó³aut. 2022). „Zwyciêstwo”
roœlin w koewolucyjnym wyœcigu o przetrwanie
opisano dla rzodkiewnika pospolitego (Arabido -
psis thaliana) zjadanego przez g¹sienice T. ni.
Roœlina ta w po³owie dnia zaczyna synte ty -
zowaæ i gromadziæ w tkankach toksyczny dla
g¹sienic kwas jasmonowy, niejako przewiduj¹c
(poprzez aktywnoœæ zegara biologicznego) szczyt 
aktywnoœci pokarmowej larw, przypadaj¹cy na
koniec fazy jasnej. Skutecznoœci mechanizmów
obronnych A. thaliana dowodzi lepsza kondycja 
larw karmionych roœlinami bêd¹cymi w anty -
fazie w stosunku do zwierz¹t, w porównaniu do
osobników zsynchronizowanych ze zjadanymi
przez nie roœlinami (BRADY i wspó³aut. 2021).

Badania porównuj¹ce rytm intensywnoœci
¿erowania larw motyli Heliothis virescens
karmionych ró¿nymi pokarmami wskazuj¹ na
znacznie wiêksz¹ amplitudê rytmu (ró¿nicê
miêdzy wartoœci¹ najwy¿sz¹, a najni¿sz¹)
u osob ników jedz¹cych ¿ywe roœliny, ni¿ diet¹
sztuczn¹ (NIEPOTH i wspó³aut. 2018). Przyczyn¹
tej ró¿nicy najprawdopodobniej jest unikanie
przez larwy ¿erowania w czasie najwiêkszego
stê¿enia metabolitów wtórnych w zgryzanych
organach roœlin. Pokazuje to, ¿e larwy dostoso -
wuj¹ siê do warunków (pokarm sztuczny/¿ywe
roœliny), a ich zegar biologiczny mo¿e byæ
synchronizowany przez dobowe zmiany jakoœci
pokarmu. W tym koewolucyjnym wyœcigu
„zwyciêzc¹” s¹ larwy, które skutecznie unikaj¹
mechanizmów obronnych roœlin.

Ka¿dy z opisanych przypadków wskazuje,
¿e rytmika ¿erowania owadów mo¿e byæ zale¿na 
nie tylko od aktywnoœci zegara biologicznego
zwierz¹t, ale i roœlin, z którymi wi¹¿¹ je zale¿ -
noœci pokarmowe. Przegl¹dowe informacje na
temat funkcjonowania zegara biologicznego
w królestwie roœlin mo¿na znaleŸæ w publikacji
KOWALEWSKIEJ i MOSTOWSKIEJ (2017).

ZNACZENIE BADAÑ NAD
OKO£ODOBOW¥ REGULACJ¥

¯EROWANIA OWADÓW

Wiele gatunków owadów w stadium larwal -
nym jest powa¿nym szkodnikiem upraw,
przeciwko którym stosuje siê pestycydy. Œrodki 
ochrony roœlin to najczêœciej niskocz¹stecz ko -

we hydrofobowe zwi¹zki chemiczne, które
przenikaj¹ przez kutikulê lub dostaj¹ siê do
ustroju wraz z po¿ywieniem. Zatem rzeczywista 
dawka insektycydu, na któr¹ zostaje nara¿one
zwierzê, zale¿y od jego aktywnoœci lokomo to -
rycznej i intensywnoœci ¿erowania. Drugim
czynnikiem wp³ywaj¹cym na wysokoœæ sku -
tecz nej dawki stosowanych œrodków ochrony
roœlin, jest aktywnoœæ endogennych szlaków
metabolizmu ksenobiotyków, wykorzystywa -
nych przez owady m.in. do inaktywacji insek -
tycydów. Pierwsza faza detoksykacji polega na
enzymatycznym utlenianiu zwi¹zków toksycz -
nych przez bia³ka z grupy cytochromów P450
(CYP450). Druga zwi¹zana jest z reakcjami
sprzê ¿enia, polegaj¹cymi na zmianie grup
funkcyjnych w toksycznych zwi¹zkach, które
nadaj¹ im charakter hydrofilowy, co znacznie
u³atwia ich wydalanie. Reakcje te katalizowane
s¹ przez wiele enzymów, np. esteraz, transferaz
glutationowych. Stwierdzono, ¿e aktywnoœæ
wiêk szoœci z tych enzymów zmienia siê w ci¹gu
doby, a ró¿nice te wynikaj¹ z aktywnoœci zegara 
biologicznego (HOOVEN i wspó³aut. 2009, ZHANG

