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DIAPAUZA U OWADÓW, FENOMEN UMO¯LIWIAJ¥CY PRZETRWANIE
TRUDNYCH WARUNKÓW ŒRODOWISKA

WSTÊP

Oko³oroczna zmiennoœæ warunków œrodo -
wiskowych w bardzo du¿ym stopniu wp³ywa na 
ca³e ekosystemy. Sezonowe, znacz¹ce zmiany
fotoperiodu (czyli d³ugoœci fazy jasnej w ci¹gu
doby), wahania temperatury, jak równie¿
dostêpnoœci pokarmu czy wody, to czynniki,
które mog¹ byæ krytyczne dla prze¿ycia wielu
gatunków (GAO i wspó³aut. 2015). Przetrwanie
niekorzystnych warunków œrodowiska wy -
stêpu j¹cych cyklicznie w ci¹gu roku, jest
wielkim wyzwaniem dla owadów, które jednak
doskonale potrafi¹ sobie poradziæ. Wytworzy³y
one wiele ró¿nych mechanizmów adapta cyj -
nych, okreœlanych jako stan uœpienia/snu
(ang. dormancy), które dzieli siê na wyciszenie
(ang. quiescence), pojawiaj¹ce siê w odpowiedzi 
na okreœlone warunki œrodowiskowe, ale bez
zaanga¿owania wewnêtrznych procesów regu -
la cyjnych, oraz znacznie bardziej z³o¿one (pod
wzglêdem mechanizmu fizjologicznego) zjawis -
ko diapauzy, szeroko rozpowszechnione wœród
owadów, pozwalaj¹ce im przetrwaæ surowe
zimy, sezony suszy i inne krytyczne warunki
(DENLINGER 2000, 2022). Diapaza zapew nia te¿
synchronizacjê rozwoju i rozmna ¿ania do
zmian, jakie panuj¹ (i nastêpuj¹) w œro do -
wisku. To z kolei pozwala na realizacjê
procesów ¿yciowych w okresie najbardziej
korzystnym dla osobników (SAUN DERS 1992,
SINGTRIPOP i wspó³aut. 2000). A sukces rozrod -
czy, jak wiadomo, zapewnia ci¹g³oœæ trwania
gatunku i pozwala maksy malizowaæ wykorzy -
sta nie dóbr, które oferuje zajmowane œrodo -
wisko. Termin diapauza zosta³ po raz pierwszy

zastosowany przez niemiec kiego entomologa
WHEELERA (1893), który w ten sposób okreœli³
stan zatrzymania zim¹, w sta dium jaja, rozwoju 
pasikonika Conoce phalus ensiferum (Ortho -
ptera) (ŒLUSARCZYK 1998). PóŸniej okreœlenie to
zosta³o rozszerzone na inne stadia rozwojowe
owadów i zdefinio wane jako „okresowe wstrzy -
manie rozwoju onto gene tycznego” (HENNEGUY

1903). Diapauza jest precyzyjnie kontrolo -
wanym zahamowa niem rozwoju, w odpowiedzi
na warunki nie korzyst ne, czêsto przewidu -
j¹cym skutki i dziêki temu poprzedzaj¹cym ich
wyst¹pienie (DEN LIN GER 2002), co znacz¹co
zwiêk sza szanse owadów na przetrwanie. Jest
to zespó³ pro cesów fizjolo gicznych prowa -
dz¹cych do zatrzy mania roz woju, a tak¿e pro ce -
sów rozrodczych. Charak teryzuje siê spadkiem
zawartoœci wody w tkankach, niskim poziomem 
metabolizmu i aktywnoœci oddecho wej (CHIPPEN -

DALE 1988). Innym wskaŸnikiem diapauzy jest
obni¿enie lub wzrost ekspresji okreœlonych ge -
nów i, co za tym idzie, poziomu syntezy okreœlo -
nych bia³ek (szczegó³y w arty kule) (GOD LEWSKI

i wspó³aut. 2001, DENLINGER 2002). W tym
stanie fizjolo gicznym owady s¹ bardzo odporne
na niskie i wysokie tempe ra tury, wy sy chanie
i sub stan cje toksyczne (DEN LINGER 1985, BELL

i wspó³aut. 1994, SAUNDERS 2000).

DIAPAUZA FAKULTATYWNA
I OBLIGATORYJNA

U niektórych gatunków diapauza jest
jednym z etapów ontogenezy, realizowanym
niezale¿nie od warunków panuj¹cych w œrodo -
wisku. Ten typ diapauzy jest zaprogramowany
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genetycznie i okreœlany jako tzw. diapauza
obligatoryjna (CYMBOROWSKI 1984, DENLINGER

2002). Wystêpuje przede wszystkim u gatun -
ków, które w ci¹gu roku maj¹ tylko jedno poko -
lenie przystêpuj¹ce do rozrodu. Przyk³a dem
jest æma, brudnica nieparka (Lymantria dispar). 
U tego gatunku ca³kowicie uformowane larwy,
po zakoñczonej embriogenezie, diapau zuj¹
wewn¹trz jaja, a¿ do nastêpnego sezonu wege -
ta cyjnego (DENLINGER 2000).

Znacznie czêœciej diapauza jest induko wa -
na przede wszystkim przez d³ugoœæ dnia i nisk¹ 
temperaturê, tzw. tokeny œrodowiskowe. Ten
typ diapauzy, zale¿ny od wyst¹pienia krytycz -
nego czynnika, okreœlany jest mianem dia pau -
zy fakultatywnej. Szeroko zakrojone badania
z ostatniego pó³wiecza przynios³y kompleksowy 
przegl¹d regulatorów œrodowiskowych (DANKS

1987, ZASLAVSKI 1988), które indukuj¹ i koñcz¹
ten typ diapauzy (DENLINGER 1985). Co bardzo
wa¿ne, ka¿dy z tych czynników, bêd¹c bodŸ -
cem, stanowi sygna³, który pozwala owadom
„przewidzieæ” z du¿ym wyprzedzeniem nadej -
œcie niekorzystnych warunków (realizacja tej
funkcji ¿yciowej odbywa siê wed³ug mecha -
nizmu klasycznego sprzê¿enia zwrotnego
wczesnego, znanego te¿ jako mechanizm prze -
wi duj¹cy). W strefie umiarkowanej, naj czêœ ciej
skracaj¹ce siê dni póŸnego lata syg nalizuj¹
nadejœcie zimy, która jest okresem trudnym do
przetrwania. Zima jest zatem przewidywana na
d³ugo przed nadejœciem niskich temperatur, co
umo¿li wie nie owadom zgromadzenie dodatko -
wych rezerw energii i znalezienie bezpiecznego
miejsca do prze zi mo wania. Wprowadzenie dia -
pauzy do cyklu ¿ycia wymaga mechanizmów
monito ro wania sygna ³ów œrodowiskowych
i prze chowywania tych informacji do momentu
osi¹gniêcia odpowied niego etapu w onto gene -
zie, aby na ich pod stawie doprowadziæ do
spowolnienia lub zatrzymania rozwoju, utrzy -
mania metabolizmu na niskim poziomie
i ostatecznie zakoñczenia stanu uœpienia, aby
owad móg³ wznowiæ rozwój lub przyst¹piæ do
rozrodu.

Ciekawym przyk³adem jest kornik drukarz
(Ips typographus) (Coleoptera), uznawany za
jeden z najbardziej niszczycielskich gatunków
w lasach zdominowanych przez œwierk pos -
polity. Potencja³ tego chrz¹szcza do tworzenia
wielu pokoleñ w ci¹gu roku (czyli tzw. multi -
woltynizm) jest jedn¹ z g³ównych cech, które
sprawiaj¹, ¿e stanowi on tak powa¿ne zagro -
¿enie dla drzewostanu. Kornik diapauzuje, co
umo¿liwia dostosowanie jego cyklu ¿yciowego
do sezonowych zmian œrodowiskowych,
charak terystycznych dla klimatu umiarko wa -
nego i kontynentalnego. Diapauza u tego
chrz¹sz cza wystêpuje w stadium imago i cha -
rak teryzuje siê zatrzymaniem procesów repro -
duk cyjnych, co wyd³u¿a czas trwania poje dyn -

czego pokolenia, a tak¿e wp³ywa na licz bê
poko leñ w ci¹gu roku. Co ciekawe, u kornika
wystêpuje tak¿e dia pauza fakul ta tywna, indu -
kowana skraca j¹cym siê dniem (w okresie
jesien nym). Proces ten zachodzi nie zale¿nie od
d³ugoœci diapauzy obligatoryjnej. Badania
wyka za³y bowiem wystêpowanie ró¿nic osob -
niczych w popula cjach tego chrz¹szcza –
odmiennych fenotypów pod wzglêdem strategii
rozwojowej i jej korelacji z diapauz¹. Osobniki
diapauzuj¹ce obligato ryjnie s¹ jednopokole nio -
we, podczas gdy diapauzuj¹ce fakultatywnie
mog¹ wydawaæ w jednym sezonie wiêcej poko -
leñ. Wynika z tego, ¿e fenotyp diapauzy ma
zwi¹zek z prze biegiem ontogenezy u przedsta -
wicieli tego gatunku (SCHEBECK i wspó³aut.
2022). Scharak teryzowanie powy¿szych zale¿ -
noœci by³o bardzo wa¿ne dla zrozumienia
biologii kornika drukarza, co ma te¿ znaczenie
przy planowaniu dzia³añ celuj¹cych w kontrolê
liczebnoœci tego gatunku w lasach u¿ytkowych.

