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DIAPAUZA U OWADOW, FENOMEN I‘JMO‘ZLIWIAJACY PRZETRWANIE
TRUDNYCH WARUNKOW SRODOWISKA

WSTEP

Okoloroczna zmiennos¢ warunkéw Srodo-
wiskowych w bardzo duzym stopniu wplywa na
cale ekosystemy. Sezonowe, znaczace zmiany
fotoperiodu (czyli dtugosci fazy jasnej w ciagu
doby), wahania temperatury, jak réwniez
dostepnosci pokarmu czy wody, to czynniki,
ktore moga byc krytyczne dla przezycia wielu
gatunkoéw (Gao i wspotaut. 2015). Przetrwanie
niekorzystnych warunkéw sSrodowiska wy-
stepujacych cyklicznie w ciagu roku, jest
wielkim wyzwaniem dla owadoéw, ktore jednak
doskonale potrafia sobie poradzi¢. Wytworzyty
one wiele réznych mechanizmow adaptacyj-
nych, okreslanych jako stan uspienia/snu
(ang. dormancy), ktore dzieli sie na wyciszenie
(ang. quiescence), pojawiajace sie w odpowiedzi
na okreslone warunki Srodowiskowe, ale bez
zaangazowania wewnetrznych proceséw regu-
lacyjnych, oraz znacznie bardziej ztozone (pod
wzgledem mechanizmu fizjologicznego) zjawis-
ko diapauzy, szeroko rozpowszechnione wsrod
owadow, pozwalajace im przetrwaé surowe
zimy, sezony suszy i inne krytyczne warunki
(DENLINGER 2000, 2022). Diapaza zapewnia tez
synchronizacje rozwoju i rozmnazania do
zmian, jakie panuja (i nastepuja) w Srodo-
wisku. To z kolei pozwala na realizacje
proces6w zyciowych w okresie najbardziej
korzystnym dla osobnikéw (SAUNDERS 1992,
SINGTRIPOP i wspotaut. 2000). A sukces rozrod-
czy, jak wiadomo, zapewnia cigglos¢ trwania
gatunku i pozwala maksymalizowac¢ wykorzy-
stanie dobr, ktére oferuje zajmowane Srodo-
wisko. Termin diapauza zostal po raz pierwszy

zastosowany przez niemieckiego entomologa
WHEELERA (1893), ktory w ten sposéb okreslit
stan zatrzymania zima, w stadium jaja, rozwoju
pasikonika Conocephalus ensiferum (Ortho-
ptera) (SLusARCzYK 1998). Pozniej okreslenie to
zostalo rozszerzone na inne stadia rozwojowe
owadow i zdefiniowane jako ,okresowe wstrzy-
manie rozwoju ontogenetycznego” (HENNEGUY
1903). Diapauza jest precyzyjnie kontrolo-
wanym zahamowaniem rozwoju, w odpowiedzi
na warunki niekorzystne, czesto przewidu-
jacym skutki i dzieki temu poprzedzajacym ich
wystapienie (DENLINGER 2002), co znaczaco
zwieksza szanse owadow na przetrwanie. Jest
to zespoél procesow fizjologicznych prowa-
dzacych do zatrzymania rozwoju, a takze proce-
sow rozrodczych. Charakteryzuje sie spadkiem
zawartosci wody w tkankach, niskim poziomem
metabolizmu i aktywnosci oddechowej (CHIPPEN-
DALE 1988). Innym wskaznikiem diapauzy jest
obnizenie lub wzrost ekspresji okreslonych ge-
now i, co za tym idzie, poziomu syntezy okreslo-
nych biatek (szczegdly w artykule) (GODLEWSKI
i wspoétaut. 2001, DENLINGER 2002). W tym
stanie fizjologicznym owady sa bardzo odporne
na niskie i wysokie temperatury, wysychanie
i substancje toksyczne (DENLINGER 1985, BELL
i wspoélaut. 1994, saUNDERS 2000).

DIAPAUZA FAKULTATYWNA
I OBLIGATORYJNA

U niektorych gatunkéw diapauza jest
jednym z etapow ontogenezy, realizowanym
niezaleznie od warunkéw panujacych w srodo-
wisku. Ten typ diapauzy jest zaprogramowany
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genetycznie i okreslany jako tzw. diapauza
obligatoryjna (CyMBOROWSKI 1984, DENLINGER
2002). Wystepuje przede wszystkim u gatun-
kow, ktore w ciggu roku majg tylko jedno poko-
lenie przystepujace do rozrodu. Przykladem
jest éma, brudnica nieparka (Lymantria dispar).
U tego gatunku catkowicie uformowane larwy,
po zakonczonej embriogenezie, diapauzuja
wewnatrz jaja, az do nastepnego sezonu wege-
tacyjnego (DENLINGER 2000).

Znacznie czesSciej diapauza jest indukowa-
na przede wszystkim przez dlugosc dnia i niska
temperature, tzw. tokeny Srodowiskowe. Ten
typ diapauzy, zalezny od wystapienia krytycz-
nego czynnika, okreslany jest mianem diapau-
zy fakultatywnej. Szeroko zakrojone badania
z ostatniego potwiecza przyniosty kompleksowy
przeglad regulatorow srodowiskowych (DANKS
1987, ZasLavski 1988), ktore indukuja i koncza
ten typ diapauzy (DENLINGER 1985). Co bardzo
wazne, kazdy z tych czynnikoéw, bedac bodz-
cem, stanowi sygnal, ktéry pozwala owadom
sprzewidzie¢” z duzym wyprzedzeniem nadej-
Scie niekorzystnych warunkow (realizacja tej
funkcji zyciowej odbywa sie wedlug mecha-
nizmu klasycznego sprzezenia zwrotnego
wczesnego, znanego tez jako mechanizm prze-
widujacy). W strefie umiarkowanej, najczesciej
skracajace sie dni poznego lata sygnalizuja
nadejsScie zimy, ktora jest okresem trudnym do
przetrwania. Zima jest zatem przewidywana na
dhugo przed nadejsciem niskich temperatur, co
umozliwienie owadom zgromadzenie dodatko-
wych rezerw energii i znalezienie bezpiecznego
miejsca do przezimowania. Wprowadzenie dia-
pauzy do cyklu zycia wymaga mechanizméw
monitorowania sygnatéw Srodowiskowych
i przechowywania tych informacji do momentu
osiagniecia odpowiedniego etapu w ontogene-
zie, aby na ich podstawie doprowadzi¢ do
spowolnienia lub zatrzymania rozwoju, utrzy-
mania metabolizmu na niskim poziomie
i ostatecznie zakonczenia stanu uspienia, aby
owad moégl wznowi¢ rozwdéj lub przystapi¢ do
rozrodu.

Ciekawym przyktadem jest kornik drukarz
(Ips typographus) (Coleoptera), uznawany za
jeden z najbardziej niszczycielskich gatunkow
w lasach zdominowanych przez Swierk pos-
polity. Potencjal tego chrzaszcza do tworzenia
wielu pokolen w ciagu roku (czyli tzw. multi-
woltynizm) jest jedna z gléwnych cech, ktoére
sprawiaja, ze stanowi on tak powazne zagro-
zenie dla drzewostanu. Kornik diapauzuje, co
umozliwia dostosowanie jego cyklu zyciowego
do sezonowych zmian $rodowiskowych,
charakterystycznych dla klimatu umiarkowa-
nego i kontynentalnego. Diapauza u tego
chrzaszcza wystepuje w stadium imago i cha-
rakteryzuje sie zatrzymaniem procesow repro-
dukcyjnych, co wydhuza czas trwania pojedyn-

czego pokolenia, a takze wplywa na liczbe
pokolen w ciagu roku. Co ciekawe, u kornika
wystepuje takze diapauza fakultatywna, indu-
kowana skracajacym sie dniem (w okresie
jesiennym). Proces ten zachodzi niezaleznie od
dlugosci diapauzy obligatoryjnej. Badania
wykazaly bowiem wystepowanie roznic osob-
niczych w populacjach tego chrzaszcza -
odmiennych fenotypow pod wzgledem strategii
rozwojowej i jej korelacji z diapauza. Osobniki
diapauzujace obligatoryjnie sa jednopokolenio-
we, podczas gdy diapauzujace fakultatywnie
moga wydawac¢ w jednym sezonie wiecej poko-
len. Wynika z tego, ze fenotyp diapauzy ma
zwigzek z przebiegiem ontogenezy u przedsta-
wicieli tego gatunku (ScCHEBECK i wspoétaut.
2022). Scharakteryzowanie powyzszych zalez-
nosci bylo bardzo wazne dla zrozumienia
biologii kornika drukarza, co ma tez znaczenie
przy planowaniu dziatan celujacych w kontrole
liczebnosci tego gatunku w lasach uzytkowych.

FAZY DIAPAUZY

Diapauza owadow to dynamiczny proces,
na ktory sklada sie kilka nastepujacych po
sobie etapow nazywanych fazami diapauzy. Ich
podzial i nazewnictwo nie sg w literaturze
jednoznacznie ustalone. Ponizej omawiamy
etapy diapauzy, wyrdznione przez Vladimira
KostAaLa (2006) z Instytutu Entomologii
w Czeskich Budziejowicach.