I wspó³aut. 2021, HAJ DARWICH i wspó³aut.
2022). Zatem wra¿liwoœæ owadów na insekty -
cydy jest wypadkow¹ trzech procesów regulo -
wa nych przez zegar biologiczny: aktywnoœci
loko motorycznej, ¿erowania i aktywnoœci enzy -
mów detoksykuj¹cych ksenobiotyki. Okreœlenie 
dobowego profilu skutecznej dawki insekty cy -
dów umo¿liwi w przysz³oœci zmniejszenie dawki 
u¿ywanych œrodków ochrony roœlin, przy
jedno czesnym zwiêkszeniu ich skutecznoœci, co 
w perspektywie d³ugofalowej bêdzie mia³o pozy -
tywne skutki œrodowiskowe i ekonomiczne.

PODSUMOWANIE

W sprawnie dzia³aj¹cym organizmie dobowe 
zmiany intensywnoœci ¿erowania s¹ wypad ko -
w¹ dzia³ania wielu oscylatorów, które warun -
kuj¹ synchronizacjê procesów niezbêdnych do
prawid³owego pobierania, trawienia, wch³ania -
nia i metabolizmu substancji od¿ywczych.
Ka¿do razowe zaburzenie funkcjonowania
które gokolwiek elementu, poprzez restrykcyjne
karmienie, ska¿enie œwiat³em czy mutacje ge -
nów zegara biologicznego, prowadzi do pogor -
szenia parametrów ¿ycia zarówno krêgow ców,
jak i bezkrêgowców. Pokazuje to, ¿e owady mo -
g¹ stanowiæ model do badañ wielu wspó³ czes -
nych nam chorób cywilizacyjnych, których
przy czyn¹ mo¿e byæ odejœcie ludzi od ¿ycia
zgodnego z zegarem biologicznym.
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rom prof. Piotrowi Bêbasowi za opiekê mery to -
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diów doktoranckich oraz pomoc w przygo to wa -
niu manu skryptu.

S t r e s z c z e n i e

Aktywnoœæ lokomotoryczna i ¿erowanie to procesy
beha wioralne, które wykazuj¹ u owadów wyraŸne zmiany

intensywnoœci w ci¹gu doby. Cyklicznoœæ tych zachowañ

zale¿na jest od aktywnoœci zegara biologicznego, endo -
gennego mechanizmu umo¿liwiaj¹cego zwierzêtom odmie -

rzanie up³ywaj¹cego czasu. Zegar biologiczny reguluje ryt -

mikê ka¿dego z wymienionych procesów niezale¿nie, ale
w taki sposób, by by³y zintegrowane ze sob¹ i zmie nia -

j¹cymi siê w ci¹gu doby warunkami œrodowiska. W arty -
kule omówiono procesy na poziomie komórkowym, fizjo lo -

gicznym i behawioralnym, poprzez które zegar biologiczny

mo¿e generowaæ dobowe zmiany intensywnoœci ¿erowania
owadów. Poznanie ich jest niezwykle istotne w przypadku

gatunków owadów, które s¹ szkodnikami pól uprawnych,

albowiem wiedza ta mo¿e pomóc w zoptyma li zowaniu
stosowania insektycydów. Owady stanowi¹ równie¿ orga -

nizm modelowy do badañ chorób cywiliza cyj nych zwi¹za -

nych z od¿ywianiem (np. cukrzycy typu II, oty³oœci),
których etiologii coraz czêœciej upatruje siê w zaburzeniach 

funkcjonowania zegara biologicznego.