FAZY DIAPAUZY

Diapauza owadów to dynamiczny proces,
na który sk³ada siê kilka nastêpuj¹cych po
sobie etapów nazywanych fazami diapauzy. Ich
podzia³ i nazewnictwo nie s¹ w literaturze
jedno znacznie ustalone. Poni¿ej omawiamy
etapy diapauzy, wyró¿nione przez Vladimira
KOŠTÁLA (2006) z Instytutu Entomologii
w Czeskich Budziejowicach.

PREDIAPAUZA – FAZA POPRZEDZAJ¥CA
DIAPAUZÊ

Diapauza jest zwykle poprzedzona okresem
przygotowawczym, w czasie którego owad gro -
madzi rezerwy energetyczne takie jak: lipidy,
bia³ka i wêglowodany. Proces ten indukowany
jest przez czynniki œrodowiska, a konkretnie
zmiany temperatury, fotoperiodu, wilgotnoœci,
dostêpnoœci pokarmu. Te maj¹ miejsce na
pocz¹tku zimy w strefie klimatów umiarko wa -
nego i oko³obiegunowego lub pory suchej
w strefie klimatów podzwrotnikowego i zwrot ni -
kowego. Przebieg prediapauzy mo¿na podzieliæ
na kilka etapów.

Etap indukcji (wywo³ania) zachodzi na
specyficznym dla danego gatunku etapie onto -
genezy, w okresie wra¿liwoœci, gdy sygna³y do -
cie raj¹ce z otoczenia osi¹gn¹ okreœlony poziom, 
prowadz¹c do „prze³¹czenia” rozwoju na „tryb”
charakterystyczny dla diapauzy.

Etap przygotowawczy wystêpuje, gdy in -
duk cja i rozpoczêcie diapauzy s¹ oddzielone od
siebie okresem regularnego wzrostu owada.
Jest to czas, w którym zmiany na poziomie
fizjologicznym i behawioralnym pozwalaj¹
osobnikowi przygotowaæ siê do póŸniejszego
wejœcia w diapauzê. Zachodz¹ce w tym okresie
zmiany to m.in. rozpoczêcie gromadzenia re -
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zerw pokarmowych, specyficzny behawior,
zwi¹zany z poszukiwaniem miejsca do prze -
trwania i zwolnienie tempa rozwoju.

DIAPAUZA

Inicjacja to etap, w którym ustaje morfo -
geneza, po czym nastêpuje obni¿enie poziomu
metabolizmu. Osobniki, które na tym etapie
pozostaj¹ w ruchu, mog¹ nadal ¿erowaæ, budu -
j¹c rezerwy energetyczne i poszukuj¹c odpo -
wied niego, bezpiecznego mikrosiedliska. Jest to 
okres fizjologicznego przygotowania do nie -
korzystnego okresu (KOŠTÁL 2006, GILL

i wspó³aut. 2017).
Etap utrzymania. W tym okresie endogenne 

zahamowanie rozwoju utrzymuje siê nawet
wte dy, gdy nastêpuje poprawa warunków
œrodowiskowych – jeœli natê¿enie charak te ry zu -
j¹cych je parametrów osi¹ga wartoœci opty mal -
ne dla gatunku. Tempo metabolizmu pozostaje
na sta³ym, niskim poziomie.

Etap terminacji (zakoñczenia) diapauzy to
okres, gdy zmiany warunków œrodowiskowych
stymuluj¹ wznowienie wstrzymanych czyn -
noœci fizjologicznych, podwy¿szenie poziomu
tych, które s¹ hamowane, a to wszystko przy
znacz¹cej redukcji wp³ywu na metabolizm
owadów procesów warunkuj¹cych utrzymanie
diapauzy. Terminacja jest wiêc odpowiedzi¹
organizmu na zmianê warunków œrodowiska
w kierunku korzystnym dla wznowienia i za -
koñczenia rozwoju. Przerwanie diapauzy wa -
run kuje jeden lub wiêcej czynników abio tycz -
nych takich jak: zmieniaj¹cy siê fotoperiod czyli 
d³ugoœæ fazy jasnej w ci¹gu doby, temperatura
lub wilgotnoœæ (DAMOS i SAVOPOULOU-SOULTANI

2010). Pod koniec tego etapu, jeœli warunki s¹
sprzyjaj¹ce, owad wznawia rozwój lub, jeœli wa -
run ki nadal nie s¹ optymalne, pozostaje w fizjo -
logicznym stanie gotowoœci do natychmia sto -
wego rozpoczêcia dalszego rozwoju.

POST-DIAPAUZA

Etap post-diapauzy de facto jest zbli¿ony do 
stanu fizjologicznego, z jakim spotkamy siê
w sytu acji, gdy owad koñczy diapauzê
(zakoñczenie), ale warunki œrodowiskowe nadal 
s¹ dalekie od optymalnych, niemniej wystar -
czaj¹ce do wznowienia rozwoju. Na tym etapie,
u koñcz¹cych diapauzê owadów dochodzi do
podwy¿szenia tempa metabolizmu, które mo¿e
trwaæ d³ugo, gdy warunki otoczenia stopniowo
i wolno zmieniaj¹ siê na korzystne, ale bywa te¿ 
szybkie, gdy parametry czynników œrodowis -
kowych optymalizuj¹ siê skokowo i w znacz -
nym tempie. Tym, co wyró¿nia etap post -dia -
pauzy od jej wczeœniejszych etapów jest nie -
odwracalnoœæ procesów fizjologicznych, które
zosta³y zapocz¹tkowane czy reaktywo wa ne.
Ponowne wejœcie w diapauzê w³aœciwie nie jest
mo¿liwe, bo musia³oby wi¹zaæ siê z realizacj¹

etapów przygoto wu j¹cych organizm do dia pau -
zy. A na to zwykle nie pozwalaj¹ zasoby ener -
getyczne, które zosta³y utracone w³aœnie w tym
procesie (który jest skoñczony). Po diapauzie
mo¿e dojœæ do zahamowania czy spowolnienia
rozwoju i zmniejszenia tempa metabolizmu,
z tym, ¿e zjawiska te indukowane s¹ czyn -
nikami egzogennymi (np. spadkiem tempera -
tury, co z kolei powoduje zmniejszenie inten -
sywnoœci ¿erowania) i nie jest to zapro gra mo -
wany etap ontogenezy. Ponadto, takie uœpie nie
mo¿e mieæ miejsce tu¿ po zakoñczeniu etapu
post-diapauzy. Wtedy jednoznaczne ustalenie
czy owad zakoñczy³ diapauzê jest trudne,
a wrêcz niemo¿liwe, jeœli stosujemy jako na -
rzêdzie badawcze obserwacje lub metody stoso -
wane w fizjologii. OdpowiedŸ mo¿na uzyskaæ
dziêki analizie ekspresji markerów moleku lar -
nych, charakterys tycz nych dla wznowionego
rozwoju.

DIAPAUZA A WYCISZENIE

Stan spoczynku to ogólny termin okreœla -
j¹cy ka¿dy stan polegaj¹cy na zahamowaniu
rozwoju, któremu zwykle towarzyszy spowol -
nienie metabolizmu, bêd¹cy adaptacj¹ do ¿ycia
w okreœlonym œrodowisku. Diapauza i wycisze -
nie stanowi¹ dwa odmienne typy uœpienia
u owadów, ró¿ni¹ce siê mechanizmem, a tak¿e
rodzajem bodŸców, które je indukuj¹. Po -
wszechnie owady musz¹ zmierzyæ siê z dwo ma
g³ównymi rodzajami stresu œrodowisko we go.
Pierwsza kategoria obejmuje nieprzewidy walne, 
nieregularne i tymczasowo dzia³aj¹ce na
organizm czynniki: np. wysokie lub niskie tem -
pe ratury, czasowe niedobory lub braki pokar -
mu i suszê (która mo¿e wyst¹piæ znie nacka).
W takim przypadku przetrwanie zale¿y od
natychmiastowej reakcji organizmu, któr¹
mo¿e byæ wyciszenie lub zmiana siedliska
realizowana zwykle poprzez migracjê. Druga
kategoria obejmuje regularnie wystêpuj¹ce,
sezonowe zmiany temperatury, wilgotnoœci,
dostêpu do po¿ywienia, pojawiania siê natu -
ralnych wrogów (np. paso¿ytów) i konku rencji
na zajmowanym obszarze. Taki rodzaj stresu
jest form¹ przewidywalnej presji, wystêpuj¹cej
wed³ug okreœlonego wzoru. Owady wykszta³ci³y 
zdolnoœæ do przewidywania zmian tych czyn -
ników (tzw. tokeny). Na tej podstawie doko nuj¹
transformacji, tj. moduluj¹ procesy ¿yciowe na
poziomie fizjologicznym i behawioralnym, przy -
gotowuj¹c organizm do warunków, z któ rymi
wkrótce przyjdzie siê im zmierzyæ. Dosko na³ym
przyk³adem takiej transformacji stanu fizjolo -
gicznego jest wejœcie w³aœnie w stan diapauzy
(GILL i wspó³aut 2017).

Diapauza ró¿ni siê od wyciszenia, ale
w wielu przypadkach rozró¿nienie tych dwóch
zjawisk mo¿e byæ trudne. Wyciszenie jest po -
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wszechn¹, sezonow¹ (fenologiczn¹) adaptacj¹
¿yciow¹ wystêpuj¹c¹ w cyklu ¿yciowym owa -
dów. W odró¿nieniu od diapauzy, jest wywo³y -
wane i przerywane bezpoœrednio przez warunki 
panuj¹ce w otoczeniu, np. gdy temperatura
otoczenia najpierw raptownie spada, a potem
wzrasta. Czynniki zewnêtrzne indukuj¹ i koñ -
cz¹ stan wyciszenia, wp³ywaj¹c na tempo
metabolizmu, co skutkuje spowol nieniem lub
znacz¹cym zahamowaniem roz woju. Jedno po -
ko leniowe gatunki owadów wchodz¹ w stan
wyciszenia zazwyczaj tylko w jednym, okreœlo -
nym momencie cyklu ¿yciowego, który zbiega
siê z nadejœciem zimy. Z drugiej strony,
u gatunków wielo poko le nio wych (np. u pluj ko -
watych, ¿yj¹cych w Nowej Zelandii) owad ma
mo¿liwoœæ przetrwania w stanie wyciszenia na
ka¿dym etapie rozwoju.