PREDIAPAUZA — FAZA POPRZEDZAJACA
DIAPAUZE

Diapauza jest zwykle poprzedzona okresem
przygotowawczym, w czasie ktorego owad gro-
madzi rezerwy energetyczne takie jak: lipidy,
biatka i weglowodany. Proces ten indukowany
jest przez czynniki Srodowiska, a konkretnie
zmiany temperatury, fotoperiodu, wilgotnosci,
dostepnosci pokarmu. Te maja miejsce na
poczatku zimy w strefie klimatéw umiarkowa-
nego i okolobiegunowego lub pory suchej
w strefie klimatow podzwrotnikowego i zwrotni-
kowego. Przebieg prediapauzy mozna podzieli¢
na kilka etapow.

Etap indukcji (wywotania) zachodzi na
specyficznym dla danego gatunku etapie onto-
genezy, w okresie wrazliwosci, gdy sygnaly do-
cierajace z otoczenia osiaggna okreslony poziom,
prowadzac do ,przelaczenia” rozwoju na ,tryb”
charakterystyczny dla diapauzy.

Etap przygotowawczy wystepuje, gdy in-
dukcja i rozpoczecie diapauzy sa oddzielone od
siebie okresem regularnego wzrostu owada.
Jest to czas, w ktérym zmiany na poziomie
fizjologicznym i behawioralnym pozwalaja
osobnikowi przygotowac¢ sie do podzniejszego
wejscia w diapauze. Zachodzace w tym okresie
zmiany to m.in. rozpoczecie gromadzenia re-
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zerw pokarmowych, specyficzny behawior,
zwigzany z poszukiwaniem miejsca do prze-
trwania i zwolnienie tempa rozwoju.

DIAPAUZA

Inicjacja to etap, w ktérym ustaje morfo-
geneza, po czym nastepuje obnizenie poziomu
metabolizmu. Osobniki, ktére na tym etapie
pozostaja w ruchu, moga nadal zerowac, budu-
jac rezerwy energetyczne i poszukujac odpo-
wiedniego, bezpiecznego mikrosiedliska. Jest to
okres fizjologicznego przygotowania do nie-
korzystnego okresu (KoSTAL 2006, GILL
i wspotaut. 2017).

Etap utrzymania. W tym okresie endogenne
zahamowanie rozwoju utrzymuje sie nawet
wtedy, gdy nastepuje poprawa warunkow
Srodowiskowych — jesli natezenie charakteryzu-
jacych je parametrow osigga wartosci optymal-
ne dla gatunku. Tempo metabolizmu pozostaje
na stalym, niskim poziomie.

Etap terminacji (zakonczenia) diapauzy to
okres, gdy zmiany warunkow srodowiskowych
stymuluja wznowienie wstrzymanych czyn-
nosci fizjologicznych, podwyzszenie poziomu
tych, ktore sa hamowane, a to wszystko przy
znaczacej redukcji wplywu na metabolizm
owadow procesow warunkujacych utrzymanie
diapauzy. Terminacja jest wiec odpowiedzia
organizmu na zmiane warunkow sSrodowiska
w kierunku korzystnym dla wznowienia i za-
konczenia rozwoju. Przerwanie diapauzy wa-
runkuje jeden lub wiecej czynnikéw abiotycz-
nych takich jak: zmieniajacy sie fotoperiod czyli
dtugosc fazy jasnej w ciagu doby, temperatura
lub wilgotnos¢ (DAMOS i SAVOPOULOU-SOULTANI
2010). Pod koniec tego etapu, jesli warunki sa
sprzyjajace, owad wznawia rozwdj lub, jesli wa-
runki nadal nie sa optymalne, pozostaje w fizjo-
logicznym stanie gotowosci do natychmiasto-
wego rozpoczecia dalszego rozwoju.

POST-DIAPAUZA

Etap post-diapauzy de facto jest zblizony do
stanu fizjologicznego, z jakim spotkamy sie
w sytuacji, gdy owad konczy diapauze
(zakonczenie), ale warunki Srodowiskowe nadal
sa dalekie od optymalnych, niemniej wystar-
czajace do wznowienia rozwoju. Na tym etapie,
u konczacych diapauze owadéw dochodzi do
podwyzszenia tempa metabolizmu, ktore moze
trwac¢ dlugo, gdy warunki otoczenia stopniowo
i wolno zmieniaja sie na korzystne, ale bywa tez
szybkie, gdy parametry czynnikéw Srodowis-
kowych optymalizuja sie skokowo i w znacz-
nym tempie. Tym, co wyroznia etap post-dia-
pauzy od jej wczesSniejszych etapow jest nie-
odwracalnos¢ procesow fizjologicznych, ktore
zostaly zapoczatkowane czy reaktywowane.
Ponowne wejscie w diapauze wlasciwie nie jest
mozliwe, bo musialoby wiazaé¢ sie z realizacja

etapow przygotowujacych organizm do diapau-
zy. A na to zwykle nie pozwalaja zasoby ener-
getyczne, ktore zostaly utracone wlasnie w tym
procesie (ktéry jest skonczony). Po diapauzie
moze doj$¢ do zahamowania czy spowolnienia
rozwoju i zmniejszenia tempa metabolizmu,
z tym, ze zjawiska te indukowane sa czyn-
nikami egzogennymi (np. spadkiem tempera-
tury, co z kolei powoduje zmniejszenie inten-
sywnosci zerowania) i nie jest to zaprogramo-
wany etap ontogenezy. Ponadto, takie uspienie
moze mie¢ miejsce tuz po zakonczeniu etapu
post-diapauzy. Wtedy jednoznaczne ustalenie
czy owad zakonczyl diapauze jest trudne,
a wrecz niemozliwe, jesli stosujemy jako na-
rzedzie badawcze obserwacje lub metody stoso-
wane w fizjologii. OdpowiedZ mozna uzyskac
dzieki analizie ekspresji markeréow molekular-
nych, charakterystycznych dla wznowionego
rozwoju.

DIAPAUZA A WYCISZENIE

Stan spoczynku to ogblny termin okresla-
jacy kazdy stan polegajacy na zahamowaniu
rozwoju, ktéoremu zwykle towarzyszy spowol-
nienie metabolizmu, bedacy adaptacja do zycia
w okreslonym Srodowisku. Diapauza i wycisze-
nie stanowia dwa odmienne typy uspienia
u owadow, rozniace sie mechanizmem, a takze
rodzajem bodzcow, ktére je indukuja. Po-
wszechnie owady musza zmierzy¢ sie z dwoma
glownymi rodzajami stresu Srodowiskowego.
Pierwsza kategoria obejmuje nieprzewidywalne,
nieregularne i tymczasowo dzialajace na
organizm czynniki: np. wysokie lub niskie tem-
peratury, czasowe niedobory lub braki pokar-
mu i susze (ktéra moze wystgpi¢ znienacka).
W takim przypadku przetrwanie zalezy od
natychmiastowej reakcji organizmu, ktéra
moze by¢ wyciszenie lub zmiana siedliska
realizowana zwykle poprzez migracje. Druga
kategoria obejmuje regularnie wystepujace,
sezonowe zmiany temperatury, wilgotnosci,
dostepu do pozywienia, pojawiania si¢ natu-
ralnych wrogéw (np. pasozytéw) i konkurencji
na zajmowanym obszarze. Taki rodzaj stresu
jest forma przewidywalnej presji, wystepujacej
wedtug okreslonego wzoru. Owady wyksztalcily
zdolnos¢ do przewidywania zmian tych czyn-
nikow (tzw. tokeny). Na tej podstawie dokonuja
transformacji, tj. moduluja procesy zyciowe na
poziomie fizjologicznym i behawioralnym, przy-
gotowujac organizm do warunkoéw, z ktorymi
wkrotce przyjdzie sie im zmierzy¢. Doskonalym
przykladem takiej transformacji stanu fizjolo-
gicznego jest wejscie wlasnie w stan diapauzy
(GiLL i wspotaut 2017).

Diapauza ro6zni sie od wyciszenia, ale
w wielu przypadkach rozréznienie tych dwoch
zjawisk moze by¢ trudne. Wyciszenie jest po-
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wszechna, sezonowsa (fenologiczna) adaptacja
zyciowg wystepujaca w cyklu zyciowym owa-
dow. W odroznieniu od diapauzy, jest wywoly-
wane i przerywane bezposrednio przez warunki
panujace w otoczeniu, np. gdy temperatura
otoczenia najpierw raptownie spada, a potem
wzrasta. Czynniki zewnetrzne indukuja i kon-
cza stan wyciszenia, wplywajac na tempo
metabolizmu, co skutkuje spowolnieniem lub
znaczacym zahamowaniem rozwoju. Jednopo-
koleniowe gatunki owadéw wchodza w stan
wyciszenia zazwyczaj tylko w jednym, okreslo-
nym momencie cyklu zyciowego, ktory zbiega
sie z nadejsciem zimy. Z drugiej strony,
u gatunkéw wielopokoleniowych (np. u plujko-
watych, zyjacych w Nowej Zelandii) owad ma
mozliwos¢ przetrwania w stanie wyciszenia na
kazdym etapie rozwoju.