LITERATURA

ABRUZZI K. C., RODRIGUEZ J., MENET J. S., DESRO -

CHERS J., ZADINA A., LUO W., ROSBASH M., 2011.
Drosophila CLOCK tar get gene char ac ter iza tion:
Impli ca tions for cir ca dian tis sue-spe cific gene
expres sion. Genes Develop. 25, 2374-2386.

ARRESE E. L., SOULAGES J. L., 2010. Insect fat body:
energy, metab o lism, and reg u la tion. Annu Rev
Entomol. 55, 207-225.

BARBER A. F., FONG S. Y., KOLESNIK A., FETCHKO M.,
SEHGAL A., 2021. Drosophila clock cells use mul ti -
ple mech a nisms to trans mit time-of-day sig nals
in the brain. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 118,
e2019826118.

BÊBAS P., 2017. O z³o¿onoœci zegara biologicznego
owadów, czyli jak narz¹dy odmierzaj¹ czas.
Kosmos 59, 497-511.

BRADY D., SAVIANE A., CAPPELLOZZA S., SANDRELLI F.,
2021. The cir ca dian clock in Lepidoptera. Front.
Physiol. 12, 776826.

CHATTERJEE A., HARDIN P. E., 2010. Time to taste: cir -
ca dian clock func tion in the Drosophila gus ta tory
sys tem. Fly (Aus tin) 4, 283-287.

CUTI P., BARBERA M., VEENSTRA J. A., MARTINEZ -

-TORRE D., 2021. Prog ress in the char ac ter iza tion 
of insu lin-like pep tides in aphids: Immuno -
histochemical map ping of ILP4. Insect Biochem.
Mol. Biol. 136, 103623.

CYMBOROWSKI B., 1973. Con trol of the cir ca dian
rhythm of loco mo tor activ ity in the house cricket.
J. Insect Physiol. 19, 1423-1440.

DUBOWY C., SEHGAL A., 2017. Cir ca dian rhythms and 
sleep in Drosophila melanogaster. Genet ics 205,
1373-1397.

FULGHAM C. V., DREYER A. P., NASSERI A., MILLER A.
N., LOVE J., MARTIN M. M., JABR D. A., SAURABH

S., CAVANAUGH D. J., 2021. Cen tral and periph -
eral clock con trol of cir ca dian feed ing rhythms. J. 
Biol. Rhyth. 36, 548-566.

GLOSSOP N. R., HARDIN P. E., 2002. Cen tral and
periph eral cir ca dian oscil la tor mech a nisms in
flies and mam mals. J. Cell Sci. 115, 3369-3377.

GOODSPEED D., CHEHAB E. W., MIN-VENDITTI A.,
BRAAM J., COVINGTON M. F., 2012. Arabidopsis
syn chro nizes jasmonate-medi ated defense with
insect cir ca dian behav ior. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 109, 4674-4677.

GIEBULTOWICZ J. M., IVANCHENKO M., VOLLINTINE T.,
2001. Orga ni za tion of the insect cir ca dian sys -
tem: Spa tial and devel op men tal expres sion of
clock genes in periph eral tis sues of Drosophila
melanogaster. [W:] Insect Tim ing: Cir ca dian
Rhythmicity to Sea son al ity. DENLINGER D. L.,
GIEBULTOWICZ J., SAUNDERS D. S. (red.). Elsevier
Sci ence B.V., 31-43.