Diapauza z kolei jest definiowana jako stan, 
który:

– jest specyficzn¹ adaptacj¹, s³u¿¹c¹ do
przetrwania trudnych warunków œrodowis ko -
wych; utrzymuje siê przez minimalny czas,
niezale¿nie od zmian natê¿enia czynników
okreœlaj¹cych warunki panuj¹ce w miejscu
bytowania;

– najczêœciej indukowany jest d³ugoœci¹
dnia (fotoperiodem);

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

Indukcja diapauzy nie jest bezpoœredni¹
od po wiedzi¹ na niekorzystne warunki œrodo -
wiska. Mo¿na j¹ okreœliæ jako proces „wycze -
kuj¹cy”, czyli taki, który rozpoczyna siê przed
okresem niekorzystnych warunków, a decyzja
o nim jest podejmowana, gdy warunki oto -
czenia wci¹¿ s¹ korzystne dla wzrostu i roz -
woju. Powy¿sze cechy wskazuj¹, ¿e diapauza
owadów jest regulowana przez zegar biolo gicz -
ny, którego wra¿liwoœæ na fotoperiod panuj¹cy
w otoczeniu, daje mo¿liwoœæ prze wi dywania
zmiany para metrów œrodo wis kowych, ma -
j¹cych u pod³o¿a cykle geofizyczne, a wiêc nie -
zale¿ne od chwi lowych wahañ natê¿enia
bodŸców, np. wilgotnoœci, czy temperatury, bo
zale¿nych od obrotu Ziemi wokó³ jej osi i obiegu 
wokó³ S³oñ ca. Do powy¿szego mo¿na dodaæ, i¿
diapauza jest procesem znajduj¹cym siê pod
z³o¿on¹ kontrol¹ uk³adu wewn¹trz wydziel ni -
cze go (endokrynnego), podczas gdy stan wyci -
szenia wynika z bezpoœredniego wp³ywu na
tempo metabolizmu chwilowych i trudnych do
prze widzenia zmian w œrodowisku (ROBERTS

1978, GILL i wspó³aut. 2017).

HORMONALNA REGULACJA WZROSTU
I ROZWOJU OWADÓW

Diapauza jest zjawiskiem bardzo precy zyj -
nie kontrolowanym na drodze neurohormo nal -
nej. Informacja o zmianie warunków œrodo -

wiska przekazywana jest na drodze nerwowej
do mózgu, który z kolei przekazuje sygna³ do
innych elementów uk³adu endokrynnego. Aby
zrozumieæ, w jaki sposób kontrolowane jest
zjawisko diapauzy, warto zapoznaæ siê z me -
cha nizmami hormonalnej regulacji rozwoju
owadów. W procesy te zaanga¿owane s¹ pep -
tydy oraz dwie grupy hormonów roz pusz czal -
nych w t³uszczach: ekdysteroidy (GRZELAK

1994) i hormony juwenilne (MICHALIK 1991).
Ekdysteroidy to zwi¹zki powstaj¹ce z choleste -
rolu, którego owady nie syntetyzuj¹ de novo
i musz¹ przyjmowaæ z pokarmem (GRZELAK

1994). Owady miêso¿erne otrzymuj¹ w diecie
gotowe prekursory (cholesterol i jego pochod -
ne), które w szlaku metabolicznym ekdystero -
idogenezy zmieniane s¹ w szereg form
hormonów, ró¿ni¹cych siê aktywnoœci¹. Fito -
sterole, przyjmowane przez owady roœlino¿erne, 
przekszta³cane s¹ natomiast w cholesterol pod
wp³ywem reduktazy desmosterolowej (CIUFO

i wspo³aut. 2011, TAKESHIMA i wspó³aut. 2019).
Synteza ekdysteroidów zachodzi w gruczo³ach
protorakalnych (PG), zwanych te¿ gruczo³ami
przedplecza lub przedtu³owia, zlokalizowanych
symetrycznie po obu stronach w przedniej
czêœci cia³a. S¹ to gruczo³y z³o¿one z kilku -
dziesiêciu lub kilkuset komórek, które zanikaj¹ 
przed metamorfoz¹ – przekszta³ceniem siê
stadium m³odocianego w formê imago. Syntezê
ekdysteroidów przez PG stymuluje hormon
protorakotropowy (PTTH). Jest to neuropeptyd,
powstaj¹cy w komórkach neurosekrecyjnych
mózgu. Magazynowany jest w po³¹czonych
z mózgiem narz¹dach neurohemalnych,
pe³ ni¹cych funkcje magazynu neuropeptydów – 
cia³ach sercowatych (³ac. corpora cardiaca, cc)
i cia³ach przyleg³ych (³ac. corpora allata, ca),
sk¹d uwalniany jest do hemolimfy, docieraj¹c
ostatecznie do gruczo³ów protorakalnych (KLOW -

DEN 2002). Ekdysteroidy to grupa zwi¹zków,
z których najlepiej poznany jest ekdyzon
(alfa-ekdyzon; E) oraz powstaj¹cy z niego wsku -
tek hydroksylacji, najbardziej aktywny
20-hydro ksyekdyzon (beta-ekdyzon; 20-HE) –
z zastrze¿eniem, ¿e informacjê tê nale¿y trak -
towaæ jako daleko id¹ce uogólnienie, gdy¿
u ró¿nych gatunków, na ró¿nych etapach ich
rozwoju, inne formy ekdysteroidów mog¹ wy ka -
zywaæ wiêkszy potencja³ w regulacji procesów
fizjologicznych i rozwojowych ni¿ 20-HE.
Hormony juwenilne (JHs) to seskwiterpenoidy,
produkowane w ca. S¹ to zwi¹zki charak te -
rystyczne dla owadów – choæ zbli¿one do nich
pod wzglêdem struktury chemicznej (równie¿
seskwiterpenoidy) pe³ni¹ rolê hormonów u in -
nych liniej¹cych (Ecdysozoa), jak ester mety -
lowy kwasu farnezowego (metylo -farnezoesan),
bêd¹cy hormonem skorupiaków i jednoczeœnie
zwi¹zkiem ulegaj¹cym epoksydacji w procesie
syntezy hormonów juwenilnych (MICHALIK 1991, 
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KLOWDEN 2002). Synteza JH tak¿e regulowana
jest przez neuropeptydy, wytwarzane w ko mór -
kach neurosekrecyjnych mózgu: allatotropinê,
pobudzaj¹c¹ komórki ca do syntezy JH, oraz
allatostatynê wykazuj¹c¹ w tym procesie
dzia³a nie hamuj¹ce. Zwi¹zkami zaanga¿o wa ny -
mi w regulacjê diapauzy s¹ peptydy móz gowe,
szczególnie wspomniany PTTH oraz produko -
wane pod jego wp³ywem ekdysteroidy, a tak¿e
hormony juwenilne. Nie ma jednak jednego,
uniwersalnego mechanizmu regulacji diapauzy. 
To, które hormony s¹ zaanga¿owane w danym
przypadku w diapauzê, zale¿y od gatunku
owada i od stadium rozwojowego, w którym ona 
ma miejsce (DENLINGER 1985, 2002), bo, jak
wspomniano powy¿ej, owad mo¿e wejœæ w dia -
pauzê tylko w jednym momencie ontogenezy,
specyficznym dla gatun ku, który reprezentuje.
Mo¿e to mieæ miejsce w stadium embrio -
nalnym, larwalnym, poczwar kowym lub formy
doros³ej.

DIAPAUZA IMAGINALNA

Diapauza imaginalna wystêpuje u owadów
doros³ych. Jest nastêpstwem obni¿enia, na
skutek zmiany fotoperiodu lub temperatury,
syntezy JH III, izoformy hormonu juwenilnego,
pe³ni¹cej przede wszystkim funkcjê gonado tro -
pow¹. Czynniki te indukuj¹ diapauzê poprzez
hamowanie aktywnoœci allatotropowej mózgu,
czego konsekwencj¹ jest spadek poziomu JH
w hemolimfie (SAUNDERS 1992). U samic Droso -
phila melanogaster (Diptera) powoduje to
zatrzymanie procesu oogenezy na etapie
prewitellogenezy. Mimo ¿e witellogeniny, czyli
bia³ka ¿ó³tka, s¹ syntezowane i gromadzone
w hemolimfie, witellogeneza jest zahamowana – 
zablokowane jest bowiem wch³aniania tych
bia³ek do oocytu (SAUNDERS 1992). U samców
natomiast mog¹ wystêpowaæ zmiany w procesie 
spermatogenezy, funkcji gruczo³ów dodatko -
wych, a tak¿e behawioru zwi¹zanego z ko pu -
lacj¹ (PENER 1992).