Diapauza z kolei jest definiowana jako stan,
ktory:

—jest specyficzna adaptacja, stuzaca do
przetrwania trudnych warunkéw srodowisko-
wych; utrzymuje sie przez minimalny czas,
niezaleznie od zmian natezenia czynnikow
okres§lajacych warunki panujace w miejscu
bytowania;

—najczesciej indukowany jest dlugoscig
dnia (fotoperiodem);

- zwykle wystepuje tylko na jednym, specy-
ficznym dla danego gatunku etapie rozwoju.

Indukcja diapauzy nie jest bezposrednig
odpowiedzia na niekorzystne warunki Srodo-
wiska. Mozna ja okreslic jako proces ,wycze-
kujacy”, czyli taki, ktory rozpoczyna sie przed
okresem niekorzystnych warunkéw, a decyzja
o nim jest podejmowana, gdy warunki oto-
czenia wciaz sa korzystne dla wzrostu i roz-
woju. Powyzsze cechy wskazuja, ze diapauza
owadow jest regulowana przez zegar biologicz-
ny, ktorego wrazliwos¢ na fotoperiod panujacy
w otoczeniu, daje mozliwos¢ przewidywania
zmiany parametréw Srodowiskowych, ma-
jacych u podloza cykle geofizyczne, a wiec nie-
zalezne od chwilowych wahan natezenia
bodzcow, np. wilgotnosci, czy temperatury, bo
zaleznych od obrotu Ziemi wokoét jej osi i obiegu
wokot Storica. Do powyzszego mozna dodacd, iz
diapauza jest procesem znajdujacym sie pod
zlozong kontrola ukladu wewnatrzwydzielni-
czego (endokrynnego), podczas gdy stan wyci-
szenia wynika z bezposredniego wplywu na
tempo metabolizmu chwilowych i trudnych do
przewidzenia zmian w Srodowisku (ROBERTS
1978, GILL i wspolaut. 2017).

HORMONALNA REGULACJA WZROSTU
I ROZWOJU OWADOW

Diapauza jest zjawiskiem bardzo precyzyj-
nie kontrolowanym na drodze neurohormonal-
nej. Informacja o zmianie warunkéw Srodo-

wiska przekazywana jest na drodze nerwowe;j
do mozgu, ktory z kolei przekazuje sygnat do
innych elementéw ukltadu endokrynnego. Aby
zrozumie¢, w jaki sposéb kontrolowane jest
zjawisko diapauzy, warto zapoznac sie z me-
chanizmami hormonalnej regulacji rozwoju
owadow. W procesy te zaangazowane sa pep-
tydy oraz dwie grupy hormonéw rozpuszczal-
nych w tluszczach: ekdysteroidy (GRZELAK
1994) i hormony juwenilne (MICHALIK 1991).
Ekdysteroidy to zwiazki powstajace z choleste-
rolu, ktorego owady nie syntetyzuja de novo
i musza przyjmowac z pokarmem (GRZELAK
1994). Owady miesozerne otrzymuja w diecie
gotowe prekursory (cholesterol i jego pochod-
ne), ktore w szlaku metabolicznym ekdystero-
idogenezy zmieniane sa w szereg form
hormonéw, rézniacych sie aktywnoscia. Fito-
sterole, przyjmowane przez owady roslinozerne,
przeksztalcane sg natomiast w cholesterol pod
wplywem reduktazy desmosterolowej (CiUFO
i wspotaut. 2011, TAKESHIMA i wspotaut. 2019).
Synteza ekdysteroidow zachodzi w gruczotach
protorakalnych (PG), zwanych tez gruczolami
przedplecza lub przedtulowia, zlokalizowanych
symetrycznie po obu stronach w przedniej
czesSci ciala. Sa to gruczoly zlozone z kilku-
dziesieciu lub kilkuset komorek, ktére zanikaja
przed metamorfoza - przeksztalceniem sie
stadium mlodocianego w forme imago. Synteze
ekdysteroidéw przez PG stymuluje hormon
protorakotropowy (PTTH). Jest to neuropeptyd,
powstajacy w komorkach neurosekrecyjnych
mozgu. Magazynowany jest w polaczonych
z mozgiem narzadach mneurohemalnych,
peliacych funkcje magazynu neuropeptydow —
ciatach sercowatych (lac. corpora cardiaca, cc)
i ciatach przyleglych (tac. corpora allata, ca),
skad uwalniany jest do hemolimfy, docierajac
ostatecznie do gruczotéw protorakalnych (KLow-
DEN 2002). Ekdysteroidy to grupa zwiazkéw,
z ktorych najlepiej poznany jest ekdyzon
(alfa-ekdyzon; E) oraz powstajacy z niego wsku-
tek hydroksylacji, najbardziej aktywny
20-hydroksyekdyzon (beta-ekdyzon; 20-HE) —
z zastrzezeniem, ze informacje te nalezy trak-
towac¢ jako daleko idace uogoélnienie, gdyz
u roznych gatunkow, na réznych etapach ich
rozwoju, inne formy ekdysteroidéw moga wyka-
zywac wiekszy potencjal w regulacji procesow
fizjologicznych i rozwojowych niz 20-HE.
Hormony juwenilne (JHs) to seskwiterpenoidy,
produkowane w ca. Sa to zwiazki charakte-
rystyczne dla owadéw — cho¢ zblizone do nich
pod wzgledem struktury chemicznej (rowniez
seskwiterpenoidy) pelnig role hormonéw u in-
nych liniejacych (Ecdysozoa), jak ester mety-
lowy kwasu farnezowego (metylo-farnezoesan),
bedacy hormonem skorupiakéw i jednoczesnie
zwiazkiem ulegajacym epoksydacji w procesie
syntezy hormonéw juwenilnych (MIiCHALIK 1991,
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Krowpen 2002). Synteza JH takze regulowana
jest przez neuropeptydy, wytwarzane w komor-
kach neurosekrecyjnych mozgu: allatotropine,
pobudzajaca komorki ca do syntezy JH, oraz
allatostatyne wykazujaca w tym procesie
dzialanie hamujace. Zwiazkami zaangazowany-
mi w regulacje diapauzy sa peptydy mozgowe,
szczegOlnie wspomniany PTTH oraz produko-
wane pod jego wplywem ekdysteroidy, a takze
hormony juwenilne. Nie ma jednak jednego,
uniwersalnego mechanizmu regulacji diapauzy.
To, ktére hormony sa zaangazowane w danym
przypadku w diapauze, zalezy od gatunku
owada i od stadium rozwojowego, w ktérym ona
ma miejsce (DENLINGER 1985, 2002), bo, jak
wspomniano powyzej, owad moze wejs¢ w dia-
pauze tylko w jednym momencie ontogenezy,
specyficznym dla gatunku, ktéry reprezentuje.
Moze to mie¢ miejsce w stadium embrio-
nalnym, larwalnym, poczwarkowym lub formy
doroste;.

DIAPAUZA IMAGINALNA

Diapauza imaginalna wystepuje u owadow
dorostych. Jest nastepstwem obnizenia, na
skutek zmiany fotoperiodu lub temperatury,
syntezy JH III, izoformy hormonu juwenilnego,
pelniacej przede wszystkim funkcje gonadotro-
powa. Czynniki te indukuja diapauze poprzez
hamowanie aktywnosci allatotropowej moézgu,
czego konsekwencja jest spadek poziomu JH
w hemolimfie (SAUNDERS 1992). U samic Droso-
phila melanogaster (Diptera) powoduje to
zatrzymanie procesu oogenezy na etapie
prewitellogenezy. Mimo ze witellogeniny, czyli
biatka zoltka, sa syntezowane i gromadzone
w hemolimfie, witellogeneza jest zahamowana —
zablokowane jest bowiem wchlaniania tych
bialek do oocytu (SAUNDERsS 1992). U samcow
natomiast moga wystepowac zmiany w procesie
spermatogenezy, funkcji gruczotow dodatko-
wych, a takze behawioru zwigzanego z kopu-
lacja (PENER 1992).

DIAPAUZA POCZWARKOWA

Diapauza poczwarkowa pojawia sie w sytu-
acji przerwania proceséw zwigzanych z réz-
nicowaniem imaginalnym. Spowodowana jest
przede wszystkim obnizeniem poziomu ekdy-
steroidow, glownie 20-HE, w hemolimfie na
skutek radykalnego zmniejszenia syntezy
i wydzielania PTTH przez moézg. Spadek aktyw-
nosci protorakotropowej moézgu diapauzu-
jacych poczwarek powoduje, ze PG nie sg
stymulowane do syntezy i uwalniania ekdy-
steroidow, w zwiazku z czym ich poziom
w hemolimfie spada (SAUNDERS 2000). Oprocz
zahamowania moézgowej funkcji protorakotro-
powej, stwierdzono takze spadek wrazliwosci
samych PG na PTTH (BOwkN i wspétaut. 1984,
RICHARD i SAUNDERS 1987). Przykladami gatun-

kow diapauzujacych w stadium poczwarki sg
przedstawiciele rzedu Lepidoptera: Thyrassia
penengea (HE i wspoétaut. 2009) i pietnowka
kapustnica (Mamestra brassicae) (KIMURA
i Masaki 1993), u ktérych kluczowym czyn-
nikiem indukujacym diapauze jest fotoperiod,
czy slonecznica orezowka (Helicoverpa armige-
ra), gatunek, u ktérego na indukcje diapauzy
wplywa zarowno fotoperiod, jak i temperatura
otoczenia (CHEN i wspoétaut. 2014).