HAJ DARWICH C. M., CHRZANOWSKI M. M., BERNATO -

WICZ P. P., POLANSKA M. A., JOACHIMIAK E., BEBAS

P., 2022. Molec u lar oscil la tor affects sus cep ti bil -
ity of cat er pil lars to insec ti cides: stud ies on the
Egyp tian cot ton leaf worm Spodoptera littoralis
(Lepidoptera: Noctuidae). Insects 13, 488.

HASELTON A., SHARMIN E., SCHRADER J., SAH M., POON

P., FRIDELL Y. W. C., 2010. Par tial abla tion of
adult drosophila insu lin-pro duc ing neu rons mod -
u lates glu cose homeo sta sis and extends life span 
with out insu lin resis tance. Cell Cycle 9,
3063-3071.

HERMANN C., YOSHII T., DUSIK V., HELFRICH-FOSTER

C., 2012. Neuropeptide F immunoreactive clock
neu rons mod ify eve ning loco mo tor activ ity and
free-run ning period in Drosophila melanogaster.
J. Compar. Neurol. 520, 970-987.

HOOVEN L. A., SHERMAN K. A., BUTCHER S., GIEBULTO -

WICZ J. M., 2009. Does the clock make the poi -
son? Cir ca dian vari a tion in response to pes ti -
cides. PloS One 4, e6469.

KONOPKA R. J., BENZER S., 1971. Clock mutants of
Drosophila melanogaster. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 68, 2112-2116.

KOWALEWSKA L., MOSTOWSKA A., 2017. Dzieñ i noc
w ¿yciu roœlin. Kosmos 64, 471-483.

LI S., ZHANG L., LI S., ZHANG L., 2015. Cir ca dian con -
trol of global tran scrip tion, cir ca dian con trol of
global tran scrip tion. BioMed Res. Int. 2015,
e187809.

LIN S., BOEY D., HERZOG H., 2004. NPY and Y recep -
tors: les sons from trans genic and knock out mod -
els. Neuropeptides. 38, 189-200.

MARKOVA E. P., UEDA H., SAKAMOTO K., OISHI K.,
SHIMADA T., TAKEDA M., 2003. Clon ing of Cyc
(Bmal1) homolog in Bombyx mori: Struc tural
anal y sis and tis sue spe cific dis tri bu tions. Comp.
Bioch. Physiol. B Bioch. Mol. Biol. 134,
535-542.

MENET J. S., ABRUZZI K. C., DESROCHERS J., RODRI -

GUEZ J., ROSBASH M., 2010. Dynamic PER
repres sion mech a nisms in the Drosophila cir ca -
dian clock: From on-DNA to off-DNA. Genes
Develop. 24, 358-367.

MERLIN C., LUCAS P., ROCHAT D., FRANCOIS M. C.,
MAIBECHE-COISNE M., JACQUIN-JOLY E., 2007. An 
antennal cir ca dian clock and cir ca dian rhythms
in periph eral pheromone recep tion in the moth
Spodoptera littoralis. J. Biol. Rhyth. 22,
502-514.

MEUNIER N., BELGACE Y. H., MARTIN J.-R., 2007. Reg -
u la tion of feed ing behav ior and loco mo tor activ ity 
by take out in Drosophila. J. Exp. Biol. 210,
1424-1434.

MYERS E. M., 2003. The cir ca dian con trol of eclosion.
Chronobiol. Int. 5, 775-794.

MEIRELES-FILHO A. C. A., KYRIACOU C. P., 2013. Cir -
ca dian rhythms in insect dis ease vec tors.
Memorias Do Instituto Oswaldo Cruz. 108
(Suppl. 1), 48-58.

Czas na posi³ek, czyli jak zegar biologiczny reguluje aktywnoœæ pokarmow¹ owadów 223



NIEPOTH N., KEG., DE ROODE J. C., GROOT A. T.,
2018. Com par ing behav ior and clock gene
expres sion between cat er pil lars, but ter flies, and
moths. J. Biol. Rhyth. 33, 52-64.