DIAPAUZA POCZWARKOWA

Diapauza poczwarkowa pojawia siê w sytu -
acji przerwania procesów zwi¹zanych z ró¿ -
nicowaniem imaginalnym. Spowodowana jest
przede wszystkim obni¿eniem poziomu ekdy -
steroidów, g³ównie 20-HE, w hemolimfie na
skutek radykalnego zmniejszenia syntezy
i wydzielania PTTH przez mózg. Spadek aktyw -
noœci protorakotropowej mózgu diapau zu -
j¹cych poczwarek powoduje, ¿e PG nie s¹
stymulowane do syntezy i uwalniania ekdy -
steroidów, w zwi¹zku z czym ich poziom
w hemolimfie spada (SAUNDERS 2000). Oprócz
zahamowania mózgowej funkcji protora ko tro -
powej, stwierdzono tak¿e spadek wra¿liwoœci
samych PG na PTTH (BOWEN i wspó³aut. 1984,
RICHARD i SAUNDERS 1987). Przyk³adami gatun -

ków diapauzujacych w stadium poczwar ki s¹
przedstawiciele rzêdu Lepidoptera: Thyrassia
penengea (HE i wspó³aut. 2009) i piêtnówka
kapustnica (Mamestra brassicae) (KIMURA

i MASAKI 1993), u których kluczowym czyn -
nikiem indukuj¹cym diapauzê jest foto period,
czy s³onecznica orê¿ówka (Helicoverpa armi ge -
ra), gatunek, u którego na indukcjê diapauzy
wp³ywa zarówno fotoperiod, jak i temperatura
otoczenia (CHEN i wspó³aut. 2014).

DIAPAUZA LARWALNA

Diapauza larwalna jest zjawiskiem szeroko
rozpowszechnionym wœród wielu rzêdów
owadów: m. in. motyli (Lepidoptera), chrz¹szczy 
(Coleoptera) czy muchówek (Diptera) (GILL

i wspó³aut. 2017). Charakteryzuje siê zmniej -
szeniem zawartoœci wody w organizmie, nagro -
madzeniem rezerw t³uszczowych, zaha mo wa -
niem lub znacznym ograniczeniem aktywnoœci
pokarmowej oraz zatrzymaniem rozwoju. Ten
typ diapauzy dotyczy jednego, konkretnego dla
danego gatunku, stadium larwalnego (NIJHOUT

1994). U motyli wystêpuje na wszystkich eta -
pach rozwoju larwalnego, pocz¹wszy od pierw -
szego stadium, zamkniê tego w os³once jajowej,
a¿ po ostatnie stadium larwalne, w którym
diapauza wystêpuje najczêœciej (SAUNDERS

2000). Gatunki z rzêdu Lepidoptera by³y i s¹
najczêœciej badane w kontekœcie regulacji
diapauzy. Pomimo tego, ¿e analizy przepro wa -
dzano na zwierzêtach blisko ze sob¹ spokrew -
nionych, nie uda³o siê ustaliæ uniwersalnego
modelu regulacji hormonalnej tego zjawiska.
Podobnie jak opisa na wczeœniej diapauza
poczwar kowa, diapauza larwalna zale¿y od
poziomu PTTH i ekdyste roidów (u Lepidoptera
g³ównie 20-HE) w hemo limfie. W czasie jej
trwania, JH w hemolimfie mo¿e byæ utrzymy -
wany na relatywnie wysokim poziomie. Tak jest 
w przypadku diapauzy larw dwóch gatunków
motyli: Chilo suppressalis (YAGI i FUKAYA 1974)
i Diatrea grandiosella (YIN i CHIPPENDALE 1979),
u których mózg na drodze nerwowej stymuluje
ca do syntezy JH, indu ku j¹cego, a nastêpnie
utrzymuj¹cego stan dia pauzy. Dopiero obni¿e -
nie poziomu JH umo¿liwia wznowienie pro -
cesów zwi¹zanych z rozwojem i meta mor foz¹.
Natomiast podanie owadom hormonu juweni -
lnego (a wiêc pocho dzenia egzogennego) prze -
d³u¿a czas trwania diapauzy. W zupe³nie inny
sposób regulowana jest diapauza larwalna
Ostrinia nubilalis. U tego motyla bezpoœredni¹
przyczyn¹ diapauzy jest zahamowanie aktyw -
noœci gruczo³ów protorakal nych na skutek
braku stymulacji przez PTTH, co w konsek -
wencji prowadzi do spadku syntezy ekdy -
steroidów i zahamowania rozwoju (GELMAN

i wspó³aut. 1992). Brak stymulacji PG
spowodowany jest zahamo wa niem uwalniania
PTTH z komórek neurosekre cyjnych mózgu
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oraz spadkiem wra¿liwoœci gruczo³ów protora -
kalnych na tropowe dzia³anie tego hormonu
(GELMAN i wspó³aut. 1992). Podobny mecha -
nizm dzia³a u mola woskowego, zwanego te¿
barciakiem wiêkszym (Galleria mellonella)
(Lepidoptera). Jest to gatunek moty la ¿yj¹cego
w ulu, a wiêc w sta³ej ciem noœci. Czynnikiem
stymuluj¹cym diapauzê u tego gatunku jest
temperatura, obni¿ona z opty mal nej dla roz -
woju, wynosz¹cej 30°, do 18°C (tzw. tem pe -
ratura suboptymalna). Osob niki w ostat nim,
VII stadium larwalnym s¹ wra¿liwe na ten
spadek temperatury, który powoduje wstrzy -
manie ich rozwoju (nie przechodz¹ meta mor -
fozy) i indukuje diapauzê, która charakteryzuje
siê niskim poziomem ekdy steroidów w hemo -
limfie (CASSIER i CYMBO ROWSKI 1993, MIKO£AJCZYK

i CYMBOROWSKI 1993). Jak wyka zano, niewielka
iloœæ ekdysteroidów w p³ynach cia³a u diapau -
zu j¹cych larw G. mellonella, jest konsekwencj¹
hamowania lub utrzymuj¹cego siê na bardzo
niskim poziomie uwalniania PTTH z mózgu, a
z drugiej strony, spadku wra¿liwoœci gruczo³ów
protorakalnych na ten peptyd. Stwierdzono, ¿e
hamowanie (czy wrêcz blokowanie) aktywnoœci
wydzielniczej PG odbywa siê na drodze nerwo -
wej, poniewa¿ przeciêcie nervus cervi calis, czyli
nerwu ³¹cz¹cego mózg z gruczo³ami protorakal -
nymi, powoduje u larw diapauzu jacych wzrost
stê¿enia ekdysteroidów w hemolimfie i przer -
wanie diapauzy (MUSZYÑSKA-PYTEL i wspó³aut.
1993). Informacja o spadku temperatury prze -
kazywana jest z obwodowych termoreceptorów
poprzez nerwowy ³añcuszek brzuszny do
mózgu, który nastêpnie na drodze nerwowej,
poprzez zwój podprze³ykowy (ang. subeso -
phageal ganglion, SOG) i parzysty nervus
cervicalis hamuje PG. Jednoczeœnie wysoki
poziom JH i inne czynniki reguluj¹ce PG
zawarte w hemolimfie (np. czynniki szoku ciepl -
nego, ang. heat shock factors, HSFs) hamuj¹
uwalnianie PTTH z mózgu i obni¿aj¹ wra¿liwoœæ 
tropow¹ PG (MUSZYÑSKA-PYTEL i wspó³aut. 1993). 
W warunkach naturalnych, gdy temperatura
otoczenia wzrasta, diapauza mola woskowego
zostaje przerwana, larwy wznawiaj¹ rozwój
przechodz¹c metamorfozê i cykl ¿yciowy siê
zamyka. Poniewa¿ jest to diapauza fakulta tyw -
na, przy braku sygna³u œrodowiskowego, jakim
jest obni¿ona tem pe ratura, cykl ¿yciowy nie
ulega zatrzymaniu.

DIAPAUZA EMBRIONALNA

Ten typ diapauzy ró¿ni siê od wystêpuj¹cej
w innych stadiach rozwojowych, poniewa¿
czynnikiem reguluj¹cym jest hormon diapauzy
(ang. diapause hormon, DH), 24-amino kwa -
sowy neuropepetyd, syntetyzowany i wydzie la -
ny przez komórki neurosekrecyjne SOG. Naj -
lepiej poznano regulacjê diapauzy embrio nalnej 
u Bombyx mori (Lepidoptera), czyli u jedwab -

nika morwowego. Czynnikami deter minuj¹cymi 
diapauzê u tego gatunku s¹: wysoka tempera -
tura i d³ugi fotoperiod. Dojrza³e samice, które
w czasie rozwoju embrionalnego i na pocz¹tku
rozwoju larwalnego przebywa³y w takich
warun kach (warunki panuj¹ce latem), „zapro -
gra mowane” s¹ do sk³adania jaj dia pau zu -
j¹cych (czyli zimowych). Z kolei niska tempe -
ratura i krótki fotoperiod (warunki panuj¹ce
wczesn¹ wiosn¹), w czasie rozwoju embrio nal -
nego warunkuj¹ sk³adanie przez samice jaj
niediapauzuj¹cych (czyli letnich). Stwierdzono,
¿e jest to zwi¹zane z dzia³aniem hormonu
diapauzy, którego synteza i wydzie la nie przez
SOG stymulowane jest wspomnianym d³ugim
fotoperiodem i wysok¹ temperatur¹. Stwier dzo -
no tak¿e, ¿e obecnoœæ DH w jajnikach tych
samic jest czynnikiem hamuj¹cym rozwój
embrionalny w sk³adanych jajach (DENLINGER

1985, 2002). Hormon ten promuje diapauzê
poprzez stymulacjê aktywnoœci trehalazy w roz -
wijaj¹cych siê jajnikach (SU i wspó³aut. 1994,
ŠULA i wspó³aut. 1995). Iniekcja DH szyb ko
podnosi poziom mRNA trehalazy, a wynikaj¹cy
z tego wzrost aktywnoœci tego enzymu skutkuje 
wysokim poziomem glikogenu w dojrza³ych
jajach. Glikogen jest nastêpnie wykorzysty wa -
ny do syntezy glicerolu, sorbitolu i innych
polioli, które nie wystêpuj¹ w jajach niedia pau -
zu j¹cych (DENLINGER 2002). Ten typ diapauzy
jest szeroko rozpowszechniony szczególnie
wœród komarów (Diptera, Culicidae) (MITCHELL

1989). Inny mechanizm reprezentuje brudnica
nie parka, która wchodzi w diapauzê embrio -
naln¹ jako w pe³ni ukszta³towana larwa
wewn¹trz jaja i wylêga siê bezpoœrednio po
wyjœciu z diapauzy (BELL i wspó³aut. 1994),
wiêc jest to de facto diapauza larwalna.