DIAPAUZA LARWALNA

Diapauza larwalna jest zjawiskiem szeroko
rozpowszechnionym wsrod wielu rzedow
owadow: m. in. motyli (Lepidoptera), chrzaszczy
(Coleoptera) czy muchowek (Diptera) (GILL
i wspolaut. 2017). Charakteryzuje sie zmniej-
szeniem zawartosci wody w organizmie, nagro-
madzeniem rezerw thuszczowych, zahamowa-
niem lub znacznym ograniczeniem aktywnosci
pokarmowej oraz zatrzymaniem rozwoju. Ten
typ diapauzy dotyczy jednego, konkretnego dla
danego gatunku, stadium larwalnego (NWHOUT
1994). U motyli wystepuje na wszystkich eta-
pach rozwoju larwalnego, poczawszy od pierw-
szego stadium, zamknietego w oslonce jajowej,
az po ostatnie stadium larwalne, w ktérym
diapauza wystepuje najczesciej (SAUNDERS
2000). Gatunki z rzedu Lepidoptera byly i sa
najczesSciej badane w kontekscie regulacji
diapauzy. Pomimo tego, ze analizy przeprowa-
dzano na zwierzetach blisko ze soba spokrew-
nionych, nie udalo sie ustali¢ uniwersalnego
modelu regulacji hormonalnej tego zjawiska.
Podobnie jak opisana wczes$niej diapauza
poczwarkowa, diapauza larwalna zalezy od
poziomu PTTH i ekdysteroidéw (u Lepidoptera
glownie 20-HE) w hemolimfie. W czasie jej
trwania, JH w hemolimfie moze by¢ utrzymy-
wany na relatywnie wysokim poziomie. Tak jest
w przypadku diapauzy larw dwéch gatunkow
motyli: Chilo suppressalis (YaGI i Fukaya 1974)
i Diatrea grandiosella (YIN i CHIPPENDALE 1979),
u ktorych mozg na drodze nerwowej stymuluje
ca do syntezy JH, indukujacego, a nastepnie
utrzymujacego stan diapauzy. Dopiero obnize-
nie poziomu JH umozliwia wznowienie pro-
cesOW zwiazanych z rozwojem i metamorfoza.
Natomiast podanie owadom hormonu juweni-
Inego (a wiec pochodzenia egzogennego) prze-
dtuza czas trwania diapauzy. W zupeknie inny
sposob regulowana jest diapauza larwalna
Ostrinia nubilalis. U tego motyla bezposrednig
przyczyna diapauzy jest zahamowanie aktyw-
nosci gruczoléw protorakalnych na skutek
braku stymulacji przez PTTH, co w konsek-
wencji prowadzi do spadku syntezy ekdy-
steroidow i zahamowania rozwoju (GELMAN
i wspoétaut. 1992). Brak stymulacji PG
spowodowany jest zahamowaniem uwalniania
PTTH z komoérek neurosekrecyjnych mozgu
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oraz spadkiem wrazliwosci gruczotow protora-
kalnych na tropowe dzialanie tego hormonu
(GELMAN 1 wspoétaut. 1992). Podobny mecha-
nizm dziala u mola woskowego, zwanego tez
barciakiem wiekszym (Galleria mellonella)
(Lepidoptera). Jest to gatunek motyla zyjacego
w ulu, a wiec w statej ciemnosci. Czynnikiem
stymulujacym diapauze u tego gatunku jest
temperatura, obnizona z optymalnej dla roz-
woju, wynoszacej 30°, do 18°C (tzw. tempe-
ratura suboptymalna). Osobniki w ostatnim,
VII stadium larwalnym sa wrazliwe na ten
spadek temperatury, ktory powoduje wstrzy-
manie ich rozwoju (nie przechodzg metamor-
fozy) i indukuje diapauze, ktora charakteryzuje
sie¢ niskim poziomem ekdysteroidow w hemo-
limfie (CASSIER i CYMBOROWSKI 1993, MIKOELAJCZYK
i CyMBOROWSKI 1993). Jak wykazano, niewielka
ilos¢ ekdysteroidéw w ptynach ciata u diapau-
zujacych larw G. mellonella, jest konsekwencja
hamowania lub utrzymujacego sie¢ na bardzo
niskim poziomie uwalniania PTTH z moézgu, a
z drugiej strony, spadku wrazliwosci gruczotow
protorakalnych na ten peptyd. Stwierdzono, ze
hamowanie (czy wrecz blokowanie) aktywnosci
wydzielniczej PG odbywa sie na drodze nerwo-
wej, poniewaz przeciecie nervus cervicalis, czyli
nerwu taczacego mozg z gruczolami protorakal-
nymi, powoduje u larw diapauzujacych wzrost
stezenia ekdysteroidéw w hemolimfie i przer-
wanie diapauzy (MuszyNSKA-PYTEL i wspélaut.
1993). Informacja o spadku temperatury prze-
kazywana jest z obwodowych termoreceptorow
poprzez nerwowy tancuszek brzuszny do
moézgu, ktéry nastepnie na drodze nerwowej,
poprzez zwoj podprzelykowy (ang. subeso-
phageal ganglion, SOG) i parzysty nervus
cervicalis hamuje PG. Jednoczesnie wysoki
poziom JH i inne czynniki regulujace PG
zawarte w hemolimfie (np. czynniki szoku ciepl-
nego, ang. heat shock factors, HSFs) hamuja
uwalnianie PTTH z mézgu i obnizaja wrazliwos§¢
tropowa PG (MUSzYNSKA-PYTEL i wspétaut. 1993).
W warunkach naturalnych, gdy temperatura
otoczenia wzrasta, diapauza mola woskowego
zostaje przerwana, larwy wznawiaja rozwoj
przechodzac metamorfoze i cykl Zyciowy sie
zamyka. Poniewaz jest to diapauza fakultatyw-
na, przy braku sygnalu srodowiskowego, jakim
jest obnizona temperatura, cykl zyciowy nie
ulega zatrzymaniu.

DIAPAUZA EMBRIONALNA

Ten typ diapauzy rézni sie od wystepujacej
w innych stadiach rozwojowych, poniewaz
czynnikiem regulujacym jest hormon diapauzy
(ang. diapause hormon, DH), 24-aminokwa-
sowy neuropepetyd, syntetyzowany i wydziela-
ny przez komorki neurosekrecyjne SOG. Naj-
lepiej poznano regulacje diapauzy embrionalne;j
u Bombyx mori (Lepidoptera), czyli u jedwab-

nika morwowego. Czynnikami determinujacymi
diapauze u tego gatunku sa: wysoka tempera-
tura i dlugi fotoperiod. Dojrzate samice, ktore
w czasie rozwoju embrionalnego i na poczatku
rozwoju larwalnego przebywaly w takich
warunkach (warunki panujace latem), ,zapro-
gramowane” sa do skladania jaj diapauzu-
jacych (czyli zimowych). Z kolei niska tempe-
ratura i krotki fotoperiod (warunki panujace
wczesng wiosna), w czasie rozwoju embrional-
nego warunkuja skladanie przez samice jaj
niediapauzujacych (czyli letnich). Stwierdzono,
ze jest to zwigzane z dzialaniem hormonu
diapauzy, ktorego synteza i wydzielanie przez
SOG stymulowane jest wspomnianym dlugim
fotoperiodem i wysoka temperatura. Stwierdzo-
no takze, ze obecnos¢ DH w jajnikach tych
samic jest czynnikiem hamujacym rozwdj
embrionalny w skladanych jajach (DENLINGER
1985, 2002). Hormon ten promuje diapauze
poprzez stymulacje aktywnosci trehalazy w roz-
wijajacych sie jajnikach (Su i wspoélaut. 1994,
Sura i wspotaut. 1995). Iniekcja DH szybko
podnosi poziom mRNA trehalazy, a wynikajacy
z tego wzrost aktywnosci tego enzymu skutkuje
wysokim poziomem glikogenu w dojrzalych
jajach. Glikogen jest nastepnie wykorzystywa-
ny do syntezy glicerolu, sorbitolu i innych
polioli, ktore nie wystepuja w jajach niediapau-
zujacych (DENLINGER 2002). Ten typ diapauzy
jest szeroko rozpowszechniony szczegdlnie
wsrod komarow (Diptera, Culicidae) (MITCHELL
1989). Inny mechanizm reprezentuje brudnica
nieparka, ktéra wchodzi w diapauze embrio-
nalng jako w pelni uksztaltowana larwa
wewnatrz jaja i wylega sie bezposrednio po
wyjsciu z diapauzy (BELL i wspotaut. 1994),
wiec jest to de facto diapauza larwalna.