POWER M. L., SCHULKIN J., 2007. Antic i pa tory phys i o -
log i cal reg u la tion in feed ing biol ogy: cephalic
phase responses. Appe tite 50, 194-206.

SAROV-BLAT L., SO W. V., LIU L., ROSBASH M., 2000.
The Drosophila take out gene is a novel molec u lar
link between cir ca dian rhythms and feed ing
behav ior. Cell 101, 647-656.

SAUMAN I., REPPERT S. M., 1998.Brain con trol of
embry onic cir ca dian rhythms in the silkmoth
Antheraea pernyi. Neu ron 20, 741-748.

SAUNDERS D. S., STEEL C. G. H., VAFOPOULOU X.,
LEWIS R. D., SAUNDERS D. S., STEEL C. G. H.,
LEWIS R. D., 2002. Intro duc tion: rhythms and
clocks. [W:] Insect Clocks. SAUNDERS D. S. (red.).
Elsevier Sci ence B.V., 1-5.

SEAY D. J., THUMMEL C. S., 2011. The cir ca dian
clock, light, and cryptochrome reg u late feed ing
and metab o lism in Drosophila. J. Biol. Rhyth.
26, 497-506.

SHAO Q. M., BEMBENEK J., TRANG L. T. D., HIRAGAKI

S., TAKEDA M., 2008. Molec u lar struc ture, expres -
sion pat terns, and local iza tion of the cir ca dian
tran scrip tion mod u la tor CYCLE in the cricket,
Dianemobius nigrofasciatus. J. Insect Physiol.
54, 403-413.

SUSZCZYNSKA A., KANIEWSKA M. M., BEBAS P., GIEBUL -

TOWICZ J. M., KOTWICA-ROLINSKA J., 2017. Cir ca -

dian reg u la tion of cat er pil lar feed ing and growth.
J. Insect Physiol. 101, 113-122.

STELZER J. R., STANEWSKY R., CHITTKA L., 2010. Cir -
ca dian for ag ing rhythms of bum ble bees mon i -
tored by radio-fre quency iden ti fi ca tion. J. Biol.
Rhyth. 25, 257-267.

TOMIOKA K., UTYU O., KAMAE Y., UMEZAKI Y., YOSHII

T., 2012. Periph eral cir ca dian rhythms and their
reg u la tory mech a nism in insects and some other
arthro pods: a review. J. Comp. Physiol. B 182,
729-740.

URYU O., TOMIOKA K., 2010. Cir ca dian oscil la tions
out side the optic lobe in the cricket Gryllus bima -
culatus. J. Insect Physiol. 56, 1284-1290.

VAFOPOULOU X., STEEL C. G. H., 2012. Insu lin-like
and tes tis ecdysiotropin neuropeptides are reg u -
lated by the cir ca dian tim ing sys tem in the brain
dur ing lar val-adult devel op ment in the insect
Rhodnius prolixus (Hemiptera). Gen. Comp.
Endocrinol. 179, 277-288.

VEENSTRA J. A., AGRICOLA H. J., SELLAMI A., 2008.
Reg u la tory pep tides in fruit fly midgut. Cell Tis -
sue Res. 334, 499-516.

XU K., ZHENG X., SEHGAL A., 2008. Reg u la tion of
feed ing and metab o lism by neuronal and periph -
eral clocks in Drosophila. Cell Metab. 8,
289-300.

ZHANG J., LI S., LI W., CHEN Z., GUO H., LIU J., 2021. 
Cir ca dian reg u la tion of night feed ing and day -
time detox i fi ca tion in a for mi da ble Asian pest
Spodoptera litura. Commun. Biol. 4, 286.

KOSMOS Vol. 71, 3, 215-224, 2022

AGNIESZKA SUSZCZYÑSKA

Biology Teaching Laboratory, Department of Animal Physiology, Faculty of Biology, University of Warsaw, 1 Miecznikowa Str.,

02-089 Warsaw, E-mail: a.suszczynska2@uw.edu.pl

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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