REGULACJA HORMONALNA
TERMINACJI DIAPAUZY

Pierwotnie s¹dzono, i¿ zasadnicze znaczenie 
w podtrzymywaniu diapauzy pe³ni hormon
juwenilny (JH), którego wysoki poziom mia³
blokowaæ oœ mózg-gruczo³y protorakalne.
Wobec braku wytwarzanego przez mózg PTTH,
gruczo³y protorakalne nie produkowa³yby
ekdysteroidów odpowiedzialnych bezpoœrednio
za zakoñczenie diapauzy i wznowienie rozwoju.
Wykazano jednak, ¿e nie jest to jedyny sposób,
w jaki JH mo¿e wp³ywaæ na wznowienie
rozwoju po diapauzie. Larwom Omphisa fusci -
den talis (Lepidoptera) po usuniêciu mózgu
podawano analog hormonu juwenilnego (JHA),
co stymulowa³o PG do produkcji ekdysteroidów 
i prowadzi³o do zakoñczenia diapauzy (SING -

TRIPOP i wspó³aut. 2000). Znaczenie PTTH, JH
i ekdysteroidów dla zakoñczenia diapauzy ró¿ni 
siê w zale¿noœci od gatunku i etapu onto gene -
zy, w którym owad podejmuje diapauzê. Naj -
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nowsze badania wydaj¹ siê jednak zgodnie
wskazywaæ na zmianê wra¿liwoœci tkanek na
poszczególne hormony jeszcze podczas dia -
pauzy, jako istotnego czynnika umo¿li wia -
j¹cego osobnikom wznowienie rozwoju (LU

i wspó³aut. 2013, XIAO i wspó³aut. 2013). Ju¿
w po³owie zimy owady s¹ zwykle gotowe do
rozwoju wed³ug wzoru, który bêdzie realizo -
wany po nadejœciu korzystnych warunków
wiosn¹. U wielu gatunków istotny wydaje siê
byæ minimalny czas ekspozycji na zimno, po
którym osobniki mog¹ wznowiæ rozwój. Jednak, 
jak dot¹d, niewiele wiadomo o procesach
fizjologicznych, które prowadz¹ do stopniowego
uwra¿liwienia struktur (komórek i tkanek)
i mechanizmów regulatorowych w organizmie
owada, wp³ywaj¹cych na zmiany natê¿enia
czynników ze œrodowiska, powoduj¹cych za -
kon czenie diapauzy (GILL i wspó³aut. 2017).

CZYNNIKI WP£YWAJ¥CE NA DIAPAUZÊ

Indukcja diapauzy zale¿y od czasu trwania
poszczególnych faz fotoperiodycznych, czyli
d³ugoœci dnia i nocy. W czasie trwania diapauzy 
owady polegaj¹ na fotoperiodzie przez okreœlo -
ny czas, ale zmienna temperatura oraz inne
czynniku modyfikuj¹ jej przebieg (TAUBER

i TAUBER 1976). Fotoperiod, który indukuje
odpowiedŸ u 50% populacji, nazywany jest
fotoperiodem krytycznym. Wed³ug BECKA (1980) 
istniej¹ dwie krzywe odpowiedzi – dla typu dnia 
d³ugiego i typu dnia krótkiego. W pierwszym
przypadku owady rosn¹, rozwijaj¹ siê i roz -
mna¿aj¹, gdy dzieñ jest d³ugi, i wchodz¹ w dia -
pauzê, gdy ulega skróceniu. Drugi, mniej
powszechny typ odpowiedzi, polega na zmianie
aktywnoœci pod wp³ywem wyd³u¿aj¹cego siê
dnia i wystêpuje przede wszystkim u owadów
estywuj¹cych (pojêcie okreœlaj¹ce diapauzê
letni¹) (MASAKI 1980). Przyk³adowo, dla Meleo -
ma signoretti (Neuroptera) dzieñ trwaj¹cy 15–16 
godzin indukuje diapauzê, a 12–14 godzin
powoduje jej zakoñczenie (TAUBER i wspó³aut.
1984).

Drugim wa¿nym czynnikiem reguluj¹cym
diapauzê jest temperatura otoczenia. Mo¿e ona
wp³ywaæ na owady w ró¿noraki sposób: jako
g³ówny czynnik indukuj¹cy diapauzê, jako
czynnik modyfikuj¹cy w ró¿nym stopniu reak -
cjê owadów na zmieniaj¹cy siê fotoperiod, jako
czynnik podtrzymuj¹cy diapauzê, bodziec
powoduj¹cy zakoñczenie diapauzy lub g³ówny
czynnik reguluj¹cy tempo wzrostu po zakoñ -
czeniu diapauzy. Niskie temperatury indukuj¹
diapuzê zimow¹, okreœlan¹ mianem hibernacji
(GILL i wspó³aut. 2017). Poœród licznych adap -
tacji fizjologicznych i behawioralnych, poma -
gaj¹cych owadom tolerowaæ ekstremalnie
niskie temperatury s¹: odpornoœæ na zamar -
zanie poprzez obni¿enie temperatury cia³a do

poziomu poni¿ej temperatury zamarzania
p³ynów ustrojowych oraz tolerancja na zamar -
zanie, umo¿liwiaj¹ca prze¿ycie pomimo za -
marz niêcia p³ynów ustrojowych. Z kolei wysoka 
temperatura u niektórych owadów mo¿e wp³y -
n¹æ na wywo³anie estywacji (LIU i wspó³aut.
2016). Temperatura w oczywisty sposób
reguluje tempo i przebieg diapauzy, jednak nie
jest sygna³em specyficznym, koniecznym do jej
zakoñczenia. Istniej¹ badania wskazuj¹ce na
zintegrowane efekty fotoperiodu z temperatur¹
wywo³uj¹c¹ diapauzê (BECK 1980). U nie któ -
rych owadów temperatura znacz¹co wp³ywa na
krytyczny fotoperiod. Na przyk³ad æma Acro -
nycta rumicis jest owadem diapauzuj¹cym przy
krótkim dniu, dla którego krytyczny fotoperiod
wyd³u¿a siê o 1,5 h przy ka¿dorazowym spadku 
tempera tury hodowli o 5°C. Wyd³u¿enie siê fazy 
jasnej jest wiêc konieczne, aby powstrzymaæ
diapauzê przy ni¿szych temperaturach (DANI -

LEVSKII 1965).
Zarówno w przypadku hibernacji, jak

i estywacji, owady mog¹ przechodziæ okresy
stresu wodnego, gdy¿ zarówno niskie, jak
i wysokie temperatury wi¹¿¹ siê z niedoborem
wody dostêpnej do picia. W takich przypadkach 
uruchamiane mog¹ byæ dwa mechanizmy:
odpornoœæ na przesuszenie lub tolerancja na
utratê wody. Odpornoœæ ta wynika z obni¿enia
poziomu metabolizmu, zawartoœci wody, wyso -
kiej akumulacji t³uszczu (w okresie diapauzy)
i zwiêkszonego wydzielania wosków na
powierzchniê cia³a; jest charakterystyczna
w szczególnoœci dla gatunków pustynnych.
Przyk³adem mo¿e byæ Margarodes vitiumis
(Hemiptera), której otorbiona i pokryta wo -
skiem nimfa mo¿e przetrwaæ ponad 10 lat
w su chych warunkach (FERRIS 1919). Wysok¹
tolerancj¹ na utratê wody podczas estywacji
charakteryzuj¹ siê jaja konika polnego
(Austroicetes crutiae) (Orthoptera), które jedno -
czeœnie wykazuj¹ pewn¹ odpornoœæ na prze -
suszenie. Z kolei samice chrz¹szcza Acantho -
scelides obtectus s¹ przyk³adem owa dów, które
musia³y rozwin¹æ strategiê ochrony przed zbyt
wysokim poziomem wilgotnoœci. Pojawiaj¹ce siê 
na obszarach ich wystêpowania powodzie
stanowi¹ zagro¿enie dla potomstwa, dlatego
owady te opóŸniaj¹ sk³adanie jaj do momentu
przejœcia pory deszczowej, i okres mokry, trwa -
j¹cy od kwietnia do listopada, spêdzaj¹ w sta -
nie diapauzy reprodukcyjnej, ukryte w zwisa -
j¹cych z roœlin zwiniêtych, martwych liœciach
(HODEK i wspo³aut. 1981).

Czynnikami wp³ywaj¹cymi na wystêpo wa -
nie u owadów diapauzy s¹ tak¿e warunki
¿erowania i poziom zagêszczenia populacji.
Mo¿liwoœæ zdobycia po¿ywienia jest istotnym
sezonowym wskaŸnikiem dla owadów. Przy k³a -
dowo, dojrza³oœæ roœliny ¿ywicielskiej wywo³uje
stan estywacji u australijskiego gatunku sko -
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czo gonka, podskoczka zielonego (Sminthu rus
virdis) (Collembola). Dostêpnoœæ po¿ywienia
mo¿e równie¿ modyfikowaæ reakcjê owada na
zmieniaj¹cy siê fotoperiod (ANDRE WAR THA 1952).
Na koniec warto wspo mnieæ o istnie j¹cym
wp³y wie zagêszczenia populacji na wystêpo wa -
nie diapauzy. Przyk³a dem mo¿e byæ omacnica
spichrzanka (Plodia interpunctella) (Lepido -
ptera), która wytworzy³a podwójny mechanizm
indukcji diapauzy: zale¿ny od poziomu zagê -
szcze nia, który pozwala unikn¹æ œmierci spo -
wo dowanej nadmiernym nagroma dze niem
osob ników, oraz niezale¿ny od pozio mu zagê -
szczenia, który pozwala unikn¹æ œmierci spo -
wo dowanej nie korzystnymi, sezono wymi zmia -
na mi warun ków œrodowiskowych (TSUJI 1966).