REGULACJA HORMONALNA
TERMINACJI DIAPAUZY

Pierwotnie sadzono, iz zasadnicze znaczenie
w podtrzymywaniu diapauzy pelni hormon
juwenilny (JH), ktorego wysoki poziom mial
blokowa¢ 0§ mozg-gruczoly protorakalne.
Wobec braku wytwarzanego przez mozg PTTH,
gruczoly protorakalne nie produkowalyby
ekdysteroidow odpowiedzialnych bezposrednio
za zakonczenie diapauzy i wznowienie rozwoju.
Wykazano jednak, ze nie jest to jedyny sposob,
w jaki JH moze wplywaé¢ na wznowienie
rozwoju po diapauzie. Larwom Omphisa fusci-
dentalis (Lepidoptera) po usunieciu mozgu
podawano analog hormonu juwenilnego (JHA),
co stymulowato PG do produkcji ekdysteroidow
i prowadzilo do zakonczenia diapauzy (SING-
TRIPOP i wspotaut. 2000). Znaczenie PTTH, JH
i ekdysteroidow dla zakonczenia diapauzy rozni
sie w zaleznosci od gatunku i etapu ontogene-
zy, w ktorym owad podejmuje diapauze. Naj-
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nowsze badania wydaja sie jednak zgodnie
wskazywac¢ na zmiane wrazliwosci tkanek na
poszczegolne hormony jeszcze podczas dia-
pauzy, jako istotnego czynnika umozliwia-
jacego osobnikom wznowienie rozwoju (Lu
i wspotaut. 2013, Xiao i wspoétaut. 2013). Juz
w polowie zimy owady sa zwykle gotowe do
rozwoju wedlug wzoru, ktory bedzie realizo-
wany po nadejsciu korzystnych warunkow
wiosna. U wielu gatunkéw istotny wydaje sie
by¢ minimalny czas ekspozycji na zimno, po
ktérym osobniki moga wznowié rozwéj. Jednak,
jak dotad, niewiele wiadomo o procesach
fizjologicznych, ktore prowadza do stopniowego
uwrazliwienia struktur (komorek i tkanek)
i mechanizméw regulatorowych w organizmie
owada, wplywajacych na zmiany natezenia
czynnikow ze Srodowiska, powodujacych za-
konczenie diapauzy (GILL i wspotaut. 2017).

CZYNNIKI WPLYWAJACE NA DIAPAUZE

Indukcja diapauzy zalezy od czasu trwania
poszczegbdlnych faz fotoperiodycznych, czyli
dtugosci dnia i nocy. W czasie trwania diapauzy
owady polegaja na fotoperiodzie przez okreslo-
ny czas, ale zmienna temperatura oraz inne
czynniku modyfikuja jej przebieg (TAUBER
i TAUBER 1976). Fotoperiod, ktéry indukuje
odpowiedz u 50% populacji, nazywany jest
fotoperiodem krytycznym. Wedtug BEcka (1980)
istnieja dwie krzywe odpowiedzi — dla typu dnia
dhugiego i typu dnia krétkiego. W pierwszym
przypadku owady rosna, rozwijaja sie i roz-
mnazaja, gdy dzien jest dtugi, i wchodza w dia-
pauze, gdy ulega skréceniu. Drugi, mniej
powszechny typ odpowiedzi, polega na zmianie
aktywnosci pod wplywem wydtuzajacego sie
dnia i wystepuje przede wszystkim u owadow
estywujacych (pojecie okreslajace diapauze
letnia) (Masaki 1980). Przykladowo, dla Meleo-
ma signoretti (Neuroptera) dzien trwajacy 15-16
godzin indukuje diapauze, a 12-14 godzin
powoduje jej zakonczenie (TAUBER i wspotaut.
1984).

Drugim waznym czynnikiem regulujacym
diapauze jest temperatura otoczenia. Moze ona
wplywaé¢ na owady w réznoraki sposéb: jako
glowny czynnik indukujacy diapauze, jako
czynnik modyfikujacy w réznym stopniu reak-
cje owadow na zmieniajacy sie fotoperiod, jako
czynnik podtrzymujacy diapauze, bodziec
powodujacy zakonczenie diapauzy lub glowny
czynnik regulujacy tempo wzrostu po zakon-
czeniu diapauzy. Niskie temperatury indukuja
diapuze zimowa, okreslang mianem hibernacji
(GLL i wspotaut. 2017). Posréd licznych adap-
tacji fizjologicznych i behawioralnych, poma-
gajacych owadom tolerowaé¢ ekstremalnie
niskie temperatury sa: odpornos¢ na zamar-
zanie poprzez obnizenie temperatury ciata do

poziomu ponizej temperatury zamarzania
plynoéw ustrojowych oraz tolerancja na zamar-
zanie, umozliwiajaca przezycie pomimo za-
marzniecia plynow ustrojowych. Z kolei wysoka
temperatura u niektérych owadow moze wpty-
na¢ na wywotlanie estywacji (Liu i wspotaut.
2016). Temperatura w oczywisty sposob
reguluje tempo i przebieg diapauzy, jednak nie
jest sygnatem specyficznym, koniecznym do jej
zakonczenia. Istnieja badania wskazujace na
zintegrowane efekty fotoperiodu z temperatura
wywolujaca diapauze (BEck 1980). U niekto6-
rych owadow temperatura znaczaco wptywa na
krytyczny fotoperiod. Na przyklad ¢ma Acro-
nycta rumicis jest owadem diapauzujacym przy
krotkim dniu, dla ktorego krytyczny fotoperiod
wydtuza sie o 1,5 h przy kazdorazowym spadku
temperatury hodowli o 5°C. Wydtuzenie sie fazy
jasnej jest wiec konieczne, aby powstrzymac
diapauze przy nizszych temperaturach (DanI-
LEVSKII 1965).

Zarowno w przypadku hibernacji, jak
i estywacji, owady moga przechodzi¢ okresy
stresu wodnego, gdyz zaréwno niskie, jak
i wysokie temperatury wiaza sie z niedoborem
wody dostepnej do picia. W takich przypadkach
uruchamiane moga by¢ dwa mechanizmy:
odpornos¢ na przesuszenie lub tolerancja na
utrate wody. Odpornos¢ ta wynika z obnizenia
poziomu metabolizmu, zawartosci wody, wyso-
kiej akumulacji tluszczu (w okresie diapauzy)
i zwiekszonego wydzielania woskoéw na
powierzchnie ciala; jest charakterystyczna
w szczegélnosci dla gatunkoéw pustynnych.
Przykladem moze by¢é Margarodes vitiumis
(Hemiptera), ktorej otorbiona i pokryta wo-
skiem nimfa moze przetrwaé¢ ponad 10 lat
w suchych warunkach (FErris 1919). Wysoka
tolerancja na utrate wody podczas estywacji
charakteryzuja sie jaja konika polnego
(Austroicetes crutiae) (Orthoptera), ktére jedno-
czesnie wykazuja pewna odpornos¢ na prze-
suszenie. Z kolei samice chrzaszcza Acantho-
scelides obtectus sa przyktadem owadow, ktore
musialy rozwinac¢ strategie ochrony przed zbyt
wysokim poziomem wilgotnosci. Pojawiajace sie
na obszarach ich wystepowania powodzie
stanowia zagrozenie dla potomstwa, dlatego
owady te opozniaja skladanie jaj do momentu
przejscia pory deszczowej, i okres mokry, trwa-
jacy od kwietnia do listopada, spedzaja w sta-
nie diapauzy reprodukcyjnej, ukryte w zwisa-
jacych z roslin zwinietych, martwych liSciach
(HopDEK i1 wspolaut. 1981).

Czynnikami wplywajacymi na wystepowa-
nie u owadéw diapauzy sa takze warunki
zerowania i poziom zageszczenia populacji.
Mozliwosé zdobycia pozywienia jest istotnym
sezonowym wskaznikiem dla owadéw. Przykta-
dowo, dojrzatos¢ rosliny zywicielskiej wywoluje
stan estywacji u australijskiego gatunku sko-
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czogonka, podskoczka zielonego (Sminthurus
virdis) (Collembola). Dostepnos¢ pozywienia
moze rowniez modyfikowac reakcje owada na
zmieniajacy sie fotoperiod (ANDREWARTHA 1952).
Na koniec warto wspomnie¢ o istniejacym
wplywie zageszczenia populacji na wystepowa-
nie diapauzy. Przykladem moze by¢ omacnica
spichrzanka (Plodia interpunctella) (Lepido-
ptera), ktora wytworzyta podwoéjny mechanizm
indukcji diapauzy: zalezny od poziomu zage-
szczenia, ktory pozwala uniknaé Smierci spo-
wodowanej nadmiernym nagromadzeniem
osobnikéw, oraz niezalezny od poziomu zage-
szczenia, ktory pozwala uniknaé Smierci spo-
wodowanej niekorzystnymi, sezonowymi zmia-
nami warunkéw srodowiskowych (Tsudi 1966).