ZMIANY SEZONOWE – MIGRACJE
I POLIFENIZM

Przemieszczanie siê owadów z miejsca
reprodukcji do miejsca, gdzie przechodz¹
w stan uœpienia, nazywane jest sezonow¹
migracj¹, stymulowan¹ diapauz¹. W zale¿noœci
od gatunku zasiêg migracji waha siê od kilku
centymetrów do tysiêcy kilometrów. Zachowa -
nia te wystêpuj¹ w odpowiedzi na tokeny
œrodowiskowe i wi¹¿¹ siê ze zmianami na pozio -
mie fizjologii i behawioru (DINGLE 1978, RANKIN

1978). Typowym przyk³adem owada migru j¹ce -
go na bardzo du¿e odleg³oœci, siêga j¹ce tysiêcy
kilometrów jest motyl monarch wêdrow ny
(Dana us plexippus), który przemie szcza siê na
znacz¹cym obszarze Stanów Zjednoczonych
i po³udniowej Kanady (URQU HART i URQUHART

1979). Wiêkszoœæ osob ników w trakcie migracji
jest w stanie diapauzy reprodukcyjnej. Samice
w tym czasie maj¹ jajniki z komórkami linii
p³ciowej ograniczo nymi zaledwie do strefy
germarium (strefy, gdzie lokalizuj¹ siê przede
wszystkim komórki macierzyste dla oogoniów)
i charakteryzuj¹ siê zmniejszon¹ wra¿liwoœci¹
na bodŸce stymu lu j¹ce do rozrodu (HERMAN

1973).
U kilku gatunków odnotowano migracjê

krót kiego zasiêgu, w przypadku której owady
przenosz¹ siê z miejsc rozrodu do miejsc
ukrycia. Przyk³adem s¹ doros³e osobniki stonki 
ziemniaczanej (Leptinotarsa decemlineata)
(Coleoptera), które porzucaj¹ miejsca ¿erowa -
nia i przemieszczaj¹ siê na obrze¿a pól, gdzie
zimuj¹ zagrzebane w glebie na g³êbokoœci do
25 cm. W tym okresie ruch chrz¹szczy kiero -
wany jest na zasadzie geotaksji dodatniej
i negatywnej fototaksji (DE WILDE 1954).

Diapauza u owadów niesie ze sob¹ równie¿
zdolnoœæ do zmiany ubarwienia i zmian mor fo -
logicznych, dziêki którym osobnik zys kuje
zdolnoœæ do unikania wykrycia przez inne
zwierzêta oraz ochronê przed czynnikami œro -
do wiskowymi (GILL i wspó³aut. 2017). Zmiany

te okreœlane s¹ mianem polifenizmu, który
mo¿na podzieliæ na sezonowy i nie se zonowy.
Ten pierwszy wystêpuje w odpowiedzi na
przewidywalne, powtarzaj¹ce siê zmiany w œro -
do wisku. W tym rodzaju odpowiedzi wystêpuj¹
zmiany twardoœci skorupki sk³ada nych jaj,
ciasno utkane kokony larw diapauzuj¹cych,
wzmo ¿one wydzielanie wosku przez nab³onek
kutikularny poczwarek czy zmiany w rozmiarze 
skrzyde³ i koloru kutikuli u osobników doro -
s³ych. Larwy æmy brzoskwi niowej (Carpo sina
niponensis), przygotowuj¹c siê do wejœcia
w diapauzê przêd¹ twardy, zwarty i kulisty
kokon, ró¿ni¹cy siê od grubych, eliptycznych
kokonów larw niediapauzuj¹cych (TOSHIMA

i wspó³aut. 1961). Oznacza to, ¿e konstrukcja
kulistych kokonów jest specjal nym przystoso -
waniem do diapauzy. Podobnie ma³e kokony,
tkane przed wejœciem w diapauzê przez larwy
szkodnika drzew iglastych, motyla z rodziny
zwójkowatych Choristoneura sp., ró¿ni¹ siê od
kokonów przêdzonych przez niediapauzuj¹ce
larwy tego rodzaju (HARVEY 1957). Z kolei nie -
sezonowy polifenizm wywo ³y wany jest przez
nag³e, nieprzewidywalne zmiany œrodowiskowe. 
Nie wystêpuje tutaj przerwa we wzroœcie ani
rozmna¿aniu, a owady nie wchodz¹ w dia pau -
zê. Typowym przyk³adem tego rodzaju polife -
nizmu jest br¹zowe lub zielone zabarwienie
poczwarek motyla z rodziny paziowatych,
Papilio polyxenes (WEST i wspó³aut. 1972).
Podobne zjawisko wystêpuje u dwóch gatun -
ków mszyc (Hemiptera): zdobniczki jaworowej
(Drepansiphum platano ides) i zdobniczki lipowej 
(Eucallipterus tilliae), które wykazuj¹ siln¹
melanizacjê kutikuli, pojawiaj¹c¹ siê na skutek 
dzia³ania wysokiej temperatury, przegêszczenia 
i ograniczenia dostêpnoœci pokarmu (KID 1979).

GENETYCZNA KONTROLA DIAPAUZY

Wyciszenie wielu genów w czasie diapauzy
jest zwi¹zane ze znacz¹cym spowolnieniem
rozwoju (a¿ do jego zatrzymania w danym, tj.
diapauzyj¹cym stadium), a tak¿e zmian¹ pozio -
mu metabolizmu (tj. jego obni¿eniem), w³¹cza -
j¹c w to metabolizm podstawowy. U dia pau -
zuj¹cych larw Choristoneura fumifera (Lepido -
ptera) do takich nale¿¹ geny szlaku fosforylacji
oksydacyjnej (FENG i wspó³aut. 1998). Innym
efektem obni¿enia ekspresji genów jest niska
aktywnoœæ enzymów w jelicie œrodkowym u dia -
pauzuj¹cych obligatoryjnie larw brudnicy nie -
parki (LEE i wspó³aut. 1998). U diapauzu j¹cych
poczwarek Sarcophaga crassipalpis (Diptera)
obni¿eniu ulega, wysoka przed i po tym okresie, 
ekspresja genu koduj¹cego bia³ko szoku
cieplnego o masie 90 kDa (HSP90). Ekspresja
hsp90 wydaje siê byæ kontrolowana przez
20-hydroksyekdyzon (THOMAS i LENGYEL 1986) –
jest podwy¿szona, gdy hormon ten jest obecny
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i obni¿ona, gdy jego poziom w hemo limfie jest
bardzo niski. Postuluje siê, ¿e bia³ko HSP90
wi¹¿e siê z heterodimerem tworzonym przez
receptor ekdysteroidowy (ER) i bia³ko ultra -
spracle (USP), i podczas niezahamowanego roz -
woju jest konieczne dla prawid³owego funkcjo -
nowania tego kompleksu ER:USP (ARBEITMAN

i HOGNESS 2000).
Kluczowe procesy, takie jak cykl komór -

kowy, tak¿e mog¹ byæ regulowane przez
wy³¹cze nie ekspresji genów regulatorowych.
U S. crassipalpis wyciszany jest gen j¹drowego
antygenu komórek proliferuj¹cych (pcna), który 
wykazuje siê du¿ym potencja³em jako regulator 
cyklu komórkowego. Wyciszany jest na pocz¹t -
ku diapauzy i pozostaje na poziomie niewykry -
walnym, a¿ do jej zakoñczenia (TAMMARIELLO

i DENLINGER 1998). Podczas diapauzy komórki
mózgu tej muchówki pozostaj¹ zatrzymane
w fazie G0/G1 cyklu komórkowego, czyli w fa -
zie spoczynku. Chocia¿ diapauza nie wp³ywa
na wzory ekspresji genów regulatorów cyklu,
takich jak: cyklina E, p21 i p53, eks pre sja pcna
jest znacznie obni¿ona, co sugeruje, ¿e w³aœnie
ten czynnik pe³ni kluczow¹ rolê w blo ko waniu
cyklu komór ko wego podczas diapauzy.

U brudnicy nieparki aktywnoœæ wiêkszoœci
enzymów jelitowych spada podczas diapauzy,
z jednym wyj¹tkiem. Aktywnoœæ alkalicznej
fosfatazy gwa³townie wzrasta na pocz¹tku
diapauzy i pozostaje wysoka przez ca³y czas jej
trwania (LEE i wspó³aut. 1998). Znanych jest
kilka izoform tego enzymu, ale tylko jedna
z nich jest form¹ dominuj¹c¹ u osobników dia -
pauzuj¹cych, a jej obfitoœæ w jelitach podczas
diapauzy sugeruje, ¿e odgrywa ona w tym
okresie szczególn¹ rolê, chocia¿ jej funkcja jest
ci¹gle tematem debaty.