ZMIANY SEZONOWE — MIGRACJE
I POLIFENIZM

Przemieszczanie sie owadow z miejsca
reprodukcji do miejsca, gdzie przechodza
w stan uSpienia, nazywane jest sezonowag
migracja, stymulowana diapauza. W zaleznosci
od gatunku zasieg migracji waha sie od kilku
centymetrow do tysiecy kilometréw. Zachowa-
nia te wystepuja w odpowiedzi na tokeny
Srodowiskowe i wiaza sie ze zmianami na pozio-
mie fizjologii i behawioru (DINGLE 1978, RANKIN
1978). Typowym przykladem owada migrujace-
go na bardzo duze odleglosci, siegajace tysiecy
kilometrow jest motyl monarch wedrowny
(Danaus plexippus), ktory przemieszcza sie na
znaczacym obszarze Stanow Zjednoczonych
i potudniowej Kanady (URQUHART i URQUHART
1979). Wigkszos¢ osobnikéw w trakcie migracji
jest w stanie diapauzy reprodukcyjnej. Samice
w tym czasie maja jajniki z komoérkami linii
plciowej ograniczonymi zaledwie do strefy
germarium (strefy, gdzie lokalizuja sie przede
wszystkim komorki macierzyste dla oogoniéw)
i charakteryzuja sie zmniejszona wrazliwoscia
na bodzce stymulujace do rozrodu (HERMAN
1973).

U kilku gatunkéw odnotowano migracje
krotkiego zasiegu, w przypadku ktorej owady
przenosza sie z miejsc rozrodu do miejsc
ukrycia. Przykladem sa doroste osobniki stonki
ziemniaczanej (Leptinotarsa decemlineata)
(Coleoptera), ktére porzucaja miejsca zerowa-
nia i przemieszczaja sie na obrzeza pdl, gdzie
zimuja zagrzebane w glebie na glebokosci do
25 cm. W tym okresie ruch chrzaszczy kiero-
wany jest na zasadzie geotaksji dodatniej
i negatywnej fototaksji (DE WILDE 1954).

Diapauza u owadéw niesie ze soba rowniez
zdolnos¢ do zmiany ubarwienia i zmian morfo-
logicznych, dzieki ktorym osobnik zyskuje
zdolnos¢ do unikania wykrycia przez inne
zwierzeta oraz ochrone przed czynnikami Sro-
dowiskowymi (GILL i wspotaut. 2017). Zmiany

te okreslane sg mianem polifenizmu, ktéry
mozna podzielic na sezonowy i niesezonowy.
Ten pierwszy wystepuje w odpowiedzi na
przewidywalne, powtarzajace si¢ zmiany w $ro-
dowisku. W tym rodzaju odpowiedzi wystepuja
zmiany twardosci skorupki skladanych jaj,
ciasno utkane kokony larw diapauzujacych,
wzmozone wydzielanie wosku przez nablonek
kutikularny poczwarek czy zmiany w rozmiarze
skrzydet i koloru kutikuli u osobnikéw doro-
slych. Larwy émy brzoskwiniowej (Carposina
niponensis), przygotowujac sie do wejscia
w diapauze przeda twardy, zwarty i kulisty
kokon, réznigcy sie od grubych, eliptycznych
kokonow larw niediapauzujacych (TosHIMA
i wspotaut. 1961). Oznacza to, ze konstrukcja
kulistych kokonéw jest specjalnym przystoso-
waniem do diapauzy. Podobnie male kokony,
tkane przed wejSciem w diapauze przez larwy
szkodnika drzew iglastych, motyla z rodziny
zwojkowatych Choristoneura sp., réoznig sie od
kokonéw przedzonych przez niediapauzujace
larwy tego rodzaju (HArRvEY 1957). Z kolei nie-
sezonowy polifenizm wywolywany jest przez
nagtle, nieprzewidywalne zmiany Srodowiskowe.
Nie wystepuje tutaj przerwa we wzroscie ani
rozmnazaniu, a owady nie wchodza w diapau-
ze. Typowym przykladem tego rodzaju polife-
nizmu jest brazowe lub zielone zabarwienie
poczwarek motyla z rodziny paziowatych,
Papilio polyxenes (WEST i wspotaut. 1972).
Podobne zjawisko wystepuje u dwoéch gatun-
kow mszyc (Hemiptera): zdobniczki jaworowej
(Drepansiphum platanoides) i zdobniczki lipowej
(Eucallipterus tilliae), ktéore wykazuja silng
melanizacje kutikuli, pojawiajaca sie na skutek
dzialania wysokiej temperatury, przegeszczenia
i ograniczenia dostepnosci pokarmu (Kip 1979).

GENETYCZNA KONTROLA DIAPAUZY

Wyciszenie wielu genéw w czasie diapauzy
jest zwiazane ze znaczacym spowolnieniem
rozwoju (az do jego zatrzymania w danym, tj.
diapauzyjacym stadium), a takze zmiang pozio-
mu metabolizmu (tj. jego obnizeniem), wlacza-
jac w to metabolizm podstawowy. U diapau-
zujacych larw Choristoneura fumifera (Lepido-
ptera) do takich naleza geny szlaku fosforylacji
oksydacyjnej (FENG i wspoélaut. 1998). Innym
efektem obnizenia ekspresji genow jest niska
aktywnos¢ enzymow w jelicie Srodkowym u dia-
pauzujacych obligatoryjnie larw brudnicy nie-
parki (LEE i wspoétaut. 1998). U diapauzujacych
poczwarek Sarcophaga crassipalpis (Diptera)
obnizeniu ulega, wysoka przed i po tym okresie,
ekspresja genu kodujacego bialtko szoku
cieplnego o masie 90 kDa (HSP90). Ekspresja
hsp90 wydaje sie by¢ kontrolowana przez
20-hydroksyekdyzon (THOMAS i LENGYEL 1986) —
jest podwyzszona, gdy hormon ten jest obecny
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i obnizona, gdy jego poziom w hemolimfie jest
bardzo niski. Postuluje sie, ze biatko HSP90
wiaze sie z heterodimerem tworzonym przez
receptor ekdysteroidowy (ER) i biatko ultra-
spracle (USP), i podczas niezahamowanego roz-
woju jest konieczne dla prawidlowego funkcjo-
nowania tego kompleksu ER:USP (ARBEITMAN
i HognEss 2000).

Kluczowe procesy, takie jak cykl komoér-
kowy, takze moga by¢ regulowane przez
wytaczenie ekspresji genéw regulatorowych.
U S. crassipalpis wyciszany jest gen jadrowego
antygenu komorek proliferujacych (pcna), ktory
wykazuje sie duzym potencjalem jako regulator
cyklu komorkowego. Wyciszany jest na poczat-
ku diapauzy i pozostaje na poziomie niewykry-
walnym, az do jej zakonczenia (TAMMARIELLO
i DENLINGER 1998). Podczas diapauzy komorki
mozgu tej muchoéwki pozostaja zatrzymane
w fazie GO/G1 cyklu komoérkowego, czyli w fa-
zie spoczynku. Chociaz diapauza nie wplywa
na wzory ekspresji genéw regulatorow cyklu,
takich jak: cyklina E, p21 i p53, ekspresja pcna
jest znacznie obnizona, co sugeruje, ze wlasnie
ten czynnik pelni kluczowg role w blokowaniu
cyklu komérkowego podczas diapauzy.

U brudnicy nieparki aktywnos¢ wiekszosci
enzymow jelitowych spada podczas diapauzy,
z jednym wyjatkiem. Aktywnosc¢ alkalicznej
fosfatazy gwaltownie wzrasta na poczatku
diapauzy i pozostaje wysoka przez caly czas jej
trwania (LEE i wspoétaut. 1998). Znanych jest
kilka izoform tego enzymu, ale tylko jedna
z nich jest forma dominujaca u osobnikow dia-
pauzujacych, a jej obfitos§¢ w jelitach podczas
diapauzy sugeruje, ze odgrywa ona w tym
okresie szczegblna role, chociaz jej funkcja jest
ciggle tematem debaty.

Geny specyficzne dla diapauzy sa znacznie
rzadsze i szacuje sie, ze stanowig okoto 4% puli
genowej. Pierwszym genem wyizolowanym u S.
crassipalpis byl gen kodujacy biatko z grupy
biatek szoku cieplnego, mate biatko HSP,
o masie 23 kDa (YocuMm i wspélaut. 1998).
U owadow niediapauzujacych jego transkrypt
pojawial sie w odpowiedzi na dzialanie stre-
sowych czynnikow srodowiska, jak wysoka czy
niska temperatura. U tych osobnikow wysoka
byla takze ekspresja innych bialek szoku ciepl-
nego, HSP70 i wspomnianego wczesniej
HSP90. U diapauzujacych poczwarek S. cras-
sipalpis hsp90 jest wyciszany, podczas gdy
wzrasta ekspresja hsp23 i hsp70, co moze
dowodzi¢ ich krioprotekcyjnej funkcji w utrzy-
maniu integralnosci kluczowych enzymow
metabolicznych lub bialek strukturalnych.
Geny specyficznie eksprymowane w czasie dia-
pauzy podzielone zostaly na geny wczesnej
i poznej diapauzy.