Geny specyficzne dla diapauzy s¹ znacznie
rzadsze i szacuje siê, ¿e stanowi¹ oko³o 4% puli
genowej. Pierwszym genem wyizolowanym u S.
crassipalpis by³ gen koduj¹cy bia³ko z grupy
bia³ek szoku cieplnego, ma³e bia³ko HSP,
o masie 23 kDa (YOCUM i wspó³aut. 1998).
U owa dów niediapauzujacych jego transkrypt
pojawia³ siê w odpowiedzi na dzia³anie stre -
sowych czynników œrodowiska, jak wysoka czy
niska temperatura. U tych osobników wysoka
by³a tak¿e ekspresja innych bia³ek szoku ciepl -
ne go, HSP70 i wspomnianego wczeœniej
HSP90. U diapauzujacych poczwarek S. cras -
sipal pis hsp90 jest wyciszany, podczas gdy
wzra sta ekspresja hsp23 i hsp70, co mo¿e
dowodziæ ich krioprotekcyjnej funkcji w utrzy -
maniu integralnoœci kluczowych enzymów
meta bolicznych lub bia³ek struk tu ralnych.
Geny specyficznie eksprymowane w czasie dia -
pauzy podzielone zosta³y na geny wczesnej
i póŸnej diapauzy.

GENY WCZESNEJ DIAPAUZY

Geny wczesnej diapauzy stanowi¹ podka -
tegoriê, która ulega ekspresji w pocz¹t kowej
fazie diapauzy i zwykle nie jest obserwowana
w jej koñcowych etapach. Czas ich aktywnoœci
transkrypcyjnej mo¿e byæ bardzo ró¿ny –
niektóre s¹ aktywne krótko, a ekspresja innych 
mo¿e byæ zachowana (choæ na niskim poziomie) 
w póŸniejszych etapach diapauzy. Geny wczes -
nej diapauzy s¹ interesuj¹ce z dwóch powodów: 
mog¹ kodowaæ czynniki zaanga¿owane w pro -
ces hamowania rozwoju, a spadek ich ekspresji 
mo¿e wskazywaæ na przejœcie do kolejnej,
póŸnej fazy diapauzy. Jednym z genów wczes -
nej diapauzy jest pScD41. Jego transkrypt wy -
izo lowano z mózgów diapauzuj¹cych poczwarek 
S. crassipalpis (FLANNAGAN i wspó³aut. 1998)
i jest aktywny transkrypcyjnie tylko w pierw -
szym miesi¹cu diapauzy. PóŸniej mRNA tego
genu nie jest wykrywane (DENLINGER 2002).
Wyniki sekwencjonowania sugeruj¹, ¿e jest to
retrotranspozon. Jego rola u diapauzujacych
owadów nie zosta³a, jak dot¹d, rozstrzygniêta.
Innym genem wczesnej diapauzy, opisanym
u jedwabnika morwowego, jest samui (MORIBE

i wspó³aut. 2001). Do zakoñczenia diapauzy
embrionalnej u tego gatunku potrzebny jest
dwumiesiêczny (nie krótszy) okres ekspozycji
jaj na temperaturê ok. 5°C. Ekspresja samui
rozpoczyna siê w ci¹gu kilku pierwszych dni
przebywania jaj w takiej temperaturze, utrzy -
muje siê na wysokim poziomie oko³o 30. dni,
a nastêpnie spada. Bia³ko kodowane przez ten
gen zawiera domenê BAG i jest prawdo podob -
nie zaanga¿owane w aktywacjê jednego z póŸ -
nych genów diapauzy, genu dehydro ge nazy
sorbitolu (sdh). Jego produkt, enzym SDH,
przeprowadza konwersjê sorbitolu do gliko ge -
nu, rezerwy energetycznej dla zarodka, nie -
zbêdnej do zakoñczenia procesu embrio genezy
(YAGINUMA i wspó³aut. 1990).

GENY PÓZ'NEJ DIAPAUZY

Geny ulegaj¹ce ekspresji w póŸnej dia pau -
zie s¹ zaanga¿owane w procesy zwi¹zane z jej
zakoñczeniem i wznowieniem rozwoju. Nale¿y
do nich omawiany wczeœniej gen koduj¹cy
czynnik USP, który tworzy hetero dimer z recep -
torem ECR (DENLINGER 2002). Na wczesnych
etapach diapauzy u poczwarki S. crassipalpis
ekspresja usp jest na niskim poziomie, nato -
miast wzrasta w póŸnej dia pau zie i zbiega siê ze 
wzrostem wra¿liwoœci tkanek na ekdy steroidy,
co stanowi etap przygoto waw czy do zakoñ cze -
nia diapauzy i wznowienia rozwoju ontogene -
tycznego. Jednym z najlepiej zbada nych genów
póŸnej diapauzy jest wspom niany wczeœniej
sdh – scharakteryzo wany u dia pau zu j¹cych
embrio nów jedwabnika morwowego (NIIMI

i wspó³aut. 1993). Do akty wacji enzymu SDH
dochodzi po kilku miesi¹cach ch³odzenia jaj

Diapauza u owadów, fenomen umo¿liwiaj¹cy przetrwanie trudnych warunków œrodowiska 333



w 5°C. Enzym umo¿liwia konwersjê sor bi tolu
w glikogen, który jest nastêpnie wykorzy -
stywany jako Ÿród³o energii dla zarodka, tak¿e
po zakoñ czeniu diapauzy. Aktywacja tego genu
jest zatem zaanga¿owana w mechanizm, który
umo¿liwia zarodkowi przerwanie diapauzy
i wznowienie rozwoju osobniczego. Badania
wykaza³y, ¿e w czasie trwania diapauzy aktyw -
ne s¹ tak¿e procesy zwi¹zane z odpor noœci¹.
U dipauzuj¹cych larw Choristineura fumiferana
(Lepidoptera) stwierdzono wzrost ekspresji
genu koduj¹cego defensynê, bia³ka zwi¹zanego
ze zwalczaniem infekcji wywo³a nych przez
drobnoustroje (PALLI i wspó³aut. 2001, DEN LIN -

GER 2002). W eksperymencie poziom mRNA
defensyny osi¹ga maksimum oko³o dziesi¹tego
tygodnia w temperaturze 2°C i utrzymuje siê
dopóki larwy s¹ trzymane w takich warunkach. 
Po ich przeniesieniu do temperatury 20°C
w celu zakoñczenia dia pauzy, stwierdzono
spadek ekspresji genu defensyny do niskiego
poziomu, w ci¹gu dwóch kolejnych dni.

Podsumowuj¹c, geny diapauzy, zarówno
wczesne, jak i póŸne, mog¹ byæ doskona³ymi
markerami molekularnymi, pozwalaj¹cymi na
odró¿nienie obu tych faz. W biologii ekspery -
men talnej s³u¿¹ zatem do precyzyjnego
okreœla nia etapu diapauzy badanego owada.

UDZIA£ ZEGARA BIOLOGICZNEGO
W REGULACJI DIAPAUZY

Regulacja fotoperiodyzmu sezonowego jest
silnie zwi¹zana z tzw. oscylatorem moleku lar -
nym, reguluj¹cym tak¿e rytmy oko³odobowe
owadów (TOUGERON 2019). Zastosowanie
metody opartej o interferencjê RNA wykaza³o
rolê niektórych genów zegara oko³odobowego
w kontroli diapauzy Nasonia vitripennis (MUKAI

i GOTO 2016). U mszycy grochowej (Acyrtho -
siphon pisum) (Hemiptera) wykazano, ¿e geny
zaanga¿owane w generowanie i regulacjê ryt -
mów oko³odobowych, w szczególnoœci period,
timeless, Clock i cycle, równie¿ zwi¹zane s¹
z mechanizmem fotoperiodycznej kontroli
procesu sk³adania diapauzuj¹cych jaj, zdol -
nych do przetrwania trudnych warunków
zimowych (CORTÉS i wspó³aut. 2010, RAGLAND

i wspó³aut. 2019).
Coraz wiêcej badañ dotyczy ró¿nic w eks -

presji genów diapauzy u gatunków owadów,
które cechuj¹ siê bardzo du¿ym zasiêgiem
geograficznym – spotykamy je na ró¿nych
szerokoœciach geograficznych (TOUGERON 2019). 
Przyk³adem jest D. melanogaster, która jako
organizm mode lowy, jest wykorzystywana do
badania moleku lar nych podstaw diapauzy
reproduk cyjnej, w kontekœcie zale¿noœci tego
procesu od szerokoœci geograficznych, na któ -
rych znajduj¹ siê siedliska badanych populacji
tego gatunku (SCHMIDT i wspó³aut. 2005).

Podobnie ZHAO i wspó³aut. (2016) wykazali
polimorfizm genetyczny i ró¿ne profile trans -
kryptomów, wraz ze zmianami ekspresji czyn -
ników charakterystycznych dla diapauzy, które 
zale¿¹ od rozmieszczenia geograficznego
badanych populacji D. melanogaster. Wyko nu -
j¹c analizy loci cechy iloœciowej (ang. quan -
titative trait loci analysis, QTL), PAOLUCCI

i wspo³aut. (2016) stwierdzili z kolei, ¿e ró¿nice
w kontroli diapauzy miêdzy populacj¹ b³on -
kówki z gatunku Nasonia vitripennis (Hymeno -
ptera) z Korsyki (Francja) a populacj¹ z Fin -
landii, obejmowa³y dwa obszary genomu,
w których zlokalizowane s¹ geny zegara bio -
logicznego. Wyniki te potwierdzaj¹ hipotezê, ¿e
zmiany w regulacji diapauzy stanowi¹ adap -
tacjê do lokalnych warunków klima tycznych.
Rozwój technologii edycji genomu, np. takiej
jak CRISPR-Cas9, daj¹cej nowe mo¿liwoœci
mani pulacji molekularnych, w naj bli¿szych
latach na pewno zaowocuj¹ znacznie szersz¹
identyfikacj¹ czynników i szlaków fizjolo gicz -
nych, zwi¹zanych z regulacj¹ diapauzy.