GENY WCZESNEJ DIAPAUZY

Geny wczesnej diapauzy stanowia podka-
tegorie, ktora ulega ekspresji w poczatkowej
fazie diapauzy i zwykle nie jest obserwowana
w jej koncowych etapach. Czas ich aktywnosci
transkrypcyjnej moze by¢ bardzo rozny -
niektore sa aktywne krétko, a ekspresja innych
moze by¢ zachowana (cho¢ na niskim poziomie)
w pozniejszych etapach diapauzy. Geny wczes-
nej diapauzy sa interesujace z dwoch powodow:
moga kodowac¢ czynniki zaangazowane w pro-
ces hamowania rozwoju, a spadek ich ekspres;ji
moze wskazywaé na przejScie do kolejnej,
poznej fazy diapauzy. Jednym z genéw wczes-
nej diapauzy jest pScD41. Jego transkrypt wy-
izolowano z moézgow diapauzujacych poczwarek
S. crassipalpis (FLANNAGAN i wspotaut. 1998)
i jest aktywny transkrypcyjnie tylko w pierw-
szym miesiacu diapauzy. Pézniej] mRNA tego
genu nie jest wykrywane (DENLINGER 2002).
Wyniki sekwencjonowania sugeruja, ze jest to
retrotranspozon. Jego rola u diapauzujacych
owadow nie zostala, jak dotad, rozstrzygnieta.
Innym genem wczesnej diapauzy, opisanym
u jedwabnika morwowego, jest samui (MORIBE
i wspoétaut. 2001). Do zakonczenia diapauzy
embrionalnej u tego gatunku potrzebny jest
dwumiesieczny (nie krotszy) okres ekspozycji
jaj na temperature ok. 5°C. Ekspresja samui
rozpoczyna sie w ciagu kilku pierwszych dni
przebywania jaj w takiej temperaturze, utrzy-
muje sie na wysokim poziomie okoto 30. dni,
a nastepnie spada. Biatko kodowane przez ten
gen zawiera domene BAG i jest prawdopodob-
nie zaangazowane w aktywacje jednego z poz-
nych genow diapauzy, genu dehydrogenazy
sorbitolu (sdh). Jego produkt, enzym SDH,
przeprowadza konwersje sorbitolu do glikoge-
nu, rezerwy energetycznej dla zarodka, nie-
zbednej do zakonczenia procesu embriogenezy
(YacINUMA i1 wspotaut. 1990).

GENY POZNEJ DIAPAUZY

Geny ulegajace ekspresji w poznej diapau-
zie sa zaangazowane w procesy zwiazane z jej
zakonczeniem i wznowieniem rozwoju. Nalezy
do nich omawiany wczesniej gen kodujacy
czynnik USP, ktory tworzy heterodimer z recep-
torem ECR (DeENLINGER 2002). Na wczesnych
etapach diapauzy u poczwarki S. crassipalpis
ekspresja usp jest na niskim poziomie, nato-
miast wzrasta w poznej diapauzie i zbiega sie ze
wzrostem wrazliwosci tkanek na ekdysteroidy,
co stanowi etap przygotowawczy do zakoncze-
nia diapauzy i wznowienia rozwoju ontogene-
tycznego. Jednym z najlepiej zbadanych genéw
poznej diapauzy jest wspomniany wczesniej
sdh - scharakteryzowany u diapauzujacych
embrionéw jedwabnika morwowego (NI
i wspotaut. 1993). Do aktywacji enzymu SDH
dochodzi po kilku miesiacach chlodzenia jaj



334

MARTA ANNA POLANSKA, MAGDALENA BARTNICKA LyZwA

w 5°C. Enzym umozliwia konwersje sorbitolu
w glikogen, ktory jest nastepnie wykorzy-
stywany jako zrodlo energii dla zarodka, takze
po zakonczeniu diapauzy. Aktywacja tego genu
jest zatem zaangazowana w mechanizm, ktory
umozliwia zarodkowi przerwanie diapauzy
i wznowienie rozwoju osobniczego. Badania
wykazaly, ze w czasie trwania diapauzy aktyw-
ne sa takze procesy zwigazane z odpornoscia.
U dipauzujacych larw Choristineura fumiferana
(Lepidoptera) stwierdzono wzrost ekspresji
genu kodujacego defensyne, biatka zwiazanego
ze zwalczaniem infekcji wywotlanych przez
drobnoustroje (PALLI i wspotaut. 2001, DENLIN-
GER 2002). W eksperymencie poziom mRNA
defensyny osiaga maksimum okolo dziesiatego
tygodnia w temperaturze 2°C i utrzymuje sie
dopoki larwy sa trzymane w takich warunkach.
Po ich przeniesieniu do temperatury 20°C
w celu zakonczenia diapauzy, stwierdzono
spadek ekspresji genu defensyny do niskiego
poziomu, w ciagu dwoéch kolejnych dni.
Podsumowujac, geny diapauzy, zarowno
wczesne, jak i pozne, moga by¢ doskonatymi
markerami molekularnymi, pozwalajacymi na
odréznienie obu tych faz. W biologii ekspery-
mentalnej stuza zatem do precyzyjnego
okreslania etapu diapauzy badanego owada.

UDZIAY, ZEGARA BIOLOGICZNEGO
W REGULACJI DIAPAUZY

Regulacja fotoperiodyzmu sezonowego jest
silnie zwigzana z tzw. oscylatorem molekular-
nym, regulujacym takze rytmy okotodobowe
owadow (TouGeroN 2019). Zastosowanie
metody opartej o interferencje RNA wykazalo
role niektérych genéw zegara okolodobowego
w kontroli diapauzy Nasonia vitripennis (MUKAI
i Goro 2016). U mszycy grochowej (Acyrtho-
siphon pisum) (Hemiptera) wykazano, ze geny
zaangazowane w generowanie i regulacje ryt-
mow okotodobowych, w szczegolnosci period,
timeless, Clock i cycle, réwniez zwigzane sg
z mechanizmem fotoperiodycznej kontroli
procesu skladania diapauzujacych jaj, zdol-
nych do przetrwania trudnych warunkow
zimowych (CorTEs i wspotaut. 2010, RAGLAND
i wspotaut. 2019).

Coraz wiecej badan dotyczy réznic w eks-
presji genow diapauzy u gatunkéw owadow,
ktore cechuja sie bardzo duzym =zasiegiem
geograficznym - spotykamy je na roéznych
szeroko$ciach geograficznych (TOUGERON 2019).
Przykladem jest D. melanogaster, ktéra jako
organizm modelowy, jest wykorzystywana do
badania molekularnych podstaw diapauzy
reprodukcyjnej, w kontekscie zaleznoSci tego
procesu od szerokosci geograficznych, na kto-
rych znajduja sie siedliska badanych populacji
tego gatunku (ScHMIDT i wspoétaut. 2005).

Podobnie ZHao i wspélaut. (2016) wykazali
polimorfizm genetyczny i rozne profile trans-
kryptoméw, wraz ze zmianami ekspresji czyn-
nikéw charakterystycznych dla diapauzy, ktore
zaleza od rozmieszczenia geograficznego
badanych populacji D. melanogaster. Wykonu-
jac analizy loci cechy iloSciowej (ang. quan-
titative trait loci analysis, QTL), PaoLuccI
i wspotaut. (2016) stwierdzili z kolei, ze réznice
w kontroli diapauzy miedzy populacja blon-
kowki z gatunku Nasonia vitripennis (Hymeno-
ptera) z Korsyki (Francja) a populacja z Fin-
landii, obejmowaly dwa obszary genomu,
w ktorych zlokalizowane sa geny zegara bio-
logicznego. Wyniki te potwierdzaja hipoteze, ze
zmiany w regulacji diapauzy stanowia adap-
tacje do lokalnych warunkéw klimatycznych.
Rozwo6j technologii edycji genomu, np. takiej
jak CRISPR-Cas9, dajacej nowe mozliwosci
manipulacji molekularnych, w najblizszych
latach na pewno zaowocujg znacznie szerszg
identyfikacja czynnikéw i szlakow fizjologicz-
nych, zwiazanych z regulacja diapauzy.