Nadal s³abo poznane s¹ podstawy dzie dzi -
czenia diapauzy, a mechanizmy te mog¹ byæ
kluczem do zrozumienia ewolucji tego zjawiska
czy sk³adaj¹cych siê na niego mechanizmów.
Na przyk³ad Ostrinia furnacalis (Lepidoptera)
wykazuje niepe³n¹ dominacjê alleli determinu -
j¹cych cechy odpowiedzi fotoperiodycznej
w kontroli indukcji i zakoñ czenia diapauzy –
równie s³uszn¹ wydaje siê hipoteza o ad dy -
tywnym dziedzi czeniu cech warunkuj¹cych
rozpoczy na nie i koñczenie tego stanu. Z kolei
utrzymanie diapauzy najprawdopodobniej jest
kontrolowane przez zupe³nie inny system
(zestaw) genów. Przeprowadzono tak¿e krzy -
¿ów kê osobników linii zwykle diapau zu j¹cej,
z osobnikami linii, które wcale lub rzadko
reagu j¹ przyst¹pieniem do diapauzy pod wp³y -
wem tych samych, indukuj¹cych j¹ czyn ników.
Uzyskano potomstwo (pokolenia F1), które
wykazuje poœredni¹ wra¿liwoœæ na bodŸce
powoduj¹ce rozpoczêcie i zakoñczenie diapauzy 
(XIA i wspó³aut. 2012, TOUGERON 2019). Wynik
ten mo¿e sugerowaæ, ¿e przy najmniej niektóre
z alleli, pewnych genów (bo jak wiadomo
mechanizmy diapauzy s¹ two rzone przez wiele
bia³ek) determinuj¹cych te fenotypy, s¹ kodo -
mi nuj¹ce. Niektóre osobniki w populacjach
Allonemobius socius (Ortho ptera) mog¹ ró¿niæ
siê wra¿liwoœci¹ na sygna³y wywo³uj¹ce lub
stymuluj¹ce zakoñczenie diapauzy, i co bardzo
ciekawe, dziedziczenie konkretnego fenotypu
w tym przypadku, wydaje siê zale¿eæ od wieku
samic sk³adaj¹cych jaja, w których zarodki
podejm¹ rozwój lub w³aœnie przejd¹ w stan
uœpienia (ROFF i BRAD FORD 2000). Ciekawym
przyk³adem jest Diabrotica barberi (Coleoptera), 
wa¿ny ekono micznie owad ¿eruj¹cy na kuku ry -
dzy, którego niektóre osobniki charakteryzuj¹
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siê przed³u ¿on¹ diapauz¹. Uwa¿a siê, ¿e jest to
adaptacja do zmiennoœci cykli, jakie s¹
wdra¿ane przy prowadzeniu upraw. FRENCH

i wspó³aut. (2014) wykazali, ¿e fenotyp przed³u -
¿o nej diapauzy jest w du¿ym stopniu dziedzi -
czony, a w po pulacji wystêpuje pod tym
wzglêdem silny polimorfizm.

Rola, jak¹ modyfikacje epigenetyczne od -
gry waj¹ w regulacji diapauzy, nie by³a do tej
pory przedmiotem zainteresowania, przede
wszystkim dlatego, ¿e s³abo poznane jest pod -
³o¿e genetyczne diapauzy (BEWICK i wspó³aut.
2017). Epigenetyczna regulacja diapauzy owa -
dów mo¿e odbywaæ siê poprzez metylacjê DNA,
modyfikacje histonów i inter ferencjê mikroRNA
(REYNOLDS 2017). U niektórych gatunków
wystêpuj¹ pokolenia nie wra¿liwe na zmiany
foto periodu i tem pe ratury, u których nie mo¿na 
wywo³aæ diapauzy. Takie hamowanie mo¿e byæ
oparte na „liczniku epigenetycznym” i zapobie -
gaæ indukcji dia pauzy u fenotypu do niej
nieprzysto so wanego, np. wiosn¹, gdy warunki
œrodowiskowe s¹ podobne do panuj¹cych
jesieni¹ (HENRICH i DENLINGER 1982, REZNIK

i SAMARTSEV 2015). U N. vitripennis (Hymeno -
ptera), gatunku, którego diapauza podlega
regulacji matczynej wykazano, ¿e samice eks -
ponowane na krótki fotoperiod mia³y inny profil 
metylacji genomu ni¿ samice ekspo no wane na
d³ugi dzieñ, indu ku j¹cy diapauzê u ich
potomstwa (PEGORARO i wspó³aut. 2016). Nie
widamo, czy owady, u których nie jest znany
bezpoœredni wp³yw matczyny na dia pauzê,
wykazuj¹ równie¿ oznaki metylacji DNA, które
mog³yby np. modyfikowaæ ich tolerancjê ter -
micz n¹ lub inne cechy zwi¹zane ze stanem dia -
pauzy (POWELL i BALE 2008, REZNIK i SAMART SEV

2015). POU PARDIN i wspó³aut. (2015) wyka zali
hamo wa nie ekspresji niektórych ge nów w wa -
run kach krót kiego dnia u muchówki Chymo -
myza costata. Jeden z tych genów, dpy-30,
koduj¹cy pod jednostkê regulacyjn¹ kompleksu 
metylo trans ferazy histonowej (wa¿ n¹ dla mody -
fi kacji histonów), mo¿e kontrolo waæ prze³¹cze -
nie stanu z kontynuo wa nego rozwoju na
diapauzê (POUPARDIN i wspó³aut. 2015). Z kolei
u mu chówki Sarcophaga bullata, owadziego
modelu w badaniach epigenetycz nych, odno to -
wano zasadnicze ró¿nice w regu lo waniu pro -
duk cji mikroRNA u osobników w sta nie dia -
pauzy i nie diapauzujacych, co wskazuje na
mo¿liwoœæ zaadoptowania tego sposobu regu -
lacji do kon troli diapauzy, na ró¿nych eta pach
jej indukcji, trwania i terminacji (REY NOLDS

i wspó³aut. 2017).

KONKLUZJE I PERSPEKTYWY

Diapauza jest powszechnym fenotypem
owa dów, indukowanym w niesprzyjaj¹cych po -
rach roku (TAUBER i TAUBER 1976, TAUBER

I wspó³aut. 1986). Jest sterowana centralnie na 
okreœlonych etapach rozwoju, albo jako odpo -
wiedŸ na kluczowe bodŸce ze œrodowiska (dia -
pauza fakultatywna) lub jako sta³y element
rozwoju ontogenetycznego (diapauza obliga to -
ryjna). Podtrzymanie diapauzy jest kwesti¹
fizjo logicznie dynamiczn¹ (czas jej trwania
u przedstawicieli tego samego gatunku tak¿e
mo¿e znacznie siê ró¿niæ) i zmieniaj¹c¹ siê
w czasie, w zale¿noœci od zewnêtrznych czyn -
ników œrodowiskowych. Charakteryzuje siê
zahamowaniem rozwoju i reprodukcji, czemu
czêsto towarzyszy znaczne zwolnienie tempa
przemiany materii i zwiêkszona odpornoœæ na
czynniki powoduj¹ce stres (DENLINGER 2002,
KOŠTÁL 2006, HAHN i DENLINGER 2011).

Oprócz szansy na prze¿ycie w niekorzyst -
nych okresach, diapauza wyd³u¿a czas trwania
pokolenia (DANKS 1987, VAN DER PUTTEN

i wspó³aut. 2010). Dlatego poznanie fizjologii
i wra¿liwoœci œrodowiskowej diapauzy jest
wa¿ne nie tylko dla zrozumienia sezonowoœci
i mechanizmów regulacji cyklu ¿yciowego
owadów, ale mo¿e mieæ równie¿ wa¿ne impli -
kacje dla ograniczania liczebnoœci gatunków
zagra¿aj¹cym uprawom, hodowli zwierz¹t
i bêd¹ cych wektorami czynników chorobo -
twórczych, poniewa¿ czêsto wp³ywa na liczbê
ich pokoleñ w ci¹gu roku.

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

Aby przetrwaæ niekorzystne, wystêpuj¹ce cyklicznie

w ci¹gu roku warunki œrodowiska, owady wytworzy³y ró¿ne 
mechanizmy adaptacyjne. Jednym z nich jest diapauza,

szeroko rozpowszechniona, pozwalaj¹ca przetrzymaæ kry -

tyczny okres oraz zsynchronizowaæ rozwój i procesy roz -
rodcze do warunków panuj¹cych w œrodowisku. Diapauza

mo¿e byæ zjawiskiem obligatoryjnym, wystêpuj¹cym

w ka¿dym pokoleniu, niezale¿nie od warunków w jakich
¿yj¹ owady, lub fakultatywna, pojawiaj¹ce siê tylko w od -

powiedzi na zmiany natê¿enia okreœlonych czynników.
G³ównymi induktorami diapauzy s¹ fotoperiod, tempera -

tura, wilgotnoœæ, zagêszczenie populacji i zwi¹zana z tym

dostêpnoœæ pokarmu. Diapauza wystêpuje w specyficznym
dla danego gatunku momencie cyklu ¿yciowego – stadium

zarodka, larwy, poczwarki lub imago. Zatrzymanie rozwoju

i obni¿enie tempa metabolizmu u diapauzuj¹cych owadów
zwi¹zane jest z wyciszaniem wielu genów. Jednak szacuje

siê, ¿e oko³o 4% puli genowej stanowi¹ loci, specyficzne dla

diapauzy, co œwiadczy o tym, ¿e jest to proces znajduj¹cy
siê pod z³o¿on¹ kontrol¹ molekularn¹. Zjawisko jest

procesem dynamicznym, sk³adaj¹cym siê z nastêpuj¹cych
po sobie faz: prediapauzy, poprzedzaj¹cej zatrzymanie roz -

woju, diapauzy, czyli w³aœciwego okresu uœpienia, i post -

diapauzy, okresu spoczynku, poprzedzaj¹cego powrót do
pe³nej aktywnoœci.
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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, popu la -

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
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