Nadal stabo poznane sa podstawy dziedzi-
czenia diapauzy, a mechanizmy te moga byc¢
kluczem do zrozumienia ewolucji tego zjawiska
czy skladajacych sie na niego mechanizmow.
Na przyklad Ostrinia furnacalis (Lepidoptera)
wykazuje niepelng dominacje alleli determinu-
jacych cechy odpowiedzi fotoperiodycznej
w kontroli indukcji i zakonczenia diapauzy -
réwnie shluszng wydaje sie hipoteza o addy-
tywnym dziedziczeniu cech warunkujacych
rozpoczynanie i konczenie tego stanu. Z kolei
utrzymanie diapauzy najprawdopodobniej jest
kontrolowane przez zupelnie inny system
(zestaw) genow. Przeprowadzono takze krzy-
zowke osobnikéw linii zwykle diapauzujacej,
z osobnikami linii, ktére wcale lub rzadko
reaguja przystapieniem do diapauzy pod wpty-
wem tych samych, indukujacych ja czynnikow.
Uzyskano potomstwo (pokolenia F1), ktoére
wykazuje posrednia wrazliwos¢ na bodzce
powodujace rozpoczecie i zakonczenie diapauzy
(X1a i wspoétaut. 2012, TouGgeroN 2019). Wynik
ten moze sugerowac, ze przynajmniej niektore
z alleli, pewnych genow (bo jak wiadomo
mechanizmy diapauzy sg tworzone przez wiele
biatek) determinujacych te fenotypy, sa kodo-
minujace. Niektére osobniki w populacjach
Allonemobius socius (Orthoptera) moga réznic
sie wrazliwosciag na sygnaly wywolujace lub
stymulujace zakonczenie diapauzy, i co bardzo
ciekawe, dziedziczenie konkretnego fenotypu
w tym przypadku, wydaje sie zaleze¢ od wieku
samic skladajacych jaja, w ktorych zarodki
podejma rozwdj lub wilasnie przejda w stan
uspienia (RoFrF i BRADFORD 2000). Ciekawym
przyktadem jest Diabrotica barberi (Coleoptera),
wazny ekonomicznie owad zerujacy na kukury-
dzy, ktérego niektore osobniki charakteryzuja
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sie przedtuzong diapauza. Uwaza sie, ze jest to
adaptacja do zmiennosci cykli, jakie sa
wdrazane przy prowadzeniu upraw. FRENCH
i wspétaut. (2014) wykazali, ze fenotyp przediu-
zonej diapauzy jest w duzym stopniu dziedzi-
czony, a w populacji wystepuje pod tym
wzgledem silny polimorfizm.

Rola, jaka modyfikacje epigenetyczne od-
grywaja w regulacji diapauzy, nie byla do tej
pory przedmiotem zainteresowania, przede
wszystkim dlatego, ze stabo poznane jest pod-
loze genetyczne diapauzy (BEwick i wspoétaut.
2017). Epigenetyczna regulacja diapauzy owa-
doéw moze odbywacé sie poprzez metylacje DNA,
modyfikacje histonéw i interferencje mikroRNA
(REynoLps 2017). U niektoérych gatunkow
wystepuja pokolenia niewrazliwe na zmiany
fotoperiodu i temperatury, u ktérych nie mozna
wywolaé¢ diapauzy. Takie hamowanie moze by¢
oparte na ,liczniku epigenetycznym” i zapobie-
ga¢ indukcji diapauzy u fenotypu do niej
nieprzystosowanego, np. wiosna, gdy warunki
Srodowiskowe sg podobne do panujacych
jesienia (HENRICH i DENLINGER 1982, REZNIK
i SamarTSEV 2015). U N. vitripennis (Hymeno-
ptera), gatunku, ktorego diapauza podlega
regulacji matczynej wykazano, ze samice eks-
ponowane na krotki fotoperiod miaty inny profil
metylacji genomu niz samice eksponowane na
dtugi dzien, indukujacy diapauze u ich
potomstwa (PEGORARO i1 wspoétaut. 2016). Nie
widamo, czy owady, u ktoérych nie jest znany
bezposredni wplyw matczyny na diapauze,
wykazuja réwniez oznaki metylacji DNA, ktore
moglyby np. modyfikowac¢ ich tolerancje ter-
miczna lub inne cechy zwiazane ze stanem dia-
pauzy (POoweLL i BALE 2008, REZNIK i SAMARTSEV
2015). PoupARDIN i wspotaut. (2015) wykazali
hamowanie ekspresji niektérych genow w wa-
runkach krétkiego dnia u muchéwki Chymo-
myza costata. Jeden z tych genow, dpy-30,
kodujacy podjednostke regulacyjna kompleksu
metylotransferazy histonowej (wazna dla mody-
fikacji histonéw), moze kontrolowac¢ przelacze-
nie stanu z kontynuowanego rozwoju na
diapauze (POUPARDIN i wspétaut. 2015). Z kolei
u muchowki Sarcophaga bullata, owadziego
modelu w badaniach epigenetycznych, odnoto-
wano zasadnicze réznice w regulowaniu pro-
dukcji mikroRNA u osobnikéw w stanie dia-
pauzy i niediapauzujacych, co wskazuje na
mozliwos¢ zaadoptowania tego sposobu regu-
lacji do kontroli diapauzy, na réznych etapach
jej indukcji, trwania i terminacji (REYNOLDS
i wspotaut. 2017).

KONKLUZJE I PERSPEKTYWY

Diapauza jest powszechnym fenotypem
owadow, indukowanym w niesprzyjajacych po-
rach roku (TAUBER i TAUBER 1976, TAUBER

1wspotaut. 1986). Jest sterowana centralnie na
okreslonych etapach rozwoju, albo jako odpo-
wiedz na kluczowe bodzce ze sSrodowiska (dia-
pauza fakultatywna) lub jako staly element
rozwoju ontogenetycznego (diapauza obligato-
ryjna). Podtrzymanie diapauzy jest kwestia
fizjologicznie dynamiczna (czas jej trwania
u przedstawicieli tego samego gatunku takze
moze znacznie sie rozni¢) i zmieniajaca sie
w czasie, w zaleznosci od zewnetrznych czyn-
nikéw Srodowiskowych. Charakteryzuje sie
zahamowaniem rozwoju i reprodukcji, czemu
czesto towarzyszy znaczne zwolnienie tempa
przemiany materii i zwiekszona odpornos¢ na
czynniki powodujace stres (DENLINGER 2002,
KoSTtAL 2006, HAHN i DENLINGER 2011).

Oprécz szansy na przezycie w niekorzyst-
nych okresach, diapauza wydtuza czas trwania
pokolenia (Danks 1987, VAN DER PUTTEN
i wspotaut. 2010). Dlatego poznanie fizjologii
i wrazliwosci Srodowiskowej diapauzy jest
wazne nie tylko dla zrozumienia sezonowosci
i mechanizmo6ow regulacji cyklu zyciowego
owadow, ale moze mie¢ rowniez wazne impli-
kacje dla ograniczania liczebnosci gatunkow
zagrazajacym uprawom, hodowli zwierzat
i bedacych wektorami czynnikéw chorobo-
tworczych, poniewaz czesto wplywa na liczbe
ich pokolen w ciggu roku.

Streszczenie

Aby przetrwaé niekorzystne, wystepujace cyklicznie
w ciagu roku warunki srodowiska, owady wytworzyly rozne
mechanizmy adaptacyjne. Jednym z nich jest diapauza,
szeroko rozpowszechniona, pozwalajaca przetrzymac kry-
tyczny okres oraz zsynchronizowaé rozwoj i procesy roz-
rodcze do warunkow panujacych w srodowisku. Diapauza
moze byc¢ zjawiskiem obligatoryjnym, wystepujacym
w kazdym pokoleniu, niezaleznie od warunkéw w jakich
zyja owady, lub fakultatywna, pojawiajace sie tylko w od-
powiedzi na zmiany natezenia okreslonych czynnikow.
Glownymi induktorami diapauzy sa fotoperiod, tempera-
tura, wilgotnosc, zageszczenie populacji i zwigzana z tym
dostepnosé pokarmu. Diapauza wystepuje w specyficznym
dla danego gatunku momencie cyklu zyciowego — stadium
zarodka, larwy, poczwarki lub imago. Zatrzymanie rozwoju
i obnizenie tempa metabolizmu u diapauzujacych owadow
zwiazane jest z wyciszaniem wielu genéw. Jednak szacuje
sie, ze okolo 4% puli genowej stanowia loci, specyficzne dla
diapauzy, co swiadczy o tym, ze jest to proces znajdujacy
sie pod zlozona kontrola molekularna. Zjawisko jest
procesem dynamicznym, skladajacym sie z nastepujacych
po sobie faz: prediapauzy, poprzedzajacej zatrzymanie roz-
woju, diapauzy, czyli wlasciwego okresu uspienia, i post-
diapauzy, okresu spoczynku, poprzedzajacego powrdt do
pelnej aktywnosci.
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INSECT DIAPAUSE, A PHENOMENON ALLOWING
TO SURVIVE THE UNFAVORABLE ENVIRONMENTAL CONDITIONS

Summary

In order to survive the unfavorable environmental conditions that occur cyclically throughout the year, insects
developed various adaptive mechanisms. A perfect example of such a mechanism is diapause, widespread, allowing to
survive a critical period and synchronize development and reproductive processes with optimal conditions. Diapause can
be obligatory, occurring in every generation, regardless of environmental conditions, or facultative, occurring only in
response to specific environmental cues. Factors that induce diapause are photoperiod, temperature, humidity, popula-
tion density and related food availability. Diapause occurs at a species-specific point in the life cycle — embryo, larva, pupa
or imago. The arrest of development and a decrease in the rate of metabolism in diapausing insects is associated with the
silencing of many genes, however some of them are upregulated. It is estimated that about 4% of the gene pool are loci
specific for diapause, which proves an often postulated thesis that it is a process under complex molecular control.
Diapause is a dynamic process consisting of successive phases, prediapause, which preceds developmental arrest, truly
developed diapause, i.e. the proper period of dormancy, and post-diapause, the period of rest, preceding reassumption of
full activity.

Key words: diapause, diapause-controlling genes, estivation, insects, overwintering



